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CAPITULO 1 INTRODUCCION

1.1 INTRODUCCION

El genero Eggpugg L. pertenece a la tribu Egggg (Egggggg)

(Macfarlane 1988) y junto a Egg L. constituyen los generos con mayor

númerode especies de esta tribu

Se reconocen en Eestggg unas 450 especies que se distribuyen

en las regiones templadas de todo el mundo incluyendo regiones

tropicales de alta montañas (Clayton y Renvoize 1986). El centro de

diversificación principal del genero se encuentra en Europa (170

especies; Markgraf-Dannenberg 1980) y Asia (83 especies considerando

solamente Rusia ; Tzvelev 1976), aunque también América seria un

centro de diversificación muy importante. Recientemente Alexeev

(1980, 1982 y 1984a) ha reconocido 60 especies para America del

Norte y America Central, mientras que en America del Sur se han

descripto aproximadamente 100 especies (Foster 1966, Türpe 1969,

Tovar 1972, Nicora 1978, Matthei 1982 y Alexeev 1984 b, 1985 y

1986).

Las especies sudamericanas de Eggpugg se concentran a lo largo

de la Cordillera de los Andes, extendiéndose al sur de Patagonia

hasta el Océano Atlántico al igual que otras gramineas

microtérmicas de America del Sur (Burkart 1975). Se encuentran

ademas 2 especies nativas del sur de Brasil y 2 de las Sierras de La

Ventana (Buenos Aires, Argentina).

Entre las especies de Eestugg de Patagonia se destaca Eggtugg

pgllgggggs, una de las forrajeras nativas mas importantes de esta

región debido a su buena palatabilidad, su amplia distribucion

geografica (Mendoza a Santa Cruz) y la carencia de endofitos

perjudiciales para el ganado (D. Cabral comunicación personal)

Entre los 43' 25’ S y la costa norte del lago Buenos Aires esta

especie cosntituye entre el 50%y el 90%de la vegetación de las

estepas graminosas situadas a1 este de la cordillera (Soriano 1956).



1.2 ANTECEDENTES CITOLOGICOS

El genero Eestugg forma parte de la tribu Eggag, la que junto a

las tribus Aveneae. Bromeae,flaigagdieae y Iritiggae se caracteriza

por el número básico 7 y sus cromosomas de gran tamaño, considerados

caracteres especializados dentro de las gramineas (Clayton &

Renvoize 1986). En el caso de Eggtugg se han publicado recuentos

cromosómicos de aproximadamente 180 especies (Bolkhovskikth y col.

1969; Moore 1973, 1974, 1977; Ornduff 1966, 1968, 1969; Goldblatt

1981, 1984, 1985, 1988). Esta abundante información citológica se

concentra en las especies del Hemisferio Norte y contrasta con sólo

6 recuentos publicados para especies sudamericanas (Dollenz 1978,

Bennett y col. 1981 y Schiffino y Winge 1983, Dubcovsky y Martinez

1987, 1988b).

Los recuentos de Eggtugg a nivel mundial realizados hasta el

momento muestran la existencia de diploides (28%)hasta decaploides

(2%) con un marcado predominio de poliploides (72%), los que se

presentan en una proporción mayor que el promedio de las gramineas

(55%de poliploides intragenericos¡Goldblatt 1980). Los poliploides
mas frecuentes son los tetraploides (31%) y hexaploídes (25%)

mientras que octoploídes y decaploides se encuentran con muchomenor

frecuencia (7% y 2%respectivamente). Se han encontrado además

tríploides, pentaploides, heptaploides y nonaploides (3%) comoasi

también algunos casos de aneuploidia (4%) (Bolkhovskikth y col.

1969; Moore 1973, 1974, 1977; Ornduff 1967, 1968, 1969; Goldblatt

1981, 1984, 1985, 1988). Estos niveles de ploidia no se distribuyen

geográficamente en la misma proporcion, ya que la gran mayoria de

los diploides se concentran en Eurasia.

Los cariotipos de numerosas especies euroasiátioas de Eggtuga,

muestran una gran simetría y uniformidad, diferenciándose entre si

en el número y morfología de los cromosomas con constricciones

secundarias (Malik y Thomas1966). Estas caracteristicas de los

cromosomascon constricciones secundarias son útiles para establecer

relaciones entre especies comoya fue observado en figgmug(Schulz



Schaeffer 1960) y varios generos de la tribu Igipigggg (Hsiao y col.

1986).

Las constricciones secundarias corresponden a la región del

organizador nucleolar en la mayoria de los casos investigados (Lima

de Faria 1973). Es por esto que generalmente coincide el número de

constriccíones secundarias y el número máximo de nucleolos en

células interfasicas. Sin embargo, con la excepción de E

arundinacgae (Carnide y col. 1986), no se ha estudiado por el

momento la variación del número de nucleolos en otras especies de

Eegpggg a pesar de las diferencias observadas en el número de

cromosomas con constricciones secundarias (Malik y Thomas 1966,

Bidault 1968).

Los antecedentes sobre el comportamiento meiótico de las

especies de Eggtgga muestran muypocos casos en los que se observan

multivalentes (Boyle 1950, Malik y Thomas 1967), sugiriendo un

predominio de alopoliploides o alopoliploides segmentarios. Sin

embargo, en EL gubga L. y EL agugdiggggg Scherb. ha sido señalada la

existencia de un control genico que favoreca la formación de

bivalentes (Jauhar 1975)

1.3 ANTECEDENTES SOBRE EL SISTEMA REPRODUCTIVO

La fecundación cruzada es el comportamiento reproductivo más

extendido en Eestuga aunque existen algunas especies

autocompatibles (Connor 1979, Auquier 1977) Aún en las especies

alógamas se encuentra un pequeño grado de autocompatibilidad,

particularmente en especies ubicuas y relacionado muchas veces a la

colonización de biotopos secundarios (Auquier 1977).

En Eegtgga, la chasmogamia es el fenómeno preponderante, no

obstante lo cual se han descripto especies cleistogamas en el

artico (Levkovsky y Tikhemenev 1977), en Patagonia (Tallowin y col.

1977, Rügolo y Nicora 1988) y en las altas montañas de Africa

intertropical, lo que se encuentra posiblemente relacionado con la

capacidad de colonización de hábitats con condiciones climáticas

extremas (Auquier 1977).



1.4 ANTECEDENTES TAXONOMICOS Y DE ESTUDIOS FENETICOS

En el trabajo de Saint-Yves (1927) sobre la taxonomía de las

especies de Eestuga nativas de América del Sur, se incluyen

aproximadamente 45 especies , las cuales corresponden a menos de 1a

mitad de las aceptadas actualmente.

Continuandoestos trabajos, pero restringiéndose a Patagonia,

Parodi (1953) describe 16 especies diferentes. Al igual que Sint

Yves (1927) incorpora el analisis anatómico de la hoja en la

identificación de los taxones.

Los estudios taxonómicos mas recientes del genero Eestgga en

Patagonia realizados por Nicora (1978) y Matthei (1982), permiten

identificar las distintas especies y delimitar su area de
distribución.

En cuanto a los estudios feneticos si bien no se han publicado

trabajos de taxonomía numérica sobre las especies de America del

Sur, existen estudios de este tipo en especies europeas del grupo

Laggig Hackel (Parreaux 1972) y en EL ggina s.l. (Bidault 1968). El

trabajo de estos dos autores confirman la utilidad de estas

tecnicas, para resumir las relaciones entre especies de grupos

taxonómicamente complejos. Tambien se han realizado estudios

numéricos a nivel de poblaciones en EL arugdigagg_ Schreb. , en los

que se observó una buena correlación de los grupos feneticos con 1a

distribución geografica de las poblaciones (Gonzalez-Bernaldez y

col. 1971).

1.5 OBJETIVOS

La presente Tesis se centrará en las especies de Eestuga que

habitan la Patagonia y áreas floristicamente relacionadas como las

Sierras de la Ventana y algunos ambientes de Chile Central.

Para conocer las relaciones evolutivas entre estas especies se

determinarán los números cromosómicosy se realizara un analisis

numérico de los cariotipos. Dada la importancia de los cromosomas

con constricciones secundarias, se complementarádicha información



con el estudio del númerode nucleolos en celulas interfasicas y de

su variación intra e interespecifica.

Tambien es objetivo de esta Tesis comparar el comportamiento

meiotico y reproductivo de las diferentes especies de esta región

para complementarel conocimeiento sobre el sistema genético de las

mismas. Dado que la mayoria de las especies de este género son

poliploides (72%) el analisis de la meiosis aportará elementos,

junto con los cariotipos, para determinar el origen de los

poliploides.
Se incluirá ademas en esta Tesis, el analisis numérico de los

caracteres vegetativos y reproductivos de las especies patagónicas.

El primero de los objetivos de estos estudios consiste en

establecer el grupo de especies afines a EL pallesgegs y los

caracteres que lo determinan. E1 segundo,es analizar numéricamente
la importancia de la variación de la morfología foliar frente a los
demas caracteres en la determinación de las relaciones entre las

especies patagónícas. Por último se intenta comprobar el grado de

congruencia entre la clasificación realizada a partir de los

cariotipos y aquella obtenida de los caracteres endo y

exomorfológicos.

En base a esta información se discutirán los diferentes

complejos de especies que habitan la Patagonia, y se intentara

delinear las principales tendencias evolutivas que ha sufrido el

género Eestuga en esta región.



CAPITULO 2: MATERIAL Y METODOS

2.1 MATERIAL

Las especies estudiadas citológicamente con su procedencia,

colector y número de cromosomas se resumen en la Tabla 2.1.

Ejemplares de herbarío de cada planta se conservan en BACP. A cada

población se le adjudicó un número de identificación para

posteriores referencias.

Tabla 2.1 Especies, procedencia, colectores y números cromosómicos.

ESPECIE Nro. PROCEDENCIA COLECTOR 2n
Id.

Epggagthgpgxlla 1 Arg., Mendoza , Las Leñas D&M* 240 42
Desv

Epgggggtigg 2 —, Neuquen, Paso Cordoba - 675 28
(Speg.) Parodi

3 -, Rio Negro, Pilcaniyeu Bran 79 28

4 —, Ea. Fortín Chacabuco. D&M 41 28

5 -, Chubut, Alto Rio Mayo Villamil 01 28

6 -, -, Rio Corcovado D&M 693 28

7 -, Pampa de Salamanca 80 28

Eiargsntingnsis 8 -, Jujuy, Uquia 406 42
(St.—Yves)Turpe

E¿ngxggphylla 9 Tres Cruces 416 42
Philippi

Epgigrgga 10 T. del Fuego, Ea. Moat 274 42
(Speg.) Parodi

Epgggtgggtg 11 —, —, Rio Grande, Boquerón D&M 255 42
Kirk

12 -, Sta. Cruz, Mta. La Torre 315 42

Ekiimpgiatg 13 -, Corrientes, Ayo. Chirimay Cristob. 2042 42
Nees

14 —, Misiones, Ayo. Vera 2040 42

* Dubcovsky y Martinez



ESPECIE Nro. PROCEDENCIA COLECTOR 2n
Id.

Engagillima 15 Arg.,Sta. Cruz,Mta. La Torre D&M 328 42
Hook

16 T. del Fuego,Ea. M. Behety Collantes s/n 42

17 -, -, Ea. Cristina s/n 42

18 -, —, Misión Salesiana — s/n 42

19 —, —, Ea. Harberton D&M 286 42
O-2B

20 —, —, Boquerón 340 42
0-1B

Eáhigg_gxg¿ 21 —, San Luís, El Volcán Del Vito 930 42
Hackel

E¿gugpgiggg 22 —, Mendoza, Las Leñas D&M 238 42
St Yves

23 —, -, Paso Pehuenche 241 42

24 Chile, Reg. Metropolitana,

Valle del Yeso 252 42

E¿l;llgi 25 Arg., Tucuman,El Infiernillo 400 56
Hackel

ELQQEQLLQQÁQQ 26 -, Neuquén, Chapelco 183 56

Lam. 27 —, —, Lago Huechulafquen 197 56

28 -, —, San Martin de los Andes 168 56

29 -, Chubut, Cordón Rivadavia — 152 56

30 -, —, Senguer , Rio Mayo Eran 9 56

31 -, Sta. Cruz, Lago Argentino D&M 8592 56

32 —, -, Punta Loyola 321 56
O-6B

33 -, T. del Fuego, Boquerón 308 56

34 —, -, Canal de Beagle 271 56

35 -, —, Rio Turbío 330 56

36 -, —, Ea. Los Flamencos Anchorena 1 56

37 _ 3 42

38 -, Ea. Maria Behety Collantes s/n 42
0-2B



ESPECIE Nro. PROCEDENCIA COLECTOR 2n
Id.

Epmgggiggla 39 Arg., Neuquen, Co. Chapelco D&M 185 42
Philippi 0-1B

ELgemggalig 40 —, Jujuy, Lagunas de Yala 422 56
Türpe

E; pgllgggggg 41 —, Neuquén,Ea. Fort. Chacabuco - 45 42
(St.-Yves)Parodi

42 —, Rio Negro , Bariloche fs Bram 72 42

43 -, -, R.258 El Fogel 78 42

44 —, —, Co. Chaluaco l D&M 21 42

45 —, -, Co. Otto, Cima 1. 52 42

46 -, —, —, Piedras Blancas {f 51 42

47 —, Ea. San Ramón Bram 71 42

48 —, -, Cañadón Bonito 70 42

49 —, -, Eorquinco, Cheuqueniyeu 73 42

50 —, Chubut, Cordón Rivadavia D&M 44b1 42

51 Tehuelches, Rio Pico Irrisari M05? 42

52 Ea. Pampa Chica M04P 42

53 —, -, Ea. Tecka, Pampa Chica Villamil V03 42

54 -, -, Ea. Media Luna D&M 131 42

55 —, -, Ea. El Tordillo 87 42

56 -, —, Pampa del Castillo Villamil V05 42

57 —, Sta. Cruz, Pta. Loyola \#‘ D&M 21b3 42

58 —, —, Bajo La Leona 341 42

59 —, Rio Turbio < 30133 42

60 —, —, Fuente del Coyle 335 42

Morfología intermedia entre Eppgllgggegg y E.gragillima

61 -, —, Fuente del Coyle 340 42
O-2B

62 —, —, Chimen Aike 540 42



ESPECIE Nro. PROCEDENCIA COLECTOR 2n
Id.

11.. BallgsggLI-s. var. 592110.2;

(St.—Yves)Parodi 63 —, Neuquen, L. Huechlaufquen D&M 196 42

64 -, Junín de los Andes Bran 6645 42

65 —, —, San Martín de los Andes D&M 193 42

ELBQQEQQQQ 66 -, Bs.As ,Sierra de la Ventana,
Speg.

Co Bahía Blanca. Bottíno 175 56

67 m, —, —, ladera sur. D&M 5 56

E;Eugguggggggg 68 -, Neuquen, Co. Chapelco 670 42
Banks et Solander

69 —, Rio Negro, Lago Fonk 53 42

70 Cascada Los Alerces 55 42

71 -, T. del Fuego, Ea. Moat 273 42

E¿ggahgiuggulg 72 —,Río Negro,Casc. Los Aleroes 56 42
Philippí

73 —, Neuquen, Pino Hachado 221 42

74 —, —, Co. Chapelco 180 42

75 Co Belvedere 160 42

ELÉCírpiíglia 76 —, Jujuy, Tres Cruces 415 42
(Presl) Kunth

E¿g¿mgl¿g;uggula 77 -, Mendoza , Las Leñas 237 42
Hackel

78 -, Neuquén , Copahue 231 42

79 -, -, Primeros Pinos 635 42

ELEEL 80 Perú, Dpto. Amazonas,

Chachapoyas, Puma Urcu. Martinez 33 42

Engg 81 Arg., Mendoza, Villavicencio D&M 605 28

ELguggrpa 82 -, Jujuy, Lagunas de Yala 424 56
Parodi

ELLQggmggum 83 —, Neuquen, Pino Hachado D&M 215 42
Philippí

84 —, —, Copahue 234 42



ESPECIE Nro. PROCEDENCIA COLECTOR 2n
Id.

Ektugigata 85 Chile, Reg. Metropolitana,
Desv

Valle del Yeso 249 42

86 —, —, Co. Manquehue 244 42

87 —, Cuesta La Dormida 243 42

ELQLQQQQQLQ 88 Brasil, Distrito de los Pinares,
Steud

bosque de Araucaria. Martinez s/n 42

ELXQQLQQLQQLQ 89 Bs. As., Sierra de la Ventana,
Speg

cumbre Co. Bahia Blanca D&M 6 42

90 —, Co. Bahia Blanca Bottino 174 42

La identificación de las especies se realizó con los trabajos

de Matthei (1982), Nicora (1978) y Türpe (1969). Se adoptaron además

las modificaciones propuestas por Alexeev (1984b) que reconoce como

especie a EL simpligiusgulg (Hackel) Alexeev (previamente descripta

comoEl supra var. simsligiusgula Hackel) y considera a El 212952;

Speg- bajo El masellaniga Lam. y a El ampliilgra Doell bajo El

fimbgiata Nees.

F. gp; puede incluirse en el subgenero Subulatae al igual que

ELulochgetg Steud, de la que difiere por sus antecios sin aristas.

Por otra parte, E; 592 pertenece al subgenero Eegtugg, sección

Ovínae donde también se encuentra F. mgggllagiga, de la que difiere

tanto morfológica como cromosómicamente.

2.2 METODOS

2.2.1 MITOSIS

Los preparados para el recuento y analisis de los cromosomas

mitóticos se realizaron en ápices de raices pretratadas durante 20

hs en paclosol a 2 C. Despues de la coloración con fucsina básica

se realizaron los aplastados en orceina acética al 2%. Los

10



recuentos y mediciones se realizaron en 7 placas metafasicas de cada

especie, donde se pudieran distinguir claramente todos los

cromosomas .

2 2.2 ANALISIS NUMERICO DEL CARIOTIPO

El análisis numérico de los cariotipos se restringió a las

especies de Patagonia, Sierra de la Ventana y Chile Central.

En cada placa metafasica, dibujada con camara clara, se

midieron ambos brazos de cada cromosoma y los segmentos de brazo

determinados por las constricciones secundarias. A partir de las 7

placas medidas por especie se construyo un cariotipo promedio que se

representó mediante un ideograma y se estimaron ademas los

siguientes parámetros: a.— flooogo oo ogomooomoo(NRO)

b.- Yglumen srgmgsémigg (VOL): (ZÏb + B) * 2 * 3.14 * (ancho / 4)?

Se calculó el volumen cromosomico por genoma haploide pues las

especies analizadas tienen diferentes niveles de ploídia.

0.- Qgeiigisnzs de yariagigg inzsrgrgmgsgmigg de las longitudes

(CVL): (Zarco 1986) Sx/Ï. Este parametro refleja la

variabilidad de las longitudes de todos los cromosomas del

complemento.

d.- Bazán 2:9me_i9 entre brazgs (RAZ): ( ÁÉb/B)/n. Este valor ( o

su complemento, Zarco 1986) es una medida de la simetría

intracromosómica

e.- Qggiigisnts de xariagigg intgrgrgmgsgmiggde las razones de

brazos (CVR): Sy/ï: Este parametro muestra la variabilidad de

las razones de brazos entre cromosomas. La variación de este

parámetro es independiente de la variación de las longitudes

ya que un cariotipo puede ser uniforme en las longitudes y

heterogéneo en las razones de brazo.

bzbrazo corto B=brazo largo nznúmero de cromosomas
X=mediade las longitudes cromosómicas
gxzdesviación estandar de las longitudes cromosómicas
Y=mediade las razones de brazos
Syzdesviación estandar de las razones de brazos
Sxyz (long.i-X)*(bí/Bí—Y)



f.- 99999999999 99999 99999999 99999999999 x 99999 99 999999 (COR):

Sxy/((n—l)*Sx*Sy) Esta correlación provee un valor que

caracteriza 1a posición de los cromosomascon diferente razón

de brazo dentro de los cromosomasde diferente longitud. COR

toma valores positivos cuando los cromosomas con mayor razón de

brazo se encuentran entre los más largos del cariotipo.

9.- .99999 99 9999999999 999 999999999999 9999999999 (NCS)

h-- 39999999 99 999 9999999999 999 999999999999 9999999999 99 99

¿92992929 (PCS). Se numeraron los cromosomas del cariotipo

promedio en orden decreciente de longitud y se estimó la

posición porcentual promedio de los cromosomas con

constricción secundaria:

Posición del cromosomacon satelite

Z——— - * 100Número de pares cromosómicos
PCS:

Númerode pares con constricciones secundarias

Los valores bajos de PCS indican que los satélites se

concentran entre los cromosomas mayores del cariotipo, en

cambio los valores mas cercanos a 100 reflejan que las

constricciones secundarias se encuentran entre los cromosomas

más pequeños.

i.— 9999999999 99 999 9999999999 999 99999999999999 99999999999

(MCS).Para cuantificar las diferencias observadas en cuanto al

predominio de las constricciones secundarias en el brazo corto

o en el brazo largo de los cromosomas con constricción

secundaria , se calculó el siguiente indice:

:5: Longitud del brazo con satéliteLongituddel brazo sin satelite
MCS = u

Nro. de pares con satélite

MCS es menor que 1 y corresponde a la razón de brazo promedio

de 10s cromosomascon satélites si estos se encuentran en el

brazo corto, mientras que toma valores mayores que 1 si las

constricciones se concentran en el brazo largo. En caso de



cromosomas muy simétricos MCS= 1 independientemente del brazo

al cual se asigne la constricción secundaria. De esta manera se

minimiza el error de asignación de la constricción secundaria a

uno de los dos brazos en los cromosomas muy simétricos.

Los 6 parametros descriptos en primer lugar (NRO, VOL, CVL,

RAZ, CVRy COR)se calcularon para cada una de las 7 celula medidas

obteniéndose posteriormente 1a media y el coeficiente de variación

de cada parámetro (salvo NROque es invariante). Por el contrario

los tres últimos parametros (NCS, PCSy MCS)que caracterizan el

número, posición y morfología de los cromosomascon constricciones

secundarias representan una única medida tomada del cariotipo

promedio

Con el fin de resumir las relaciones entre los cariotipos se

realizó un analisis de agrupamientos. Para ello se construyó la

Matriz Básica de Datos (MBD)utilizando los 9 parámetros desoriptos

previamente , la que posteriormente se estandarizó por caracteres

(MBDS). A partir de la MBDSse calculó 1a Distancia Taxonómica

(Sneath y Sokal 1973) entre todos los pares posibles de taxones y se

construyó un fenograma mediante el metodo de ligamiento promedio

utilizando medias aritméticas (UPGMA). Ademas se determinó la

distorsión del fenogramarespecto a la matriz original de distancias

mediante el coeficiente de correlación cofenetica (r).
Los calculos se realizaron en una IBM370 en el Centro de

Tecnologia y Ciencia de Sistemas de la Universidad de Bs. As.,

utilizando el programa NT-SYSdesarrollado por Rohlf et al. (1982).

2.2.3 NUCLEOLOS

En apices radiculares y microsporas fijadas en Carnoy, se
colorearon los nucleolos con una solución al 100% de nitrato de

plata en solución de citrato de sodio (0.008%). Los preparados con 1

gota de esta solución se colocaron en una camara húmeda a 60° C

durante 1 a 2 horas. En cada caso se contaron aproximadamente 500

núcleos, a partir de los cuales se estimó el número medio y el

número maximode nucleolos por núcleo.



Conel fin de cuantificar el efecto de la temperatura sobre el

número de nucleolos por núcleo en E;agggtbgphxllg, se dividió una

mata en 8 partes iguales, las que se colocaron en potes de arena y

se regaron con 20 ml de Hoagland diarios. Tras un periodo de 45 dias

en invernáculo para su implantación se asignaron 4 plantas al azar a

cada uno de los 2 tratamientos que se realizaron en cámaras con 16

hs. diarias de luz. Las plantes del tratamiento 1 permanecieron a

una temperatura constante de 20°C , mientras que las del tratamiento

2 recibieron una temperatura diurna de 7-10°C y una nocturna de 1-3°

C.

Tras 15 dias de permanecer en estas condiciones se fijaron las

raices en Carnoy (6 3:1). Se analizaron tres apices radiculares en

cada una de las 4 plantas de cada tratamiento. De cada ápice se

realizó un aplastamiento en la solución de nitrato de plata y se
contaron los nucleolos de 500 núcleos.

2.2.4 MEIOSIS

El analisis de la meiosis se realizó generalmente en flores

fijadas en el campo con Carnoy (6:3:1) ya que la mayoria de las

especies estudiadas no florecen bajo las condiciones climáticas de

Buenos Aires. Se realizó el aplastamiento de las anteras en orceina

acética al 2%y se analizaron 25 celulas madres de grano de polen en

cada individuo registrandose la frecuencia y posición de los

quiasmas por bivalente.

2.2.5 SISTEMA REPRODUCTIVO

El estudio del sistema reproductivo se centró principalmente en

EL pgllgggegg y ELggagillima y se realizó en un jardin experimental

en Rio Gallegos. Se cubrieron varias panojas de 10 plantas de cada

una de las especies mencionadas antes de la antesis, las que

permanecieron cubiertas hasta la formación de los cariopses. Se

coleccionaron posteriormente las panojas y se registró el númerode

cariopses formados.

14



2.2.6 CONGRUENCIA ENTRE CLASIFICACIONES VEGETATIVAS,

REPRODUCTIVAS Y CROMOSOMICAS

El analisis morfológico se llevó a cabo en los mismos taxones

para los cuales se estudió el caríotipo En la Tabla 2.2 se indica

el númerode ejemplares medidos y las abreviaturas de las especies

que seran utilizadas en las diferentes tablas y graficos de esta
Tesis.

Tabla 2.2 Especies , númerode ejemplares y abreviaturas.

ESPECIE EJEM- ABRE- ESPECIE EJEM- ABRE
PLARES VIATURA PLARES VIATURA

El gggntbgnhxll_ 10 ACA El 2211259292 10 PAL

El argentina 10 ARG El El var. 5929:; 10 PAS

El girrgsg 8 CIR El Hampsana 8 PAM

El 9922:2922 10 CON El 222222259225 10 PUR

El gragillima 10 GRA El simpligiusgula 8 SIM

El hurtsiana 10 KUR El sgabriusgula 10 SCA

El magsllagiga 6x 5 MAG El Lbermarum 8 THE

El magsllaniga 8x 8 MA8* El Luaigaza 7 TUN

E mogtigglg 9 MON F. ventanicola 8 VEN

* Las abreviaturas MASNy MABSse refieren a los citotipos

octoploides "Norte" y "Sur" de E; mgggllagigg.

Los individuos analizados son de diferentes poblaciones que

cubren dentro de lo posible el rango de distribución geográfica de

cada especie. En el Apéndice A se resumen los especimenes examinados

con sus localidades y colectores.

Los caracteres medidos y su codificación se resumen en el

Apéndice B. Muchos de los caracteres estudiados presentan una

variación intraespecifica muy alta, por lo que se realizo un

analisis de la varianza para cada uno de los caracteres

cuantitativos, seleccionandose solo aquellos que mostraron

diferencias altamente significativas entre especies (p<0.01). En el

15



caso de variación intraespecifica de los caracteres cualitativos, se

incluyo en la codificación de los mismosun estado intermedio entre

presencia y ausencia

Cuarenta y tres caracteres fueron seleccionados para este

estudio fenetico (18 vegetativos:6 cuantitativos y 12 cualitativos;

25 reproductivos: 17 cuantitativos y 8 cualitativos). La anatomia

foliar se estudio siempre en la mitad de la lámina de la penúltima

hoja de un macollo vegetativo. Se realizó un corte transversal y un

preparado de epidermis abaxial de cada especimen medido. Cada corte

transversal examinadose dibujo mediante camara clara realizándose

un esquema cuyo diametro, númerode haces y costillas, representan

el promedio de los individuos analizados por taxon.

A partir de estos datos morfológicos se realizó un analisis de

agrupamiento utilizando una metodologia similar a la empleada para

los caracteres cromosómicos (ver 2 2.2). Se analizaron por separado

y luego conjuntamente los caracteres vegetativos y los

reproductivos.

Las matrices cofeneticas de los fenogramas derivados a partir

de los caracteres vegetativos , reproductivos y cromosomicos se

compararon entre si y con la clasificación general que incluye los

tres subconjuntos de caracteres, mediante el coeficiente de

correlación (r).
Conel fin de determinar las similitudes y diferencias entre los

agrupamientos de los fenogramas morfológico y cromosómico, se

realizó un análisis de consenso mediante el programa NT-SYS

utilizando el algoritmo de Adams(1972).



CAPITULO 3: ANALISIS DEL CARIOTIPO

3.1 NUMEROS CROMOSOMICOS

La Tabla 2.1 muestra que todas las especies sudamericanas

analizadas cromosómicamente son poliploídes (Fig. 3.1) con un

predominio de hexaploides (76%) y un menor número de octoploides

(17%) y tetraploides (7%) Este patrón se repite tanto en las

especies patagónicas comoen las extrapatagónicas.

3.2 ANALISIS NUMERICO DE LOS CARIOTIPOS

El analisis numérico de los cariotipos se restringió a las

especies de Patagonia , Sierra de 1a Ventana y Chile Central. Para

ello se calcularon 9 parámetros que definen numéricamente los

cariotipos (Sección 2.2.2). Aquellos que caracterizan el número,

morfología y posición de los cromosomas se resumen en la Tabla 3.1 y

los referidos a los cromosomascon constricciones secundarias se
detallan en la Tabla 3.2.

En la Tabla 3.1 se indican las medias de las 7 placas

metafásicas medidas por especie y entre paréntesis los

correspondientes coeficientes de variación. A1pie de esta Tabla se

detalla el analisis de la varianza que muestra diferencias altamente

significativas (p<0.01) entre especies para los 5 parametros

estudiados Se calculo además el minimo rango significativo (LSR,

Sokal y Rohlf 1969) que permite determinar la presencia de

diferencias significativas (p<0 01) entre dos pares cualesquiera de
medias.

La existencia de homocedacia dentro de cada parámetro, señala

que cada uno de ellos posee un nivel de variabilidad relativamente

constante (Tabla 3 1). Sin embargo existen marcadas diferencias

entre los 5 parámetros respecto a sus coeficientes de variación.

Esto Se observa en la razón de brazo promedio que presenta la menor

variabilidad entre células (CV.=1.3%), lo que permite distinguir

estadísticamente cariotipos con diferencias de simetría

intracromosómica muy pequeñas.
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Fig. 3.1 Metafases mítóticas. A.—EL gggggpigg (2n228); B.- F.

QQQÉEQQÉQ(2n=42); C.- F. EQEBQEQSQQQE(2n=42); D.— F. acanthgahxlig

(2n=42); E.- EL kggpgiggg (2n=42); F.- EL XQQÉQQLQQLQ(2n=42); G.

E; mgagnggLQg (2n=56) y H-- EL Egmggggg (2n=56). Las

constrícciones secundarias están señaladas con una flecha.
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Tabla 3.1 Parámetros de los cariotipos y sus coeficientes de variación

(CV).

SP. NRO V0} (CV%) CVL (CV%) RAZ (CV%) CVR (CV%) COR (CV%)um

ACA*42 10.2 (14) 0.130 ( 6) 0.767 (1) 0.173 (6) 0.470 (24)

ARG 28 13.9 (19) 0.167 ( 8) 0.706 (2) 0.221 (6) 0.496 (24)

CIR 42 9.3 (13) O 144 ( 7) 0.743 (1) 0.185 (7) 0.444 (13)

CON 42 13.1 (13) 0.128 ( 8) 0.804 (2) 0 162 (7) 0.347 (33)

GRA 42 11.0 (19) 0.141 (11) 0.793 (2) 0.162 (5) 0.547 ( 9)

KUR 42 10.4 (11) 0.138 (11) 0 797 (1) 0.167 (6) 0.554 (21)

MABS56 8.6 (18) 0.143 ( 8) 0.780 (1) 0.202 (4) O 479 (11)

MABN56 8.1 (16) 0.137 ( 3) 0 794 (1) 0.192 (6) 0.401 (29)

MAG 42 7.0 (11) 0.142 ( 8) 0.794 (2) 0.181 (8) 0.400 (21)

MON 42 10.2 (25) 0.144 ( 9) 0.774 (1) 0.174 (6) 0.462 (24)

PAL 42 11.0 (15) 0.141 ( 7) 0.800 (1) 0.160 (7) 0.495 (19)

PAS 42 11.5 (13) 0.135 ( 4) 0.795 (1) 0.161 (8) 0.464 (27)

PAM 56 10.3 (25) 0.157 (11) 0.738 (1) O 191 (6) 0.352 (16)

PUR 42 10.5 (19) 0.145 ( 4) 0.750 (1) 0.184 (6) 0.457 (31)

SCA 42 11.4 (18) 0.132 ( 6) O 780 (1) 0.173 (5) 0.550 ( 7)

SIM 42 8.6 (15) 0.156 ( 8) 0.768 (1) 0.165 (9) 0.276 (36)

THE 42 10.4 (12) 0.156 ( 6) 0.768 (1) 0.168 (8) O 508 (18)

TUN 42 12.0 ( 7) O 134 (10) 0.765 (1) 0.165 (7) 0.428 (25)

VEN 42 10.8 (20) 0.150 ( 7) 0.751 (2) 0.185 (6) 0.501 (13)

CV% 15.9% 7.3% 1.3% 6.6% 20.5%

F (ANOVA) 6.3** 8.0** 37.2** 13.2** 4.3**

LSR 0.0 3.8 0.025 0.024 0.025 0 212

* Abrviaturas de las especies Tabla 2.2 ** p<0.01

NRO: Número de cromosomas, VOL: Volumen por genoma haploide,

CVL: Coef. var. longitudes, RAZ: Razón de brazo,

CVR: Coef. var. razones de brazo , COR: Correlación.
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Los

longitudes

respectivamente). Por
coeficiente de correlación

coeficientes de variación de las razones de brazo y de

último,

las

presentan una variabilidad intermedia (C.V.= 6.6% y 7.3%

el volumen cromosómico y el

largo-razón de brazo, presentan la mayor

variabilidad entre distintas placas metafasicas (15.5% y 20.5%

respectivamente).

Los parametros que caracterizan la simetría y uniformidad

permiten una mejor discriminación estadística entre cariotipos,

mientras que el volumen cromosómico y el

entre largos
con marcadas

variabilidad.

y razones de brazo sólo permiten separar

diferencias

coeficiente de correlación

cariotipos
en sus medias, debido a su gran

En 1a Tabla 3.2 se resumen los tres parámetros que caracterizan

el número (NCS),

con constricciones secundarias,

cariotipo promedio de cada

Se observa en esta

constricciones secundarias

Fig. 3.1 A; F. magellaaica

y 14 (El aganphgnnxlla

posición de los cromosomas

contracta muestraque F.

posición (PCS) y morfología (MCS)de los cromosomas

los que se registraron a partir del

especie (Fig. 3.2).

tabla que el número de cromosomas con

varia, con un rango entre 4 (F. argentina

Fig. 3.1 G y F. simpligiggcula Fig 3.2 B)

Fig.3.1 D y Fig.3.2 A). Respecto a 1a

con constricciones secundarias se observa

el valor mas alto de PCSdebido al menor

tamaño relativo de sus cromosomascon satelite (Tabla 3.2,Fig. 3.1 D

y Fig. 3.2 B). Finalmente

cromosomascon constricciones secundarias, F

de las restantes especies

de MCS, reflejando

secundarias en los brazos

(Tabla 3.2,

un marcado predominio

, respecto al índice de morfología de los

pampeanase diferencia

patagónicas por presentar el mayor valor
de las constricciones

largos de los cromosomascorrespondientes

Fig. 3.1 H y Fig. 3.2 B).
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12 3 lo 5 6 7 8 9101112131415161718192021

%%8%%88888888g3838338
Eacanthophylla

88%888É88858888888883
Fgracillima

888%3888888885833838
F kurtziana

88%888888888888888388
F mon‘licola

%8%8%%88%8%8888888883
EpalleScens

88%885888888888888888
Fpallescens var.scabra

%%HH%%888888888888388
Escabriuscula

8%88%8%8%888888858888
Ethermarum

%%B%B%8%Baga%aaaaaaaa
F tunicata

88588ÉB%8888888888888
Eventanicola

Fig. 3.2 A. Idiogramasde los caríotipos promediode L Men; y
especies afines.
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12 31o 5 6 7 8 901112‘314151617118192021222324'25262728

88888885885888
Fargentina

888%888g8888838333883
Fconlracta

BHHHÉHBÉBBSÉSBSBBSBBB
Fpurpurascens

888388888888888888888
Fcirrosa

858888888388888885885
Fsimpliciuscula

888888885888588358855
Fmagellanica 6x

8888888888888588888588888353
Fmagellanica 8x cilolipo norle

888ÉBBBBSSBBBÉSBSBB858888853
Fmagellanica 8x citolipo sur

888588%88888885858858855gasa hïrx;
I?pampeana

Fíg. 3.2 B. Idiogramas de los car-tiotipos promedio.
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Tabla 3.2 Parámetros de los cromosomascon constrícciones secundarias

ESPECIE NCS* PCS MCS

ACA** 14 32.0 1.03

ARG 4 32.2 0.68

CIR 10 42.9 1.05

CON 6 47.6 1.29

GRA 12 28.6 1.01

KUR 10 37.1 1.11

MASS 4 32.1 0.91

MABN 4 41.1 0.91

MAG 8 31.0 0.99

MON 10 22.9 1.03

PAL 12 27.8 1.03

PAS 12 27.8 1.04

.PAM 10 29.3 1.35

PUR 6 39.7 0.74

SCA 12 27.0 1.01

SIM 4 28.6 0.89

THE 12 28.6 1.00

TUN 12 27.0 1.06

VEN 10 29.5 1.02

* CS: Constricciones secundarias. NCS: Número; PCS: Posición;

MCS: Morfología.

** Abrviaturas de las especies Tabla 2.2

Sobre la base de los 9 parametros presentados en las Tablas 3.1

y 3.2, se establecieron las relaciones entre cariotipos mediante el

análisis de agrupamientos (Sección 2.2.2) que se resume en el

fenograma de 1a Fig. 3.3
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GRA

2.34 2.01. 1.71. 1.1.4 1.14 0.81. 0.51. O.21.

Fig. 3.3 Fenograma basado en 9 parámetros cromosómicos. Coeficiente

de correlación oofenótica = 0.94.
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A1 analizar este fenograma resalta en primer termino 1a

presencia de un grupo de 10 taxones estrechamente relacionadas

agagzhgphxilai F. sragillimai F. Burtziaggi Eiconstituido por F

mgntiggiai F. Ballssgsgsi Ei Ballesgsgs var. 599922; F

sgabriusgulai Ei therm_rumi Ei Lugigatai y Ei 22232219912. Estas

especies se caracterizan por ser hexaploides con cariotipos

simétricos y uniformes presentando 10 o más cromosomasmetacéntricos

con constricciones secundarias (Fig 3.2 A).

A este grupo de 10 taxones se unen, aunque a mayor distancia EL

gigggsg y EL pugpuggggegs (Fig. 3.3). La primera de estas especies

posee, al igual que las del grupo afin a EL pallescegs, 10

cromosomas con constricciones secundarias repartidas en los brazos

cortos y largos de los cromosomas (Fig. 3.2 B). Sin embargo, EL

gigggga, se aleja un poco de ellas por presentar una menor razón de

brazo, un mayor C. V. de las razones de brazo y mayor PCS. Estas

caracteristicas son a su vez, las que determinan 1a unión con EL

pugpurasgegg (Fig. 3.3). Esta última especie se diferencia, tanto de

EL giggggg como de las especies afines a E; pgllgggegg, por

presentar sólo 3 pares de cromosomascon constricciones secundarias

situadas exclusivamente en brazo corto (Fig. 3.1 C y Fig. 3.2 B).

Un segundo grupo lo constituyen los diferentes citotipos

analizados de EL maggllggigg y E; gigpligigggula, las que se reunen

por su bajo volumen cromosómico y su menor número de cromosomas con

constricciones secundarias. Los citotipos octoplides de E;

mgggiiggiga se unen entre si, mientras que el citotipo hexaplcide se

une a EL simpligiuggula con 1a que comparte el mismo número

cromosómico.

F. 9922:2922, F. Bamseanay en especial F. argentiga presentan

caracteristicas distintivas, que se discutirán en las descripciones
de los respecivos cariotipos y que son responsables de su

_separación de las restantes especies del fenograma.



3.3 DESCRIPCION DE LOS CARIOTIPOS

3.3.1 EL pgllgggggg Y ESPECIES AFINES

Las especies afines a E; pgllgggegg muestran cariotipos muy

similares Componeneste grupo 10 taxones hexaploides con 10 o mas

cromosomas con constricciones secundarias (E; agagtggphyllgL F

gragillimai Ei gurtziagai Ei mentigglai ELBallesgensi F. Ballesgeas

var. ¿cabras E; sgahriusgulai EL t_er_arumr F. Lunigapai y Fi

gggtagigglg; Fig. 3.2 A). Es el grupo más homogéneo en cuanto a sus

cariotipos, los que muestra escasas diferencias en los diferentes

parámetros cromosómicos. Todas ellas presentan volúmenes

cromosomicos intermedios (10.2 a 12 uma) , alta correlación longitud

- razón de brazo (r: 0.43 a O 55), cromosomassimétricos (razón de
brazo 0.75-O.80) y uniformes, tanto en las longitudes (C.V. 0.13 a

0.16) como en las razones de brazo (C.V. 0.16 a 0.18). EL

gegtagigglg posee el cariotipo más asimétrico y heterogéneo de este

grupo (Tabla 3.1).

En cuanto a la combinación de cromosomas submetacentricos (sm) y

metacéntrícos (m) (Levan y col. 1964), Eigragillima, EL Ballssgegs y

EL pgllgggegs var. sgahra muestran un solo par de cromosomas sm y

20 pares m. Estos tres taxones integran el subgrupo de cariotipos

más estrechamente relacionados (Fig 3.3). ELkurtziana. F.monticola

y E; tg_igatg muestran 2 pares sm y 19 m; mientras que las restantes

especies del grupo presentan 3 pares sm y 18 m.

La mayoria de las especies de este grupo presentan 12

cromosomas con constricciones secundarias, excepto E. kggtgiaga

(Fig. 3.1 E), F. monticola y F. ventanicola con 10 y EL

agagthgpgxllg con 14 (Fig. 3.1 D). En todas las especies del grupo

las constriociones secundarias se concentran entre los cromosomasde

mayor tamaño y presentan una morfología similar (Fig. 3.2 A).

3.3.2 EL Qiggggg (2n=42): Esta especies presenta 4 pares sm y

17 pares m, 5 de los cuales tienen constricciones secundarias (Fig.

3.2 B). Si bien el cariotipo de esta especie se asemeja a los del
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grupo anterior por el número y morfología de sus cromosomas con

constricciones secundarias, Se diferencia por su menorsimetría y

uniformidad de las razones de brazo (Tabla 3 1).

3.3.3 EL purpuraggegs (2n=42): Esta especie muestra 6 pares de

cromosomassm y 15 pares m, entre los cuales 3 tienen constricciones

secundarias exclusivamente en los brazos cortos. Presenta

caracteristicas intermedias de simetría y uniformidad similares a

1a especie anterior (Fig. 3.1 C).

3.3.4 E; argentina (2n=28): Esta especie, única tetraploide
hallada por el momento en Patagonia, tiene el cariotipo mas

asimétrico y heterogéneo (Tabla 3.1) y el mayor volumen cromosómico

por genoma haploide. Está formado por 4 pares sm y 10 pares m,

concentrandose los cromosomasmas simétricos entre los mayores del

cariotipo. Se observan dos pares de cromosomascon constricciones

secundarias en brazo corto que muestran el menor valor encontrado

del índice de morfología para estos cromosomas (Fig. 3.1 A).

3.3.5 EL contract; (2n=42): Este cariotipo, constituido por 1

par de cromosomassm y 20 pares m, es en contraposición al anterior,

el más simétríco y uniforme. Si bien la correlación largo-razón de

brazo es positiva y significativa, se trata de uno de los menores

valores encontrados entre las especies analizadas. También se

observan caracteristicas distintivas en los cromosomas con

constricciones secundarias. Esta especie, con 3 pares de cromosomas

con satélites, muestra un par de cromosomassm con constricción

secundaria en brazo largo, lo que determina un valor alto de MCS.

Ademas, este cromosoma se encuentra entre los cuatro menores del

cariotipo, situación que no se repite en ninguna de las restantes

especies y que determina el mayor PCS (Tabla 3.2, Fig. 3.1B y Fig.

3.2B).

3.3.6 EL pampgaga(2n:56): E1 cariotipo de esta especie esta

formado por 6 pares de cromosomas sm y 22m. A1 igual que 1a especie

anterior presenta un valor relativamente bajo de correlación largo
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razón de brazo. Se trata de un cariotipo mas asimétrico que aquellos

encontrados en las restantes especies, excepto F. argentina. Ademas

el cariotipo de F. pampeanaes relativamente heterogéneo en cuanto a

sus razones de brazo. Tiene 5 pares de cromosomascon constricciones

secundarias, 4 en brazo largo y sólo 1 en brazo corto. Esta

situación determina el mayor MCS(Tabla 3.2, Fig. 3.1 G y Fig. 3.2

B).

3 3.7 ELsimpligiusgula (2n=42): Este cariotipo muestra 2 pares

de cromosomas sm y 19 m Se observan 2 pares m con constricciones

secundarias intersticiales en el brazo corto. Presenta valores de

simetría y uniformidad intermedios diferenciandose de los

restantes caríotípos por poseer la menorcorrelación 10ngitud- razon

de brazo (menor predominio de los cromosomasmas simétricos entre

los mayores del cariotipo). El simelíiiufila y El msgsllagisa
tienen los valores más bajos de volumen cromosómico (<9 un? )(Fig.

3.2 B).

3.3.8 EL magellaniga (Zn: 42 y 56): A1 estudiar

cromosómicamentediferentes poblaciones de EL magellagiga se observó

una variación en el nivel de ploidia y en algunos parámetros del

cariotipo, hecho inusual en las restantes especies patagónicas.

Estos resultados sugiren que las poblaciones reunidas bajo el nombre

especifico de F. maggllagiga constituyen un complejo poliploide. Se

describen a continuación los tres citotipos diferenciados.

EL mgggllaniga 2n=56. Los citotipos octoploides se encontraron en

once de las trece poblaciones estudiadas desde Neuquena Tierra del

Fuego (Tabla 2.1). Comose observaron diferencias entre dos de las

poblaciones en el tamaño del mayor de los pares de cromosomas con

constricciones secundarias , se confeccionaron dos cariotípos para

esta especie: uno para el Citotipo Sur correspondiente a la

poblacion Nro. 31 (Tabla 2.1) y otro para el Citotipo Norte

construido en base a la poblacion Nro. 27 (Tabla 2.1).
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:Qiggpigg Suri: presenta un cariotipo muysimétrico con 5 pares sm y

23 m donde los cromosomas más simétricos se concentran entre los

mayores del caríotipo (r=0.479). Es uniforme respecto a las

longitudes de los cromosomas pero se observan valores

relativamente altos en los C.V. de las razones de brazo, indicando

una mayor heterogeneidad en la morfología que en el tamaño de los

cromosomas. Además este citotipo posee dos pares de cromosomas

metacentricos con constrícciones secundarias en el brazo corto que

determinan en ambos casos un segmento distal mayor que el segmento

proximal (Fig. 3.2 B).

:Qitgtipg flggtgg: Nose observan diferencias significativas en los

parametros cromosómioosentre ambos citotipos (Tabla 3.1), pero se

diferencian en el tamaño relativo del mayor de los cromosomas con

constrícciones secundarias (Tabla 3.2 y Fig. 3.2 B). Con el fin de

verificar estas diferencias se calculó el tamañorelativo del mayor

de los cromosomascon constrícción secundaria en otras 5 poblaciones

de esta especie resumiendose los resultados en la Tabla 3.4

Tabla 3.4 Tamaño relativo del par mayor con constrícciones

secundaria.

"Citotipo Sur" "Citotipo Norte"

Pob.* 31 30 36 26 29 27 28

2.23 2.04 2.17 1.90 1.89 1.91 1.95
2.31 2.39 2.19 1.81 1 93 1.95 2.02
2.09 2.20 1.84 1.86 1.95 2.07
1.97 2.24 2.00 1.90
2.07 2.05 1.88 1.89

2.12 1.84
1.84
1.88
1.85
1.81

Media 2.13 2.21 2.16 1.85 1.89 1 89 1.97

F(ANOVA)=13.05 ** (p<0.01)

Contraste Scheffe Citotipo Sur vs. Citotipo Norte ** (p<0.01)

* Referencias en Tabla 2.1
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Si se representan las longitudes medias porcentuales de estos

cromosomasen función de las latitudes de las poblaciones estudiadas

(Fíg. 3.4) se observa que las poblaciones que presentan el cromosoma

con constríccion secundaria de mayor tamaño relativo se concentran

en el sur de la Patagonia mientras que las restante lo hacen en el

norte.

Long.°/o A

2.2- '
II

2_0 h I Citolipo sur
Ó O Citotiponorle

' O O

- O

1.804- = ' o - o fin Latitud
1.0 50 60

Fig. 3.4 Distribucion geografica de las poblaciones de
EL maggllggiga con diferente longitud relativa del
mayor de los cromosomascon constríccíón secundaria.



E; magellagigg (2n=42): Este citotipo hexaploíde fue encontrado

solamente en dos poblaciones de Tierra del Fuego muycercanas entre

si. El cariotipo no presenta diferencias significativas en ninguno

de los parametros cromosomícoscon los citotípos octoploides. Posee

3 pares de cromosomas sm y 18 pares m entre los que se observan

cuatro pares con constricciones secundarias, dos en brazo corto y

dos en brazo largo. La diferencia entre este citotipo y los

cítotipos octoploides en el número maximo de cromosomas con

constrícciones secundarias es relativa, ya que ambaspresentan un

máximode 8 nucleolos funcionales (Tabla 4.3).



CAPITULO 4: VARIACION DEL NUMERO DE NUCLEOLOS

4.1. VARIACION INTERESPECIFICA DEL NUMERODE NUCLEOLOS

Las especies estudiadas en esta tesis mostraron una gran

diversidad en el número de cromosomas con constricciones

secundarias. Por ello se encaró un analisis a nivel interespecifico
de la variación del número de nucleolos activos en celulas

interfasicas mediante tecnicas argenticas. Se incluyeron en este

estudio especies nativas de Patagonia, NEy N0 argentino hasta el

Perú. .

4.1.1 RECUENTOS EN APICES RADICULARES

A partir del recuento de 500 o mas células por planta se estimó

1a media del número de nucleolos por núcleo y el número maximo de

nucleolos por núcleo en cada especie (Fig. 4.1 A - F). La Tabla

4.1 muestra marcadas diferencias entre especies tanto en el número

medio como en el número máximo de nucleolos por núcleo. En un

extremo de esta variación se encuentra EL sp; que presenta una media

de 1.42 nucleolos por núcleo. Este valor varia en un rango entre

1.37 y 1.46 nucleolos por núcleo en los 4 individuos analizados, los

que por otra parte coinciden en presentar un máximode 2 nucleolos

por núcleo (Fig. 4.1 A)

En el otro extremo de la variación, EL agagthgphxllg tiene una

media de 4.22 nucleolos por núcleo, es decir más del doble de

nucleolos funcionales por núcleo que en la especie anterior. La

diferencia es mayor aún si se comparan los números máximos ya que en

EL agagthgpgxllg se encontró 1 máximode 12 nucleolos (Tabla 4.1,

Fíg. 4.1 F). Esto implica una variación de 6 veces entre especies

del mismo genero y con igual nivel de ploidia. Entre estos dos

extremos se ha encontrado una variación casi continua en los números

medios y máximos de nucleolos por núcleo, siendo los números máximos

mas frecuentes 4 (6 especies), 9-10 nucleolos (9 especies) y 11-12

nucleolos (6 especies).
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Tabla 4.1 Media y número máximo nucleolos en ápices radiculares.

Nro. Nro. Nucleolos por núcleo
Especie plan

tas Núcleos Media (Ï ES) Máximo

E_ ggggghgggxllg 2 1026 4.22!:O.19 12

EL gggggpigg 3 1334 2.05i.0.03 4

E; ngggzigggsis 1 520 4.21 X0

E; giggggg 3 1619 3.56110.13 10

EL gggpggggg 3 1250 2.99i 0.04 6

E; ghgxsgphxllg 1 514 3.78 10

E; ïighgigpg 2 1080 2.361:0.25 4

E; ggggillimg 5 2686 3.36Í 0.16 9

E; gggggiggg 1 511 3.92 9

E- lillQi 1 523 4.63 10

EL mgggigglg 2 1111 4.18i 0.07 10

EL Ballesgegs 2 1208 4.38ÏZO.18 11

E;Q¿ var ggghgg 2 1012 4.91i 0.19 11

lj‘Lngpgggg 4 2096 4.0SÏZO.21 10

EL pggpgggsgggs 4 2109 2.79ÍZO.11 7

E._ ggghgigggggg 5 2645 3. 93t 0.14 12

E; simeliglgsgglg 3 1586 2.22Í 0.02 4

E_ gpl 4 2068 1.42i 0.02 2

E. 522 2 101o 3.19i 0.14 8

E; sugeghg 1 597 2.34 4

E; zhgzmgggg 3 1693 4.03: 0.25 11

E_ 1.32212ng 3 1577 4.64: 0.09 11

E; ulgghggtg 1 516 2.55 4

E- 2293912912 3 1559 3.63t 0.34 10

En la Fig. 4.2 se graficó la distribución del número de

nucleolos por núcleo en especies con máximos de 2, 4, 6, 8, 10 y 12

nucleolos por núcleo. En 1a misma se observa que los histogramas se

encuentran sesgados hacia 1a derecha y que dicho sesgo se incrementa
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en .las especies con mayor número máximo. Estas últimas especies

presentan ademas una disminución de las frecuencias de núcleos con

un nucleolo y una reducción más acentuada aún de núcleos con el

número maximode nucleolos. Tambien se manifiesta un aumento del

número medio de nucleolos por núcleo a1 aumentar el número máximo,

presentando ambos parametros una correlación positiva r=0.93

y altamente significativa (p<0 01) (Tabla 4.1).
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Fig. 4.2 Distribución del númerode nucleolos por núcleo en especies

con máximos de 2 (A); 4 (B); 6 (C); 8 (D); 10 (E) y 12 (F)

nucleolos por núcleo
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El ápice radicular es un meristema cuyos núcleos interfasicos

se encuentran en diferentes estadios del ciclo celular y presentan

por lo general un alto grado de fusión nucleolar. Es por esto que

las frecuencias de núcleos con el número maximo son muy bajas

subestimándose en algunos casos el número maximo de nucleolos.

Inclusive en diferentes repeticiones dentro de una mismaespecie e

incluso dentro de una mismapoblación, se observan diferencias en el
número maximo, especialmente en aquellas especies con alto número de

nucleolos, como es el caso de EL sgahrigsggla y EL thermarum donde

se encontraron números máximos de 8 a 12 y de 8 a 11 nucleolos por

núcleo respectivamente.

4.1.2 RECUENTOS EN MICROESPORAS

El estudio de celulas haploides permite simplificar la

determinación del número maximode nucleolos de una especie ya que

presentan la mitad del número de nucleolos que las celulas

diploídes. Además,a diferencia del meristema de raiz, el proceso de

microesporogenesis se encuentra relativamente sincronizado. Esta
sincronización determinaria una disminución del número medio de

nucleolos por núcleo a lo largo de la maduración de las miorosporas

pues 1a media de nucleolos por núcleo disminuye a lo largo del ciclo

celular (Ghosh 1976, Jordan y col. 1987). Esto se observó en EL

pampeaga cuyas tetradas mostraron una media de 2.92 nucleolos por

núcleo haploide en 114 mkleos observados, promedio que disminuyó a

2.52 en 95 microsporas separadas pero sin operculo, y a 2.21 en 500

microsporas con operculo.

Teniendo en cuenta esta variación las tínciones con plata de

nucleolos se realizaron en microsporas donde no se hubiese formado

aún el operculo. Los resultados encontrados se resumen en la Tabla

4.2.
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Tabla 4.2 Númerode nucleolos en microsporas

Nro. Nucleolos por núcleo
Especie

cel. Media Máximo

Ei gigrgsa 403 2.79 6

Ei 9923:2922 255 1.73 3

Ei ¿lubriata 321 1.17 2

E; ELÉQilliQQ 513 2.94 6

E; gugtgiana 506 2.24 5

Ei mQQLngla 523 2.86 6

EL Ballesgens 506 2.98 6

E+ Qamgeaga 220 2.71 6

Ei EQEBEEQEQQQE 341 2.31 4

EL sgahriusggla 510 2.85 6

Ei simpligiusggla 271 1.31 2

E; 52;; 206 1.00 1

E; tugiggtg 161 2.88 6

F. ventanicola 477 2.63 5

Los recuentos en microsporas confirman para la mayoria de las

especies el número máximode nucleolos por núcleos observado en

ápice de raiz. Sin embargo en algunas especies con alto número de

nucleolos como EL gigrgsaL EL gracillima. EL monticola y EL pampeaga

se encontró un par mas de nucleolos en las microsporas que en los

apices radiculares Estas diferencias, unidas a 1a ausencia de

valores inferiores a los determinados en apices radiculares, señalan

1a ventaja de las determinaciones del número máximode nucleolos por

núcleo en microsporas.

Tambien la Tabla 4.2 muestra que todas las especies afines a EL

palleggegg (Sección 3.3.1) presentan 10 a 12 nucleolos funcionales

(10 nucleolosrïikgrtzianai Ei ysntaniggla y 12 nucleolos: EL

grasillimgi Ei montiggl_¿ EL Ballssgsnsi EL Egilssgsns var

ggahrai EL sgahziusgula y Ei Lunigata). También presenta 12
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nucleolos ELgirroga, especie cuya inclusión en el grupo anterior es

incierta en base a 1a morfología de sus cromosomas (Fig. 3.3)

4.2 VARIACION NUCLEOLOAR INTRAESPECIFICA E INTRAPOBLACIONAL EN

E. maaellaniga

4 2.1 VARIACION INTRAESPECIFICA

EL magellagiga es la única especie patagónica que mostro 2

números cromosomicosdiferentes. Esta heterogeneidad se encuentra

acompañadapor una gran variabilidad en el número de nucleolos.

En la Tabla 4.3 se indican los números medios y máximos de

nucleolos por núcleo en distintas poblaciones (Tabla 2.1) de EL

magellagiga, tanto en ápices radiculares comoen microesporas.

Tabla 4.3 Nro. de nucleolos en poblaciones de E; magellagiga

Citotipo Nro Nro. Media nucleolos Maximonucleolos
pob nú

cleos Microspora Raiz Microspora Raiz

El magellaniga 6x

38 532 2.69 5

37 500 2.00 3.02 4 6

El magellaniga 8x

28 556 2.44 6

29 508 2.46 7

26 519 2.61 5

31 446 2.83 7

3o 509 2.88 8

FL2* 36 2073 2.83 7

FL1 36 2096 3.41 8

34 148 1.61 4

27 500 1.42 2

* FLZy FLl son dos individuos diferentes de la población 36.

Ambos citotipos muestran un máximode 4 pares de nucleolos a

pesar de las diferencias de ploidia y una gran variabilidad en los
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recuentos en apíces radiculares. En las microsporas de las

poblaciones octoploides se encontró un maximode cuatro pares de

nucleolos por núcleo en 1a población 34 , mientras que la población

27 mostró 2 pares menos. Este último resultado podria indicar 1a

existencia de diferencias en el número máximode nucleolos entre

diferentes poblaciones de F. mgggllggiga. Sin embargo, es necesario

un mayor número de observaciones del ápice radicular y de las

microsporas de la mismaplanta para conocer mejor el origen de la

variación nucleolar en esta especie.

La variación del número maximode nucleolos en EL mgggllggiga

(8X) se complica porque también se observa un claro dimorfismo de

los nucleolos registrandose un máximo de 4 nucleolos y 4

micronucleolos. Conel fin de cuantificar estas diferencias se midió

la superficie nucleolar en 10 núcleos con 7 nucleolos. Las

frecuencias de nucleolos con diferentes superficies (expresadas como

porcentaje de 1a superficie nucleolar total) muestran una

distribución bimodal; resultando la superficie promedio de los

micronucleolos aproximadamente 7 veces menor a la de los nucleolos

(Fig. 4.3).

En interesante agregar aqui, que las poblaciones octoploides

estudiadas cromosómicamente tienen un maximo de 2 pares de

cromosomas con constricciones secundarias. Estas 4 constricciones

corresponderian a los 4 nucleolos, y los micronucleolos no se

manífestarían como constricciones secundarias en metafase. Una

situacion similar ha sido observada en Elxmug (Heneen 1963), Allium

(Sato y col. 1980» figgdeum (Jessop & Subrahmanyan 1984, Linde
Laursen 1984 y Línde-Laursen et al. 1986) y Igitiggm (Martini et al.

1982)
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Fíg. 4.3 Superficie relativa de 70 nucleolos y micronucleolos en

10 núcleos de FL mageilaniga 8x (Pob. 36, FL1).

4.2.2 VARIACION INTRAPOBLACIONAL

La frecuencia de celulas con mas de 4 nucleolos es muybaja en

todas las poblaciones octoploides de EL maggllagiga (menos del 5%de

los núcleos) lo que origina una media de 2.4 —2.9 nucleolos por

núcleo. Sin embargo 1 individuo 8X de la población 36 (FLl)

presenta una media de 3.4 nucleolos por núcleo, significativamente

mayor que las restantes poblaciones, y que otro individuo (FL2) de

1a mismapoblación. Estas diferencias entre FLl y FL2 se mantuvieron

en 4 repeticiones (Tabla 4.4).
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Tabla 4.4 Variación intrapoblacional del númerode nucleolos. Las

medias se experesan con sus intervalos de confianza del 95%.

Ind. %núcleos con disitíntc nro. nucleolos %con
mas de Media

1 2 3 4 5 6 7 8 5 nuc.

FL1 4.3 19.5 32.6 25.7 11.6 5.6 0:8 18.0 3.41

3.7 12.7 26.5 30.5 18.8 6.1 1.5 0.2 26.9 3.74

8.4 23.3 34.7 21.8 8.6 2.7 0.4 0.2 11.8 3.09

4.3 19.7 30.2 28.9 11.8 3.9 1.1 16.9 3.40

18.45: 10.0 3.41i 0.42

FL2 7.5 25.2 42.0 20.4 3 8 1.0 O 2 4.9 2.91

6.0 30.3 38.0 22.0 3.3 0.6 3.9 2.88

9.6 37.6 38.2 12.7 2.0 2.0 2.60

7.1 26.9 38.8 22.2 3.9 0.9 0.2 5.0 2.93

3.9i2.2 2.83io.25

En la Tabla 4.4 puede apreciarse que FL1 presenta una mayor

frecuencia de células con mas de 5 nucleolos y un mayor número medio

de nucleolos que FL2 (p<0.01). Los valores de estos dos parámetros

obtenidos en FL2 son similares a los observados en las otras 5

poblaciones de F. magellagigg analizadas.

4.3 RELACION ENTRE NUMERO DE NUCLEOLOS Y DE CROMOSOMAS CON

CONSTRICCIONES SECUNDARIAS

En la mayoria de las especies el número de cromosomas con

constricciones secundarias concuerda con el número maximo de

nucleolos (Tabla 3.2 y Tabla 4.1) y su correlación es altamente

significativa r=0.89 (p<0.01). Tambiénse observó alta correlación
entre el númerode cromosomascon constricciones secundarias y el

número medio de nucleolos por núcleo r: 0.88. Esta coincidencia
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entre ambos parametros se debe a que tanto el número de

constricciones secundarias como el número medio y maximo de

nucleolos dependen del número de organizadores nucleolares (NOR)

presentes.

Sin embargo , en cuatro especies (_F__Lcirrosa, F.monticola4 E;

pggpggggL y _F_'Lpggpggasgegs) se encontró 1 par menos de cromosomas

con constricciones secundarias que el número maximode nucleolos por

núcleo observado en microsporas. Estas diferencias se deben

probablemente a la dificultad de detectar placas metafasicas donde

se distingan todas las constricciones secundarias. Por el contrario

en EL ggggthgphxllg se registró un par mas de cromosomas con

constricoiones secundarias que el maximonúmero de nucleolos por

núcleo. Debe señalarse sin embargo que en esta última especie no

pudo realizarse un estudio del númerode nucleolos en microsporas,

por lo que el número maximopodria haber sido subestimado.

4.4 VARIACION FISIOLOGICA DEL NUMERO DE NUCLEOLOS EN APICES

RADICULARES

La variación intraespecifica observada en el número medio de

nucleolos por núcleo (Tabla 4.1), sugiere la posibilidad de que

dicha variación sea influenciada por las condiciones ambientales.
Con el fin de cuantificar el efecto de la variación ambiental sobre

el número de nucleolos por núcleo se sometieron 8 clones de una

planta de Epggggtggpgxlla a 2 tratamientos diferentes (T1: 20° C

continuos y T2: 7-10°C diurnos y 1-300 nocturnos). El procedimiento

seguido se detalla en la sección 2.2.3

El número medio de nucleolos encontrado en los 3 apices

radiculares analizados por planta (500 núcleos por ápice), junto a

las medias por planta y por tratamiento se resumen en la Tabla 4.5
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Tabla 4.5 Medias del númerode nucleolos por núcleo a diferentes

temperaturas.

Tratamiento 1 Tratamiento 2

Raiz Planta Raiz Planta

Planta 1 4.548 4.451 3.562 3.810
4.272 3.996
4.532 3.878

Planta 2 4.158 4.268 3 320 3.485
4.402 3.776
4.244 3.360

Planta 3 4.102 4.193 3.732 3.774
4.200 3.674
4.278 3.912

Planta 4 4.102 4.199 3.954 3.947
4.186 4.080
4 308 3.808

Media T1 = 4.278 Media T2 = 3.754

E1 tratamiento 1 mostro un promedio de 4.28 nucleolos por

núcleo. Sólo 1 núcleo entre los 6000 analizados para este

tratamiento presentoun maximode 12 nucleolos, y dos núcleos 11

nucleolos.

E1 tratamiento 2 mostró una media de 3.75 nucleolos por núcleo

y un maximode 11 nucleolos en 1 sola celula.

Conel fin de comparar las diferencias entre los tratamientos y

cuantificar las diferentes fuentes de variación, se realizó un
análisis de 1a varianza anidado.

Tabla 4.6 Análisis de la varianza (diseño anidado)

Fuente de variación G1. %de 1a varianza F p

Entre tratamientos 1 75.1% 20 98 p<0.01

Entre plantas 6 10.1% 3.04 0.025<p<0.05

Error 16 14.8%
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Las diferencias entre tratamientos son altamente significativas

(p<0.01) y absorben el 75.1% de la varianza entre números medios de

nucleolos por núcleo. Por otro lado las diferencias entre plantas

dentro de cada tratamiento no son altamente significativas y

representan sólo el 10%de la variación encontrada. Finalmente, la

variación entre ápices radiculares en cada planta es también peqqeña
y aporta el 14.8%de la varianza.

En conclusión es posible afirmar que la media de nucleolos por

núcleo en el meristema apical, esta significativamente influenciada

por las condiciones del ambiente, en este caso la tamperatura.



CAPITULO 5: MEIOSIS Y SISTEMA REPRODUCTIVO

5.1 MEIOSIS

En la Tabla 5.1 se detalla el comportamiento meiotico estudiado

en 25 CMP,indicándose para cada especie: la población estudiada, el

nivel de ploidia y el porcentaje de celulas con diferentes

configuraciones.
Tabla 5.1 Analisis de 1a meiosis

Sp. Pob. 2n Nro. Nro. de CMP

CMP 2 I II I+III IV

F“L gigrggg 10 42 25 2 23 O O

E; gggpgggpa 11 42 25 O 25 O O

_F_‘_Lgragillimg 19 42+1B 25 1 24 O 0

15 42 25 O 25 0 O

20 42+2B 25 0 25 O O

E; kggggiggg 22 42 25 0 24 0 1

EL mgggllggiga 6x 38 42 25 O 24 1 O

8x* 32 56+0-6B 25 4 21 0 0

EL EQLLQEQÉQE 57 42 25 1 24 0 0

54 42 25 1 24 0 0

60 42 25 0 25 O 0

E__Lpggpgggg 67 56 25 O 25 O O

Ei 222222259925 70 42 25 2 23 0 0

70 42 25 O 25 0 O

E; scahriusgula 75 42 25 0 25 0 0

72 42 25 0 25 O 0

EL simaii_iusgula 77 42 25 1 24 0 0

EL ggglgggg 85 42 25 O 25 O 0

E; yggg_giggla 89 42 25 1 24 0 O

— 90 42 25 O 25 0 O

* Material analizado a partir de varias panojas Seis CMPmostraron

4 a 6 B, y 3 de ellas poseían 1 III que se asume formado por

cromosomas B.
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La meiosis en las 12 especies estudiadas es marcadamente

regular (Fig. 5.1) y casi no se observaron multivalentes, excepto un

trivalente en una CMPdel citotipo hexaploide de E; magellggiga y un

cuadrivalente en E; gugtgiaga Estos multivalentes podrian deberse

a una cierta homeologia entre 2 de los genomas de cada uno de los

hexaploides, o a una traslocacion entre segmentos cromosómicos

pequeños.

Puede decirse entonces que las especies estudiadas se comportan

citológicamente comoalopoliploides o alopoliploides segmentarios

(EAmagellagiga 6x y EL gurtgigga). Este resultado concuerda con los

cariotipos presentados , donde los cromosomasse agrupan mejor de a

pares que en grupos de 4, 6 u 8 cromosomas homomórficos.

En la Tabla 5.2 se presentan los porcentajes de bivalentes con

1, 2 y 3 o más quiasmas y la frecuencia de quiasmas por bivalente

Para cada uno de estos 4 parametros se realizo un analisis de la

varianza (los porcentajes de bivalentes fueron transformados en

arcoseno).

Las 2 plantas de EL pugpurasggng presentan una frecuencia de

quiasmas por bivalentes significativamente menor (Scheffe p<0.01)

que las restantes especies patagónicas de Eggtuga analizadas (Tabla

5.2). Dichas diferencias se manifiestan ademasen los porcentajes

significativamente mayores de bivalentes con 1 quiasma (Tabla 5.2).

Las restantes especies muestran una variación casi continua en

la frecuencia de quiasmas por bivalente, por lo que resulta dificil

establecer grupos de limites definidos. Sin embargo, las poblaciones

de F. ggggillima y F. mgggllagigg poseen valores mayores, lo que

coincide con el porCentaje de bivalentes con 3 o mas quiasmas

relativamente mayor que en otras especies (Tabla 5.2).

Nose observaron diferencias intraespecificas significativas en

la frecuencia de quiasmas por bivalente entre las dos poblaciones

analizadas de El Burpurgsgensl El sgahriusgulal Eixsntapiggla y El
massllaniga (Tabla 5 2). En cambio en El eallesggns y en El

ggggillimg se encontraron diferencias intraespecificas
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significativas (p<0.01), las que sin embargo, deben tomarse como

preliminares ya que se analizó un sólo individuo por población

(Tabla 5 2).

Tabla 5.2 Frecuncia media de quiasmas

Especie Pob. Nro. % de II X Free.
—————————————- qu1asmas

Nro. CMP lq. 2q. 3q. por II

F. cirrosa 10 25 16 81 2 1.86

F. contraota 11 25 13 81 6 1.93

F. gracillima 19 25 11 80 9 1.97

15 25 7 82 11 2.04

20 25 5 74 20 2.15

F. kurtziana 22 25 20 75 5 1.85

F. magellggiga 6x 38 25 18 70 11 1.93

8x* 32 25 10 71 17 2.08

F. pallescens 57 25 27 69 4 1.77

54 25 21 75 4 1.82

60 25 11 84 4 1.93

F. pampeana 67 25 26 72 1 1.75

F. purpurascens 70 25 44 53 3 1.43

70 25 58 41 1 1.58

F. scabriuscula 75 25 25 73 2 1.78

72 25 20 78 2 1.82

E. simpliciusculg 77 25 28 63 9 1.82

F tunicata 85 25 27 73 0 1.73

E: ventanicola 89 25 13 85 1 1.88

90 25 13 85 2 1.89

F ANOVA(** p<0.01) ¿4** 28** 34** 79**

5.2 MEIOSIS Y SISTEMA REPRODUCTIVOEN EL ggggillimg Y EL pgllgggegg

5.2.1 MEIOSIS

En la Tabla 5.3 se comparan la frecuencia y posición de los

quiasmas en tres poblaciones de F. ¿Lagillima y de F. pallgscegg.
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E; ggggillima muestra un mayor grado de recombinación, reflejado en

una frecuencia de quiasmas mas alta originada por un mayor

porcentaje de bivalentes con 3 o mas quiasmas (p<0.01). Ademas en F.

gragillima los quiasmas se encuentran más frecuentemente en

posiciones intersticiales como lo muestra el 'coeficiente de

terminalización significativamente menor (p<0.01)

Tabla 5.3 Frecuencias y posiciones de quiasmas en F.__ Ballssssas y F

ggagillimg (intervalos de confianza del 95%)

Población %II lq %II 2q %II 3q Quiasmas Indice de
o más por II terminalización

El Ballssgsns

50 27 6 69 6 4 2 1.77 0.06 0.79 0.02

47 21 2 75 3 4 2 1.82 0.03 0.84 0.03

53 11 2 84 3 4 2 1.93 0.03 0.70 0.03

El aragillima
15 11 3 80 4 9 2 1.97 0.03 0.54 0.03

11 7 2 82 3 11 3 2.04 0.03 0.51 0.03

16 5 2 74 4 20 4 2.15 0.04 0.48 0.04

F(entre pob.) 32.28** 8.90** 25.70** 58.45** 100.67**

Scheffe

PAL vs GRA p<0 01 NS p<0.01 p<0 01 p<0.01

** p<0.01

5.2.2 SISTEMA REPRODUCTIVO

Para complementar los estudios meióticos de estas dos especies

se analizó el sistema reproductivo de las mismas. En la Tabla 5.4 se

muestran los resultados obtenidos de autopolinizacion forzada en el
jardin experimental de Rio Gallegos. En la misma se observa que E;

ggagillimg muestra porcentajes de cariopses muybajos y hasta nulos,

sugiriendo que se trata de una especie autoincompatíble En cambio,

los resultados de EL pgllgggegs son más-variables y sugeririan una

pérdida parcial de la autoincompatibilidad ya que en todas las
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poblaciones se encuentra algún individuo con porcentajes de

cariopses superiores al 60%. La presencia de individuos

autocompatibles en poblaciones naturales de EL pgllgggggg coincide

con la capacidad de esta especie, normalmente cordillerana, para

ocupar ambientes azonales. En cambio, F. ¿Lagillima habita en los

suelos zonales de la estepa.

Tabla 5.4 Porcentaje de cariopses tras autofecundación

Especie Poblacion Indiv. Antecíos %cariopses

E; palleggegs Coy Aike 1 71 7.0

2 58 34.5

3 65 18.5

4 60 70.0

Monte León 1 101 63.4

Co. Buenos Aires 1 102 44.1

2 101 76.2

3 120 31.7

Rio Turbio 1 96 67.7

2 104 17 3

EL ggagillimg Palermo Aike l 75 8.0

2 104 1.9

3 54 3.7

4 39 23.1

5 47 21.3

Fuente del Coyle 1 48 8.3

2 64 0.0

3 86 16.3

4 117 0.0

5 59 0.0

8 89 0.0
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5.2.3 EPOCA DE FLORACION

Se realizo una observacion de un dia del estado fenológico de

EL Enggillima y EL palleggggg en tres poblaciones del sur de Santa

Cruz, donde conviven ambas especies: Chimen Aike (8/12/87), Punta

Loyola (9/12/87) y Palermo Aike (10/12/1967). En cada una ellas se

observo el grado de desarrollo de mas de 300 panojas pertenecientes

a 10 individuos de cada especie, que se presenta en 1a Fig. 5.2.

Chimen Aike Punta L_oola__ _ y__
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tg ao- 7 __ eo
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DESARROLLO DE LA PANOJA

Fig. 5.2 Grado de desarrollo de las panojas en tres poblaciones del
sur de Santa Cruz, donde conviven E; pgllggggng y E¿

ggagillima.



En la Fig. 5.2 se observa que existe un desfasaje entre 1a

floración de EL gracillima y la de E¿ pallescens, aunque por

tratarse de una observación puntual no puede decirse si existe o no

algún momentode superposición en 1a liberación del polen de ambas



CAPITULO 6: HIBRIDOS

Tanto a nivel experimental como en el campo, se ha tratado de

produoir o detectar hibridos interespecificos. En el campose han

observado individuos intermedios entre E. pallggggng y E

ggggillimg, especies entre las que se intentó ademas la producción

de hibridos por medio de polinizaciones controladas. La ausencia de

floración en la mayoria de las especies patagónicas en las

condiciones climáticas de BuenosAires, limitó los intentos de

producción de híbridos interespecificos. Los mismos sólo se

realizaron entre F. acanthophxllg, E; tugigata v F ventanigglg, las———______ o _'_ _

que florecieron ocasionalmente en Buenos aires.

6.1 HIBRIDOS NATURALES

6 1.1 MORFOLOGIA

Se estudió 1 población del sur de Santa Cruz (Chimen Aike)

donde conviven F. pallesgggs y F ggggillimg, especies muyafines

cromosómicamente (Fig. 3.3).

Ballgsggns, 10 a ElEn 24 individuos (10 correspondientes a EL

ggagillima y 4 morfológicamente intermedios) se midieron 10

caracteres morfológicos y anatómicos considerados importantes en la

discriminación de ambas especies (Dubcovsky y Martinez 1988a).

Yagetatizgs

1. Anchode la lamina, medido en corte transversal en la mitad de la

anteúltima lamina de un macollo no reproductivo.
2. Presencia (1) o auSencia (O) de pulvinulo calloso en la base de

1a lámina.

3. Númerode haces de 1a lamina (en corte transversal).

4. Porcentaje de costillas con esclerenquima adaxial.

Beargdugtixgs

5. Diametro de la caña en 1a base de la panoja.

6. Longitud de la panoja.

7. Númerode nudos de la panoja.



8. Númerode espíguillas.

9. Longitud de la primer rama de la panoja.

10.

Los resultados obtenidos se resumen en la Tabla 6.1

Númerode espiguillas de la primer rama de la panoja.

Tabla 6.1 Matriz básica de datos

Especie l Carácter
1 2 3 4 5 6 7 8 10

EL ggggiiilmg 542 0.62 O 5 0.00 0.50 6.0 5 5 1.7 1.0

543 0.60 O 5 0.00 0.55 8.0 5 5 2.1 1.0

544 0.65 O 5 0.00 0.55 6.1 5 5 1.7 1.0

545 0.65 O 5 0.00 0.50 7.1 7 7 1.5 1.0

546 0.65 0 5 0.00 0.50 6.5 5 5 2.5 1.0

547 0.60 0 5 0.00 0.50 5.5 5 5 1.7 1.0

548 0.50 O 4 0.00 0.55 6.0 5 5 1.5 1.0

549 0.50 0 5 0.00 0.55 7.0 5 5 1.8 1.0

550 0.68 O 5 0.40 0.55 6.5 6 7 2.5 2.0

551 0.57 0 5 0.00 0.55 6.0 6 6 2.7 1.0

EL Egilgggggg 552 1.15 1 11 1.00 1.10 18.0 ll 28 7.2 4.0

553 1.50 1 11 1.00 1.20 15.5 11 34 7.4 6.0

554 1.10 1 11 0.91 0.95 14.0 7 15 7.1 4.0

555 1.10 1 11 0.73 1.20 15.2 11 34 6.2 4.0

556 1.15 1 11 0.91 1.00 19.5 8 27 5.2 4.0

557 1.10 1 11 1.00 1.20 15.2 9 26 6.5 4.0

558 1.05 1 9 1.00 1.35 18.0 12 55 4.5 6.0

559 1.05 1 9 0.78 1.05 19.0 10 31 7.1 5.0

560 1.15 1 10 1.00 1.20 18.2 9 27 3.7 3.0

561 1.00 1 9 0.80 1.05 14.6 10 32 3.6 4.0

Intermedias 538 0.88 O 6 0.10 0.83 15.2 7 13 3.9 2.3

539 0.70 0 6 0.67 0.70 12.7 6 14 3.5 2.0

540 0.86 1 7 0.71 0.65 9.9 6 9 3.6 2.0

541 0.82 O 6 0.83 1.00 14.0 6 12 6.6 2.3
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A partir de esta matriz básica de datos estandarizada por

caracteres, se realizo un análisis de componentesprincipales

Á EgmdMnm
O Fpauescens
EJ Intermedios

0.499 o

D 541

- 540
0.265 Ü

o
° o

0.030- A A 0539 a
M4 El o

H A 533A o

-0.205 — ‘

o

-0439"

"1 ¡ | 1 l l l l .
-1077 “0.479 0.119 0.717 1.315

l

Fíg. 6.1 Ejes I y II del análisis de componentesprincipales de 24

individuos de la poblacion de ChimenAike, Santa Cruz.
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Los caracteres utilizados son sólo aquellos que discriminan a

EL gallesgeng de EL gragillima por lo que los mismos se hallan

correlacionados entre si. Esto determina que el primer componente

(Fig. 6.1), que separa ambas especies, represente el 85.3% de la

variación , mientras que el segundo eje muestra sólo el 4.85% de la

variación. Los 10 caracteres estudiados presentan una contribución

al primer componente superior a 0.86 mientras que ninguno de los

caracteres muestra una contribución al segundo componente mayor de

0.39.

E. pgllgggggs presenta una variabilidad morfológica mayor que

la de E; ggagilli_a que se refleja en una dispersión mayor en las

posiciones de ambos ejes de la Fig. 6.1 (p<0.05).

Los 4 posibles híbridos muestran posiciones intermedias en el

eje 1 que discrimina ambas especies. Los individuos 538 y 539 no se

encuentran exactamente en el medio de ambas especies sino

ligeramente mas cercanos a F. ggggillima, lo que podria indicar

introgresión hacia esta última especie.

6.1.2 MEIOSIS Y FERTILIDAD

El individuo 540 de morfología intermedia mostró una meiosis

regular con 21 II (Tabla 6.2).

Tabla 6.2 Análisis de 1a meiosis. Valores con sus intervalos de

confianza del 95%.

Nro. Zn. % de II Quiasmas Coef. de

CMP lq. 2q. 3q. por II terminal.

25 42 191'3 76i4 51’2 1.871004 0.70i0.03

La frecuencia de quiasmas por bivalente y el coeficiente de

terminalización es similar a los encontrados en F. pgllgggegs (Tabla

5.3).
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Los estudios morfológicos y meióticos se complementaron con

ensayos de fertilidad de polen, estimada mediante tinción con azul

de algodón y de producción de semilla en el campo (Tabla 6.3).

Tabla 6.3 Fertilidad de polen y producción de semilla en el campo

Individuo Nro. granos %granos Antecios % cariopses

teñidos llenos

538 1000 60.5 210 13.3

539 630 70.6 156 23.1

540 72 13.8

541 500 50.2 148 45.9

Las plantas típicas de E¿pallgsgggg y EL ¿papillima mostrarón

un porcentaje de polen normal (>89%)y de cariopses llenos en el

campo (>50%)siempre superiores a los posibles híbridos naturales.

En cuanto a 1a producción de híbridos artificiales entre F

EQLLÉEQQQïy El grasillima, luego de castrar 101 flores de E

¿gacillima (3 plantas) y polinizarlas con polen de EL pall_

sólo se obtuvieron 3 oariopses chuzos que no germinaron. En el

cruzamiento recíproco se castraron 135 flores de EL pallgggegg de

Río Turbio de las que se obtuvo un sólo cariopse que no germinó.

Una de las dificultades encontradas para la producción de híbridos

entre estas dos especies podría deberse a la interacción negativa

entre el embrión y el endosperma, por lo que sería necesario

intentar el rescate de embriones.

6.2 HIBRIDOSCONTROLADOS:E; ggggthophxllg X EL ngiggtg, EL

ggagtbgsbxlla x El xsntanigglg y El Lunigata x El yentanigglg

La floración ocasional de estas especies permitió intentar los

tres cruzamientos que se describen a continuación.



F. tuniggtg X F. agagtbgphxlla: Se castraron 131 flores de F.

tggiggtg y se polinizaron con polen de F. ggagtbgphxlla Se

obtuvieron 22 cariopses (16 8%) de los que germinó el 60 %. De las

tres plantas sobrevivientes ninguna floreció en los dos primeros

años por lo que no pudo estudiarse aún 1a meiosis del hibrido.

E. ventanioola X F agagtbgphxllg: Se castraron 66 flores de la

primera especie, que fueron polinizadas artificialmente por EL

aganthgphxiig. No se obtuvo ningún oariopse.

EL tugiggtg X E; yegtggigglg: Se polinizaron aproximadamente 100

flores castradas de E; tugigatg con polen de E; ventggícglg. En este

cruzamiento se obtuvieron 8 oariopses chuzos de los que no germino

RQLLÉEQÉQEx EL Eragiliima se haceninguno. Comoen el caso de F.

necesario el rescate de embriones.



CAPITULO 7. CONGRUENCIA ENTRE RELACIONES FENETICAS Y CROMOSOMICAS

7.1 CLASIFICACION GENERAL

El objetivo de este analisis es comparar la congruencia, entre

el agrupamíento basado en los datos cromosómicos (Fig. 3.3) y aquel

obtenido de 43 caracteres morfológicos y anatómicos cuyas

codificaciones y medias se presentan en el Apéndice B. Se comparan

además los caracteres vegetativos con los reproductivos.

Un analisis detallado de la morfología y anatomia de las

especies patagónicas ha sido publicado previamente (Dubcovsky y

Martinez 1988a), por lo que en esta Tesis se mencionaran sólo

algunos aspectos generales y en particular la relacion con los
caracteres cromosómicos.

El fenograma de la Fig. 7.1 muestra el agrupamiento de los

taxones patagónicos basado en los 52 caracteres medidos (18

vegetativos , 25 reproductivos y 9 cromosómicos). Este fenograma

presenta exactamente los mismos grupos que el fenograma basado

solamente en los 43 caracteres morfológicos (Dubcovsky y Martinez

1988a Fig. 6.a), existiendo entre ambos una alta correlación

cofenetica (r=0.98).

"Por otro lado, es interesante también la similitud encontrada

entre el agrupamiento basado en los caracteres morfológicos y aquel

derivado de los cromosómicos(Fig. 3.3), del que sólo difiere por la

posición más aislada de _F_‘Lpugpuggscggg y por la unión de EL

299222922al grupo F. magsllggiga - Fi simsligigsgula- La presencia

de numerosos grupos de especies en común entre ambos fenogramas se

refleja en una alta correlación entre sus matrices cofeneticas
(r=0.73).

Un analisis de consenso entre ambas clasificaciones (Adams

1972) permite delimitar 4 grupos y 3 subgrupos de especies comunes a

los 2 fenogramas, los que se señalan en el margen derecho de la Fig.

7.1 (no se representan las agrupaciones infrasubgrupo obtenidas en

el analisis de consenso).
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Fíg. 7.1. Fenogrmageneral basado en 18 caracteres vegetativos, 25

reproductivos y 9 cromosómícos. Coeficiente de
correlación cofenética r: 0.87.
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Los tres primeros grupos son uníespecificos y representan

especies poco relacionadas al resto: ELÉrgegtiga (grupo A), EL

Rurnurasgsgs (grupo B) y E; 2922:2922 (grupo C). Esta última, a

pesar de su unión al subgrupo D1, aparece separada en el analisis de

consenso por su posición aislada en el fenograma cromosómico (Fíg.

3.3).

E1 grupo D esta conformado por los 15 taxa restantes y puede

subdividirse a su vez en tres grandes subgrupos. El subgrupo D1 se

encuentra formado por los 2 citotipos de E; maggllggigg (ambos

citotipos octoploides fueron promediados) y por EL gimpiigiggguig.

A1 subgrupo D2, el más numeroso, pertenecen EL agagthgpgxiiaL E;

cirrosa, EL gracillima, EL kurtziana. F.m0nticola, EL EQLLQEQQQELEL

EaLLssgags Var- ¿sabras E. ssabriusgulai F thermarum. F. tunioata y

EL ventanicola. Estos taxones concuerdan con el grupo de especies

afines a F. pgligggggg definido en el capitulo 3 en base a sus

cariotipos, a1 que se une F. cirrosa. Por último el subgrupo D3 se

encuentra constituido solamente por F. pggpgana, la que aparece poco

relacionada a las restantes especies del grupo D.

7.2 CARACTERES REPRODUCTiVOS

El fenograma de 1a Fíg. 7.2 se basó en 25 caracteres de las

cañas, panojas, espiguíllas y flores, y en el mismose observan 2

grandes grupos. E1 primero lo constituyen las especies del subgrupo

D1: Ei magellaniga (8x y 6x), y EL simsligiussula, las que se

separan claramente de las restantes especies por sus panojas,

espiguillas y anteras mas contraídas.

Un segundo grupo se encuentra formado por numerosas especies

EL asanthggbxllai EL girrgsai ELaragillimai ELhurtgianai E;

mggtigglai Ei Ballesgsnsi EL nauseanai EL EQÉEQÉÉEQÉQÉLEL

sgabrlusgular E; tbsrmarum y E; Lunigata. Todas ellas excepto Ei

pgrpugasgggg pertenecen a1 grupo D. Dentro de este grupo aparecen

muy próximas entre si EL gustaiaaa, EL Rallssgsns y F EQLLÉEQQQE

var scabra por un lado y F. EQQÉÁQQLQLF. saabriusgula y F
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:Qggmgggmpor el otro, uníéndose ambos grupos en un único ’cluster’,

a1 igual que en el fenograma general (Fíg. 7.1).

PAS

PAL

KUR

CIR

L_— ' RAM
GRA

. PUR

l ACATUN

VEN

1.60 {75 1Ï50 155 1.60 oÏ75 0.50 0.25

Fíg. 7.2. Fenogramabasado en 25 caracteres reproductivos. Coeficiente
de correlación cofenética r=0.85.
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Finalmente se hallan muypoco relacinadas a1 resto aquellas

con sus antecios largamente aristados, EL gggtgggtg con sus glumas

de igual longitud y cubriendo los antecios y E; argentina con sus

lodiculas oiliadas, artejos lisos y gluma I 2 a 4 nervias. Estas dos

ultimas especies se hallan también separadas en el fenograma general

(Fig. 7.1). En resumen, es posible afirmar que el fenograma

reproductivo, como aquel basado en los datos oromosómicos muestra

numerosas similitudes con el fenograma de la Fig. 7.1 donde se

incluyen todos los caracteres analizados.

7.3 CARACTERES VEGETATIVOS

En 1a Fig. 7.3 se muestra 1a distribución de los taxones de

acuerdo a los caracteres vegetativos. Conel fin de facilitar 1a

descripción de este fenograma se ha representado en 1a figura 7.4

los cortes transversales de las laminas. Cada diagrama es el

promedio de todos los ejemplares analizados (Apéndice A) y 1a linea

punteada muestra la variación intraespecifica.

Un primer grupo de 1a Fig. 7.3 se halla constituido por

F_L contracta (Fig. 7.4 O), E. grggillimg (Fíg. 7.4 L), E

maasllanisa 6x y 8x (Fíg. 7.4 Q y P), F. simpligiussula (Fíg. 7-4

R) y EL yentaniggla (Fig. 7.4 M); todas las cuales presentan hojas

pequeñas, haces libres y esclerenquima adaxial ausente o escaso.

Dentro de este grupo F. simpligiusgula (Fig. 7.4 R) aparece como la

especie mas alejada debido a que es la única de este grupo que

presenta innovaciones extravaginales y presencia de estomas en la
cara abaxial.

La mayoria de las especies del subgrupo D2 (Fig. 7.1)

pertenecen al segundo grupo del fenograma vegetativo: E.

agantbgnbxlla (Fig. 7.4 D), El ¿Maggiana (Fig. 7.4 K), F. monticola

(Fig. 7-4 F), El Ballgsge_s (Fig- 7-4 I), El Ballssgsas var. scans;

(Fig. 7.4 J), F. scabriusgula (Fig. 7-4 H), Estbsrmagum (Fig. 7.4 G)

y E; tugigata (Fig. 7.4 C); caracterizadas por hojas con laminas
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mas anchas que las del grupo anterior, con esclerenquima adaxial y

una banda generalmente continua de esclerénquíma abaxíal Dentro de

este grupo aparecen relativamente másdístanciadas aquellas especies

con alguna caracteristica exclusiva en las hojas. Tal es el caso de

EL mggtigglg, que presenta papilas en la epidermis adaxial y de EL

kggtgigng cuyas hojas son muydivergentes respecto a las vainas y

con un pulvinulo calloso piloso.

PASi PAL
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225 1.95 1.65 1.35 1.05 0.75 0.45 0.15

Fíg. 7.3. Fenogramabasado en 18 caracteres vegetativos. Coeficiente
de correlación cofenética r: 0.86.
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l
. . Diagramas promedio de los cortes transversales de lámina.

A.—EL Eugaurascens; B.- EL aggegplga; C.- EL Lugigaza;

D.- EL agggzhggbxila; E.- EL Qírrosa; F.— EL mggziggia;

G-- EL thegmggum; H.- EL sgahglgsggLa.
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simpligigaggig



El argentina (Fíg. 7-4 B) y Ei pampegga (Fig. 7.4 N) carecen

de una banda continua de esclerenquima bajo la epidermis abaxíal y
aparecen poco relacionadas a las restantes especies. Tambien se

encuentra relativamente aislada, E; gigggsa (Fig. 7.4 E), la que a

pesar de presentar un corte transversal de hoja muysimilar al de EL

thermarum o EL sgahgiusgula (Fig. 7.4 G y H), se diferencia de las

mismas por sus ligulas mayores. Por último, EL purpurasgggs (Fig.

7.4 A) es 1a especie patagonica más diferente en su aspecto

vegetativo debido a sus hojas anchas de prefoliación convoluta y a

sus largos rizomas cubiertos de escamas.

Si bien el fenograma basado en los caracteres vegetativos

concuerda con el fenograma general (Fig. 7.1) en la separación de EL

purpugaggegs y en la reunión de gran parte de las especies del

subgrupo D2; difiere del mismoen las relaciones establecidas entre

las demás especies.

7.4 CONGRUENCIAENTRE CLASIFICACIONES

Con el fín de comparar el grado de congruencia entre las

relaciones derivadas de los caracteres vegetativos, reproductivos y

cromosómicos, se calculo el coeficiente de correlación cofenetica

entre las matrices cofeneticas de los respectivos fenogramas. Esta

correlaciones se resumen en la Tabla 7.1

Tabla 7.1 Correlación entre matrices cofeneticas de los diferentes

fenogramas.

V+R+C V R C

C 0.84 0.24 0.73

R 0.80 0.15

V 0.52

V+R+C

V: Matriz cofenétíca del fenograma vegetativo (Fig. 7.3)
R: Reproductivos (Fig. 7.2)
C: Cromosómicos (Fig. 3.3)
V+R+C:Fenograma general (Fig. 7.1)
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La correlación entre el fenograma vegetativo y el fenograma

general (r=0.52) es relativamente menor que la encontrada entre

este último y los fenogramas reproductivo (r=O.80) o cromosómico

(r:0.84). El fenograma vegetativo muestra ademas una baja

correlación tanto con el fenograma reproductivo (r=0.15) comocon el

cromosómico (r=0.24). Es interesante recordar que en el fenograma

general se incluyen el doble de caracteres vegetativos (18) que

cromosómícos (9), no obstante lo cual estos últimos presentan una

correlación mayor.



CAPITULO 8. DISCUSION

8.1 NUMERO DE CROMOSOMAS

Los recuentos cromosómicos en Eggtuga realizados entre 1930 y

1985 (apéndice C) junto a los descriptos en esta Tesis totalizan

aproximadamente 300 recuentOS'en cerca de 200 especies. Existe un

marcado predominio de poliploides que constituyen el 75% de las

especies, siendo los mas frecuentes los tetraploides (28%) y

hexaploides (30%) mientras que octoploides y decaploides se

encuentran con mucho menor frecuencia (8% y 2%respectivamente). Se

han encontrado además triploides, pentaploides, heptaploides y

nonaploides (3%) como asi también algunos casos de aneuploídia (4%).

En la Fig. 8.1 se observan diferencias en la distribucion de

los niveles de ploidia en los distintos continentes, siendo la mas

conspicua la falta de diploides en el Hemisferio Sur. Los mismos se

concentran en Europa (34%) y Asia (28%) mientras que los 3 recuentos

diploides de Africa se encuentran en el Norte del continente (Túnez

y Marruecos), muy próximos a Europa. Finalmente, en Norte America

el porcentaje de diploides Se reduce notablemente (3%).

La progresión filogenetica que va desde los diploides hacia

niveles de ploidia crecientes es uno de los patrones que se siguen

para interpretar la distribucion geografica desde el punto de vista

filogenetico (Stebbins 1971). fiSobre esta base, 1a ausencia de

especies diploides de Eestgga- al sur del Ecuador, señala al

Hemisferio Norte comoprobable centro de origen de este genero. Esta

situación no es exclusiva de Eggtuga ya que 1a mayor representación

a nivel genérico de todos los grupos ampliamente distribuidos de las

Eggidggg se encuentra en el Hemisferio Norte (Macfarlane 1988).

Dentro de este Hemisferio, la presencia de mas de 70 especies

diploides de Eggtuga en Eurasia (en contraposición a 1 especie en

America del Norte); unida al mayor número de especies euroasiaticas,

apoyan la hipótesis de que el centro de origen del genero Eestuga

habria sido Eurasia (Laurasia).
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Por otro lado, el predominio de poliploides en el genero (75%)

y la restricción de la distribución geografica de los diploides al

continente Euroasiatico muestra la mayor capacidad de las especies

poliploides para ocupar nuevos ambientes y expandir asi su area de
distribución.

Ademas, si se observa con mayor detalle el patrón de

distribucion (Fig. 8.1), existen otras diferencias con respecto a

los tetraploides y hexaploides. En América del Norte, America

Central y Africa se observa un claro predominio de los tetraploides,

mientras que en Oceanía y especialmente en America del Sur,

continentes mas alejados del posible centro de origen, dominan los

hexaploides (Fig. 8.1). Esto, unido al alto númerode especies que

habitan este último continente (>100), sugieren que America del Sur

seria un importante centro de diversificación secundaria.

8.2 EVOLUCION DEL CARIOTIPO

Si bien todos las cariotipos del genero Eegtuga son

relativamente uniformes y simétricos (Malik y Thomas1966, Bidault

1968) las diferencias encontradas entre especies son

estadísticamente significativas. Los cariotipos massimétricos y
uniformes pertenecen a F. gggpgagta y al grupo de especies afines a

E; Ballesgens, los que presentan ademas numerosas especializaciones

morfológicas.

Ademasde las diferencias de simetría, las especies de Eggtugg

presentan una amplia diversidad en el número y posición de las
constricciones secundarias.

En cuanto a 1a posición Lima-de-Faria (1973) encontró que en

97 especies de gramineas, el 85 %de las constricciones secundarias

se ubican en los brazos cortos de los cromosomas, porcentaje que se

repite aproximadamente (87%) en otras 390 especies de plantas Una

situación similar se observó en las especies morfológicamente menos

especializadas de Egstuga, como El argentina y El purpurasggns

(Grupos A y B Fig. 7.1) asi como las especies extrapatagónicas poco



especializadas del subgenero Subulatae ( EL sp; y EL ulgghgeta)

cuyas constricciones secundarias se sitúan exclusivamente en los

brazos cortos de los cromosomas. Por el contrario, en los grupos C y

D (Fig. 7.1) morfológicamente mas especializados , más de la mitad

de las constricciones secundarias se encuentran en los brazos largos

de los cromosomas.

Las diferencias en el númerode constricciones secundarias son

probablemente una de las variaciones mas importantes encontradas en

estos cariotipos. Las especies sudamericanas menos especializados,

E; purpgrgggegg , ELargentina y las especies extrapatagónicas del

subgenero Subulatae ( E; sp; y E; ulgghagta) presentan de 2 a 6

cromosomascon constricciones secundarias. Por el contrario mas del

80%de las especies patagónioas del Grupo D (Fig. 7.1) tienen 10 o

más cromosomas con satelite. Este último número es inusualmente

alto, y se encuentran pocos ejemplos en plantas entre los que pueden

citarse Rings con un máximo de 10 pares de cromosomas con

constricciones secundarias (Lima-de-Faria 1973) y también dos

especies hexaploides de Eggdeum(Linde-Laursen y Bothmer 1986,

Linde-Laursen y col. 1988) en las cuales se registró un máximode 10

nucleolos por núcleo

La presencia de 1 ó 2 pares de cromosomascon satelite es la

situación mas frecuente en plantas, obervandose dichos números en el

91 % de las 97 gramineas estudiadas por Lima-de-Faria (1973). Un

número bajo de cromosomascon constricciones secundarias, es también

la situacion mas comúnen los vertebrados y ha sido señalada como

una condición poco especializada (Schmíd y col. 1982, Hsu y col

1975). Esto sugiere que los cariotipos de Eggtuga con alto número de

constricciones secundarias, que son además los que presentan

constricciones secundarias en los brazos largos de los cromosomas,

serian mas especializados.

8.3 VARIACION DEL NUMERO DE NUCLEOLOS

Los estudios del númerode nucleolos por núcleo en celulas



interfásícas mostraron diferencias tanto inter como

intraespecificas. La variación interespecifica en el número maximo

de nucleolos por núcleo encontrada en apioes radiculares coincide

con la observada en el número de cromosomas con constricciones

secundarias y con aquella correspondiente al númerode nucleolos por

núcleo haploide. Esto descartaria la posibilidad de que los números

elevados de nucleolos observados en apices radiculares se deban a la

presencia de celulas endopoliploides.

Existen varias explicaciones posibles sobre el origen de las

diferencias interespecificas encontradas que no son necesariamente

excluyentes entre si. La primera de ellas seria la existenca de

progenitores diploides con diferente número de NOR. Si bien no

existen estudios detallados de la variación del númerode nucleolcs

en las especies diploides de Eggtugg, la descripción de cariotipcs

diploides con 2 a 4 pares de cromosomascon constricción secundaria

(Malik y Thomas 1966, Bidault 1968) apoyaria este origen. Sin

embargo, esta explicación es incompleta porque no incluye a las

especies poliploides que presentan menos de un nucleolo por genoma

haploide como EL gp; (6x) con 2 nucleolos, EL supgrba (8x) con 4

nucleolos, y las hexaploídes El amsliflgra, El simnliciuscula y El

glgghagta, todas con un maximode 4 nucleolos por núcleo. La

inactivación por anfiplastia diferencial del o de los NORde alguno

de los genomasen los poliploides podria completar la explicacion de

la variación interespecifica encontrada en el número maximo de

nucleolos por núcleo (Lacadena 1984). En algunos casos dicha

inactivación puede ser parcial (Martini y col. 1982), lo que

contribuiria a entender la presencia de micronucleolos en los

citotipos octoploides de _F__Lmaggllggigg.

En esta ultima especie se sugiere ademas la existencia de

diferencias intraespecificas en el númerode nucleolos. Este tipo de

variacibn ha sido observada también en cebada (Linde-Laursen 1984) y

cebolla (Sato 1981), y se ha atribuido a deleciones y

translocaciones que involucran al NOR.Se descartó la posibilidad de
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que estas diferencias intraespecificas pudieran originarse en un

proceso de activacion —inactivacion diferencial mediante técnicas

de hibridación in situ con genes ribosomales (Shubert y Wobus1985).

Otra de las causas de la variación del número de nucleolos,

particularmente aquellas que afectan el númeromedio de nucleolos

por núcleo, son las diferencias ambientales. La disminución del

número medio de nucleolos observada en EL agggtggphyll_ en el

tratamiento de menor temperatura concuerda con los resultados

presentados en Triticum aestivum por Darvey y Driscoll (1972) donde

encontraron un número medio menor de nucleolos a 5 grados C que a

temperatura ambiente

La abundante información existente sobre la disminución del

número de nucleolos a lo largo del ciclo celular (Gonzalez y Nardone

1968, De la Torre y Gimenez-Martin 1982, Ghosh 1976, Jordan y coL

1987) permite sugerir que la temperatura podria afectar la fusion

nucleolar. Las bajas temperaturas producen un menor crecimiento de

las raices y un ciclo celular mas extendido (Jordan y col 1985,

Bennett y col. 1972), lo que probablemente favoreceria un mayor

grado de fusion nucleolar.

8.4 COMPORTAMIENTOMEIOTICO

La gran mayoria de los poliploídes sudamericanos analizados se

comportan como alopolíploides ya que muestran ausencia de

multivalentes durante la meiosis. Ejemplos similares se han

encontrado también en otros géneros de Egea: de América del Sur como

Egg (Hunziker 1977) y ggiza (Sampaio y col. 1979). Sin embargo

deben tomarse con cautela estos resultados al analizar el origen de

los poliploídes, ya que si bien la preSencia de una alta frecuencia

de cuadrivalentes puede indicar semejanzas entre algunos de los

genomas, como en EL giggii (Wats.) Cassidy 8x (Boyle 1950) o EL

¿padigea L. 4x (Malik y Thomas 1967), 1a ausencia de multivalentes

no implica necesariamente falta de semejanza entre los mismos.

Ha sido demostrada en trigo la existencia de genes o grupos de
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genes que pueden suprimir el apareamiento entre genomas muy

estrechamente relacionados (Sears 1976). Un fenómenosimilar ha sido

sugerido en Eggtuga a partir del análisis de la meiosis de

polihaploides (Eízenga y Kasperbauer 1985). Tambien en híbridos

entre hexaploides y diploides, y en algunos aneuploídes se encontró

evidencias de un posible control de la formación de bivalentes

(Jauhar 1975). Estos resultados sugieren que no se puede descartar

la posibilidad de que las especies descriptas en esta Tesis sean

alopoliploides segmentarios a pesar de 1a ausencia de multívalentes
durante la meíosis.

En contraste con la uniformidad de las configuraciones

observadas, se han encontrado diferencias interespecificas altamente

significativas en la frecuencia y posición de los quiasmas. Estos

dos parámetros permiten diferenciar, a EL pallgsgegs de EL

ggggillima, las que se encuentran fenetica y cromosómicamente

relacionadas.

8.5 SISTEMA REPRODUCTIVO

EL pgllgggggg es una especie con una alta variabilidad

morfológica originada en una gran plasticidad fenotipica, lo que le

permite ocupar diferentes ambientes a lo largo de una extensa

distribución geografica (Oliva 1988) Por el contrario EL

gragillima se encuentra mas restringida en su distribución y habita

en las estepas zonales del sur de Santa Cruz y norte de Tierra del

Fuego. E; ggagillima liberaria una mayor variabilidad debido a su

alto nivel de recombinacíón y a la fecundación cruzada resultante de

su autoincompatibilidad (Tabla 5.3 y 5 4). Por el contrario EL

pgllgggegg presenta un nivel de recombinación más bajo y la

posibilidad de autofecundarse, reflejando una restricción en la
variabilidad génica potencial.

El patron de variabilidad presentado por estas dos especies en

su zona de simpatria se asemeja al esquema propuesto para E¿

pratensis y Lolium por Rees y Dale (1974), quienes encuentran una



relación inversa entre el nivel de recombinacion (número y posicion

de los quiasmas) y el grado de variabilidad fenotipica Para

explicar este fenómeno sugieren que las altas frecuencias de

quiasmas y el aumento de los mismos en posicion intersticial,

generan un alto nivel de recombinacion La variabilidad asi

liberada, queda expuesta a la selección natural que fija algunos

fenotipos a expensas de otros, disípando parte de la variabilidad.

Ambos autores proponen que es a traves de este mecanismo que

evolucionan las poblaciones especializadas, esquemaque se aplicaría

en este caso a EL gragillima y explicaría su escasa variabilidad

morfológica (Fig. 6.1) Por el contrario EL pgllgsgggs,

morfológicamente más plástica, restringe la variabilidad génica

potencial. Estas 2 caracteristicas unidas a la mayor produccion

relativa de semillas de EL pgllgggggs, son comunes en numerosas

especies colonizadoras y favorecen la invasion de nuevos habitats o

la rapida repoblación de habitats inestables (Baker 1965). Sin

embargo estas mismascaracteristicas no serian propicias para la

estepa clímax de EL ggggillimg, donde la intensa competencia

requeriría un fino ajuste a las condiciones locales a traves de una

extensa recombinación (Baker 1965).

8.6 CONSIDERACIONES TAXONOMICAS, DISTRIBUCION GEOGRAFICA Y RELACIONES

EVOLUTIVAS

8.6.1 COMPARACIONDE CLASIFICACIONES

Las Eestugg poliploides de Patagonia constituyen un conjunto

heterogéneo de especies formado, por un lado, por especies

claramente aisladas del resto, comoELargentigg¿ E; contract; y E;

pugpugasgegs; y por el otro, por taxones estrechamente relacionados

comoel grupo de especies afines a F. pallgggggs

La delimitación de estos grupos se basa en la comparacion de

las clasificaciones vegetativa, reproductiva y cromosómica. De las

tres clasificaciones aquella basada en los caracteres vegetativos es

76



la que presenta el menorcoeficiente de correlación con las otras

dos y con la matriz cofenetica del fenograma general. La baja

correlación observada en Eggtgga entre caracteres vegetativos y

reproductivos (r=O.15) es similar a la encontrada entre matrices de

distancia vegetativas y reproductivas en otros generos, cómo por

ejemplo Elatagus r:O.11 (Hsiao 1975), ggggggtema r=0 23 (Johnson y

Holm 1968 en Sneath y Sokal 1973), ágil; r=0 29 (Crovello 1969) y

Eagigum r=0.03 (Zuloaga y Dubcovsky en preparación).

Como en el caso de 591;; (Crovello 1969), en Eestggg tampoco

deben utilizarse caracteres vegetativos exclusivamente para estimar
las relaciones feneticas. Coincide esta observación con Hackel

(1882) quien sugirió no utilizar caracteres histofoliares para
establecer relaciones de "parentesco" ya que mientras distintas

variedades de una mismaespecie pueden diferir en estos caracteres,

especies pertenecientes a diferentes secciones pueden tener al

respecto un comportamiento idéntico si habitan ambientes similares.

No obstante esta limitación, el estudio de los caracteres

histofoliares sigue siendo importante en la identificación de las

especies, aunque debe estudiarse en cada caso la variación de los

caracteres utilizados (Hackel 1882, Connor 1960, Kjellqvist 1961).

En cuanto a la correlación entre la clasificación cromosómicay

la morfológica (reproductiva + vagetativa), puede decirse que

presenta valores relativamente altos (r=0.73). Sin embargo algunas

de las diferencias observadas entre estas clasificaciones podrian

explicarse por diferentes velocidades de cambioentre los cariotipos

y la morfología externa.

A sido señalado que mientras en algunos organismos los cambios

cromosómicos pueden permanecer retrasados respecto a los cambios

morfológicos en otros casos pueden precederlos (Jackson 1971). Este

fenómeno de evolución en mosaico sugiere la existencia de tasas de

evolución diferentes para cada conjunto de caracteres considerados.

Basado en el analisis de conSenso entre caracteres morfológicos

y cromosómicos (Fig. 7.1) se delimitaron 4 grupos que corresponden
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a subgeneros diferentes cuyas relaciones taxonómicas y evolutivas,

junto a su distribución geográfica se discuten a continuación.

8.6.2 SUBGENEROMallgpetalgg (Doell) Alexeev

EL argentina es el taxón mas aislado entre las especies

patagónicas tanto en el fenograma cromosómico como en el morfológico

y debe ser considerado en consecuencia dentro de un subgenero

diferente al resto de las especies patagonicas. Es la única especie

tetraploide de Patagonia y se distingue ademaspor presentar un

cariotípo significativamente más asimétrica y heterogéneo. Estas

diferencias en el cariotipo se corresponden con la presencia de

numerosos caracteres morfológicos exclusivos, entre los que se

destaca 1a presencia de lodiculas ciliadas.

La otra especie de Eestugg con la cual comparte este último

caracter es EL fimhgigtg, única especie incluida por Alexeev (1984b)

en el subgenero Mallgpetglgg. Ademasde las lodiculas ciliadas, EL

argentina y EL fimggigta tienen antecios anchamente lanceolados,

cariopses anchos con el ápice hispído, raquillas glabras y gluma 1

generalmente 3-nervía. Tambien en los caracteres cromosómicos se

observan varias similitudes ya que si bien F. _;gggtigg es

tetraploide y EL fimbgiata hexaploide, ambas especies presentan

cariotipos mas asimétricos y heterogéneos que las restantes especies

patagónicas. Concuerdan ademas en las presencia de 2 pares de

cromosomasicon constricciones secundarias en la región intersticial

del brazo corto y con un máximode 4 nucleolos por núcleo.

Otro punto en comúnes la presencia de endofitos en todas las

poblaciones analizadas de ambas especies (D. Cabral Catedra de

Micología de la UBAcomunicación personal). La presencia de estos

endofitos podria encontrarse relacionada con 1a alta toxicidad

observada en EL argentina (Parodi 1950).

(1) EL fimhriatg (7 placas metafasícas medidas): RAZ=0.727,

CVR=O205, CVL: 0.145, COR= 0.492.
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No obstante los numerosos puntos en común señalados

previamente, y que justifican la inclusión de E. argentina en el

subgenero Maiigpgtalgg, esta última especie se diferencia de EL

fiimbgiatg por sus innovaciones intravaginales, sus hojas junciformes

de vernacion conduplicada y 1a ausencia de estomas y de células

cortas en los entrenervics de 1a epidermis abaxíal. Ademas las

panojas de EL argentina son menores que las de F :imbriata y sus

lemmas y paleas son escabrosas.

Otra diferencia corresponde a la distribución geografica, ya

que mientras que EL argentina vive exclusivamente en las estpas

patagónicas, EL fiimbgiata habita en zonas húmedas del Noreste

argentino, O de Uruguay y S de Brasil.

Las diferencias, son de gran importancia taxonómica de manera

tal que correspondería clasificar a F. argentina en una sección
diferente de F. fimbriata.

8.6.3 SUBGENERODalmagtneig Krecz. et Bobr.
\

F. purpugasgggg es la única especie umbrófila de Eggtugg que

habita en los bosques de figtgpnagug, y presenta numerosos caracteres

vegetativos exclusivos que la diferencian de las restantes especies

patagonicas. Sin embargo, en este caso el analisis del cariotipo no

permitió separar claramente a de EL pugpuggggggg, ya que no

presenta ninguna caracteristica cromosómícadiferencial.

Alexeev (1984b) incluyó a E; pugpugaggegs en el subgénero

ggzmggtbglg considerado uno de los menos especializados del genero

(Hackel 1882, Tzvelev 1971). E; purpugasgegs es ademas 1a especie

tipo de la sección Banksia Alexeev. Esta seccion se caracteriza por

sus rizomas, presencia de escamas en las bases foliares, laminas con

costillas marcadas, lemmascon el ápice entero y ápice del ovario

densamente piloso.

A esta seccion pertenecen ademas E. ggggiigggig Hitchc.

(Alexeev 1984b) de las islas Hawaii, F. archeg; de Tasmania y E



mgllegi Vickery de Australia (Alexeev 1987). La distribución de esta

sección en el area del Pacifico concuerda con la de géneros de otras

familias comolelgspermum Skottsb (Liliaceae), flgrtera Banks et

Sol. ex Gaertn. (Rubiaceae) y Qgggbglug R. Br. (Cyperaceae) (Van

Steenis y Van Balgooy 1966), y corresponde a la distribución

subantártica del Pacifico (Van Balgooy 1971).

La relación de EL purpuggggggg con las restantes especies de 1a

sección Banksia plantea la posibilidad de que esta especie no haya

llegado a la región patagónica desde el Hemisferio Norte a través de

la Cordillera de los Andes, sino mediante dispersión a larga

distancia o a traves del continente Antártico, conectado con

Australia y America del Sur hace 50 millones de años (Raven y

Axelrod 1975).

8.6.4 SUBGENEROHelleria Alexeev

E; ggggragtg muestra caracteres altamente adaptados a

condiciones climáticas muyrigurosas comolas hojas setaceas y las

panojas que permanecenparcialmente dentro de las vainas con flores

cleistógamas (Tallowin 1977). Esta especie presenta una morfología y

anatomia foliar similar a las especies más especializadas del

subgenero Eestuga por lo que en el fenograma general (Fig. 7.1) se

une al mismo grupo donde se encuentran E; maggllggigg y

Egsimpligiusgula. Sin embargo, se diferencia claramente de estas

especies por sus grandes glumas que cubren completamente los

antecios basales y también por sus cromosomas con constricciones

secundarias ubicadas principalmente en el brazo largo, y de un mayor

PCS(Tabla 3.2). Estas diferencias determinan que en el analisis de

consenso, esta especie se encuentre aislada del resto.

La presencia de glumas mayores o iguales que las lemmas,

conjuntamente con la anatomia foliar, las anteras pequeñas (1 mm)y

los ovarios glabros o escasamente pilosos sugieren que EL contract;

estaria relacionada con las 2 especies del subgenero Helleria
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(Alexeev 1980): EL ligida (Kunth) Willd. ex Spreng. y E;

Qggapaltgggig Ball (Alexeev 1984a).

Ademas de algunas diferencias en el tamaño de las glumas,

lemmasy panojas; F. cggtgggta difiere de las otras dos especies del

subgenero Hellegia por su distribución geografica. Mientras que E;

ligida y F. casapaltgggig viven en las cordilleras de Mejico y Perú

a mas de 4000 m.s.n.m. (Alexeev 1984a, Tovar 1972), EL gggtgagta

muestra una clara distribucion periantártica (Sur de Chile y

Argentina, Islas Malvinas, Islas Georgias, Islas Kerguelen e Isla

Macquarie; Lourteig y Cour 1963).

El recuento cromosómíco realizado en E; lixidg (Beamany col.

1962) muestra que la especie tipo del subgénero flgllegia es

tetraploide (2n=28). Por el contrario, los recuentos de ELcontract;

al igual que el realizado por Bennett y col. (1982) de plantas de

las islas Georgias mostraron que esta especie es hexaploide. Moore

(1960), contó un taxón de la isla Macquarie con Zn: ca. 170 al que

clasificó comoELgggtgggta, pero que probablemente se trate de otra

especie dado que este número supera en mas del doble al número

máximo de cromosomashallados en especies de Eggtuga del resto del

mundo (2n=70) (Apéndice C)

8.6.5 SUBGENEROEegtuga

Las especies del Grupo D (Fig. 7.1) pertenecen al subgenero

Eggtuga, el más numeroso y ampliamente distribuido de Eggtuga, y el

mejor representado en Patagonia. Estas especies se caracterizan por

sus hojas aciculadas cuya epidermis abaxial carece de estomas

(excepto EL gigpligigggula). Estas caracteristicas unidas a la

presencia de una capa subepídermica continua de esclerenquima,

especialmente en el grupo de especies afines a Ep pgllgsgggs,

constituyen especializaciones relacionadas posiblemente con las

extremas condiciones de sequía y temperatura de la Patagonia y alta
Cordillera.
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En Patagonia pueden delimitarse tres grupos de especies dentro

del subgénero Eggtgga (Fig. 7.1) , cada uno de los cuales se haya

relacionado con especies del norte de la Cordillera de los Andes, lo

que sugiere que los taxones de este subgenero provienen del

Hemisferio Norte a traves de la Cordillera de los Andes. Raven y

Axelrod (1974) incluyen a Eggtuga entre los generos que pueden

haber llegado a América del Sur mediante estaciones en las cimas de

las montañas. Dicha migración se habria producido, según estos

autores, principalmente durante el Pleistoceno, ya que previamente

existían grandes hiatos entre los habítats apropiados.

8.6.5.1 GRUPOF. pampgggg

El analisis morfológico y cromosómicode esta especie endémica

de Sierra de La Ventana, mostro que F. pampgana no estaria

relacionada con las otras especies nativas de Patagonia. En cambio,

Seria afin a EL lillgi, nativa de las Sierras Pampeanasy el NOde

Argentina. Ambas especies son muy similares no sólo por su

exomorfologia (Türpe 1969) sino también por su anatomia, ya que

ambas presentan cordones esclerenquimáticos aislados bajo la

epidermis abaxial y los haces vasculares pueden ser libres o con

trabas abaxiales (Fig. 7.4 N).

Tambien la afinidad entre ambas especies parece estar apoyada

por los datos citologicos porque EL lillgi es octoploide 2n=56 y

presenta como EL pampeana un maximo de 10 nucleolos por célula

interfásica. ELlillg; y E; pampeagaposeen cariotipos simétricos y

uniformes con valores relativamente altos de CVR} Sin embargo,

ambos cariotipos difieren signifacativamente (p<0.01) en la

correlación largo-razón de brazo, sugiriendo la existencia de

algunas diferencias cromosómicasentre ambas especies.

(1)E¿ lillgi (7 placas metafasicas): RAZ: 0.731, CVR= 0 218,

CVL: 0 156, COR= 0.570.
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8.6.5.2 GRUPOEimagellaniga - El simpligiusssla

Estas dos especies son afines por la morfología de panojas,

espiguillas y flores (Fig. 7.2), y se encuentran a su vez

relacionadas con especies del Hemisferio Norte incluidas por Hackel

1882 en la Sección Qgigge. Parodi (1953) coincide con este autor, e

incluye a E; mgggllggigg en Ei ggiga s.l. y considera a EL

simplisigssgla comovariedad de El subra

Ei magsllanica y E. sissligiussula habitan 1a cordillera de

los Andes desde Tierra del Fuego hasta el sur de Mendoza. Sin

embargo, es posible encontrar a lo largo de los Andes otras especies

pertenecientes a los complejos F. 22h22 y El elisa (Saint-Yves

1927), los que se extienden hasta Norteamérica (Pavlik 1984, 1985;

Dube 1985).

Parodi (1953) incluyó en E. ovina s. 1. a En

cabrera; Parodi y EL pxggggg. Sin embargo, este es un grupo

heterogéneo, pues el typus de EL gghregae se observó la presencia de

pelos en el ápice del ovario descripto originalmente como glabro,

observación en 1a que también coincide Nicora (1978). Esta

caracteristica unida a otros caracteres morfológicos, y al estudio

cromosómico de individuos de la localidad tipo de E; cabrera;

sugieren que este material pertenece a F. Ballesssns var. ¿cabra

EL pxgggea Spegazzini solo difiere de E_L magellagigg por 1a

pilosidad de las lemmas, por lo que algunos autores la consideran

una especie diferente (Parodi 1953, Nicora 1978, Matthei 1982),

mientras otros la han sinonimízado con EL mgggllggigg (Saint-Yves

1927, Moore 1983 y Alexeev 1984). En este Tesis se ha considerado a

EL pgggggg sinonimo de EL mgggllggigg debido a que se han encontrado

tanto individuos con lemmasglabras comocon distintos grados de

pilosidad conviviendo en las mismas poblaciones y tanto en los

citotipos hexaploides comooctoploides.

Esta variación en la pilosidad de las lemmasencontrada en las

poblaciones de EL mgggllagigg, quiza no tenga valor taxonomico, pero

es parte de la extensa varibilidad morfológica de esta especie. La
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heterogeneidad de este complejo se refleja ademasen los diferentes

niveles de ploidia, en el tamaño de los cromosomas con

constricciones secundarias y en el número de nucleolos. Tambiense

observó la presencia de poblaciones cleistógamas y chasmógamas.

Estas diferencias sugieren que posiblemente puedan delimitarse

varios taxones, aunque el caracter reticulado de los caracteres

mencionadosdificulta la clasificación del complejo.

Por el contrario, las poblaciones analizadas de EL

simpligiuggula son mucho más homogéneas tanto morfológicamente como

en el sistema reproductivo, ya que las tres poblaciones analizadas

resultaron cleistógamas. Esta especie es hexaploide al igual que la

mayoria de los taxones del complejo E. rubra de Norte América

(Pavlik 1985).

8.6.5.3 GRUPOE; pgllgsgggs Y ESPECIES AFINES

Las especies de este grupo (Grupo D2 Fíg. 7.1) presentan

evidencias de una diversificación reciente, ya que es posible

encontrar tanto un gradiente casi continuo en la mayoria de los

caracteres morfológicos como también individuos intermedios

entre las especies de este grupo (Cap. 6). Esta hipótesis de

diversificación reciente se apoya además en la uniformidad

cromosómica de estos 11 taxones (Fig. 3.3). Sin embargo hay algunas

diferencias estadísticamente significativas en la simetría y
uniformidad entre cariotipos que indican que no deben descartarse

la existencia de rearreglos cromcsómicos en los procesos de

especiación dentro de este grupo. Por otra parte, se sabe que en

numerosos grupos de gramineas, las translocaciones recíprocas han

jugado un papel destacado en los procesos de especiación (Hunziker y

Stebbíns 1988).

Uno de los aspectos mas notables de este grupo es la

presencia de un número inusualmente alto de cromosomas con

constricciones secundarias (10-14) que se corresponde con una

variación similar de nucleolos por núcleo.
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A pesar de las numerosas similitudes citológicas observadas en

los 11 integrantes de este grupo, pueden diferenciarse 5 subgrupos

principalmente sobre 1a base de sus caracteres morfológicos: 1.- EL

aganthgsbxlla y El tunigata; 2.- El meatisgla, Ei sgahrissgsla y El

ther_ar_m; 3.- El 9122952; 4.- Ei Ballessens, EL Ballessens var.

kartgiana; y 5.- Eisragillima y F. xentaniggla (Fig.sgabra y El __

7.1).

El primero de estos subgrupos se encuentra a lo largo de la

cordillera entre los 28°S y los 37°S (Fig. 8.2). Las similitudes

encontradas entre estas dos especies para todos los subconjuntos de

caracteres (Fig. 3.3, 7.2 y 7.3) unido a la facilidad con que se

obtuvieron híbridos artificiales, plantean dudas acerca de 1a

conveniencia de mantener ambos taxones como especies separadas.

Ambas especies serian las menos especializadas porque presentan

panojas muydesarrolladas y con numerosas espiguillas, similares a

las encontradas en los subgeneros menos especializados, como asi

también láminas con haces trabados.

Ei meatiggla, El geahgisssslg y El thermarsm, pertenecientes al

subgrupo 2 habitan a lo largo de la cordillera a1 sur de las

especies del grupo anterior (Fig. 8.2), de las que se diferencian

por el menor tamaño de sus hojas y panojas, por lo que podrian

considerarse mas especializadas. EL piaggsg, única especies del

subgrupo 3 , se halla restringida a las playas marítimas rocosas al

sur de los 52's. Si bien presenta una anatomia foliar similar a las

especies del subgruo 2, se diferencia de las mismaspor sus ligulas

y espiguillas mayores.

El ksrtgiana, El Ballesgens y El Ballesgegs var. 5229:;

(subgrupo 4) muestran la distribución geografica mas amplía

observándose en el sur de la Patagonia un avance hacia el oeste de

EL pgllgggggg (Fig. 8.2). Estas especies, a diferencia de los 3

grupos anteriores presentan laminas de haces libres, considerado un

carácter derivado en el género (Saint-Yves 1927).

Egggggillima y F. ventanicola (subgrupo 5) Serian las mas
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especializadas, ya que representan un extremo de las tendencia

obéervadas en este grupo tanto en la disminución del tejido mecánico

de las láminas comoen la contracción de las panojas. Esta tendencia

a 1a reducción del número de espiguíllas va acompañada de un

incremento en el tamaño de los antecios , como lo muestra la

correlación inversa entre ambasvariables para los 11 taxones del

grupo (r:-O.33, p<0.001, n=99).
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Fig. 8.2. Distribución geográfica de los subgrupos de especies

afines a Ei pgiieggens. 1.-Ei gggnthgphxllg y EL Luniggtg;

2.- EL mgntigglg, Ei ggghziuggulg y F Lhezmggum; 4.- EL

pgileggeng, EL pgileggeng var. ggghgg y EL kugpzigng; y

5.- EnggQiLLimg y EL ventanicola (el subgrupo 3.- F

giggggg no se halla representado).
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Elgraoillima y El ysntanisola presentan, no obstante sus

similitudes morfológicas, marcadas diferencias cromosómicasy se
lhallan además geográficamente separadas. Mientras que EL gggg;_limg

habita las regiones Secas y frias de las estepas patagónicas entre

los 50°y 55's, EL xgntagiggla vive en las cimas rocosas de Sierras

de la Ventana a 400 m.s.n.m. (Fig. 8.2) No puede descartarse

entonces que 1a similitud fenética entre ambas especies se deba a un

fenómenode convergencia en 1a contracción de las hojas y panojas.

Las especies patagónicas del grupo F. pgllgggens y especies

afines, se encuentran a su vez morfológicamente relacionadas a

especies que viven en las Cordillera extrapatagónica. Estudios

citológicos en tres de estas especies del noroeste argentino, EL

argsntiosnsisi El Qhrxaosnxlla y El sgirniiglia, mostraron que se

trata de hexaploides 2n=42 con un maximode 10 nucleolos por núcleo,

al igual que las especies patagónioas. Aunqueestos resultados son

preliminares, sugieren que este grupo de especies. patagónicas

tendrian un origen comúncon estas especies del noroeste argentino.

Seria apresurado todavia establecer cual ha sido el sentido

migratorio de este exitoso grupo de especies. Sin embargo, la

distribución geográfica de los taxones mas especializados sugieren

que la mismapodria haber procedido de norte a sur.



CONCLUSIONES

Todas las especies patagónicas analizadas en esta Tesis son

poliploides, la mayoria de los cuales son hexaploides. El

comportamiento meiótico y el ordenamiento de los cromosomas en los

cariotipos sugieren que se trata de alopoliploides o alopoliploides

segmentarios.

Si bien los cariotipos de todas estas especies son simétricos y

uniformes, el análisis estadístico, permitió detectar diferencias

altamente significativas entre los mismos.

Particularmente importantes para establecer relaciones entre

especies resultaron los cromosomascon constricciones secundarias,

que mostraron una inusual variación tanto en número como en

morfología. Además la variación en el número de cromosomas con

constricciones secundarias se corresponde estrechamente con 1a del

número maximo de nucleolos.

La presencia de 10 a 12 NORfuncinales por núcleo en mas de la

mitad de las especies patagónicas, es un hecho poco frecuente que

se encuentra restringido al subgenero Eegtuga, uno de lo más

especializados morfológicamente.

Tanto los parametros que caracterizan la simetría y uniformidad

de los cariotipos, como la morfología y número de cromosomas con
constricciones secundarias permitieron delimitar varios grupos de

especies. Este agrupamiento mostraró una alta congruencia con la

clasificación morfológica y particularmente con la derivada de los

caracteres reproductivos. En cambio el fenograma derivado de los

caracteres vegetativos mostró una baja correlación cuando se lo

comparó con aquel basado en los cromosomas como con el derivado de

todos los caracteres.

Estos resultados sugieren que los caracteres vegetativos deben

ser utilizados conjuntamente con los reproductivos si se intenta

establecer relaciones filogeneticas entre especies. Sin embargo
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estos caracteres siguen manteniendo su importancia en 1a

identificación de las especies, aunquedeberia tenerse en cuenta la

plasticidad de los mismos.

Los analisis de congruencia, utilizando subconjuntos

independientes de caracteres, mostraron que las especies de Eggtugg

de Patagonia constituyen un grupo heterogéneo de especies, donde se

han delimitado 4 subgeneros: MaIIODetalon, Drymanthele. Helleria y

Eggtuga. Sólo el último de ellos se encuentra constituido por más de

una especie, y al mismo pertenecen las especies afines a EL

pgllgsgegs, que representan más de la mitad de los taxones de

Patagonia. Este grupo tiene una amplía distribución geografica y sus

especies son dominantes en numerosas comunidades de esta región,

constituyendo excelentes pasturas naturales.



PERSPECTIVAS

Uno de los aspectos citológicos mas interesantes de las

especies de Eestuga estudiadas en esta Tesis, es la inusual

variabilidad en el número de nucleolos por núcleo. Sin embargo la

tinción argentíca utilizada sólo revela aquellos NORpotencialmente

activos, obviando aquellos que se hallan reprimidos debido al

fenómeno de anfiplastia diferencial. Por ello seria importante

aplicar técnicas de hibridación in situ con genes ribosomales, las

que se hallan actualmente facilitadas por la posibilidad de

marcación con biotina (Maluszynska y Schwaizer 1989). Estas tecnicas

permitirian determinar la extension del fenómenode anfiplastia en

las especies de Eegtuga, y aportarian nuevos datos sobre el origen

poliploide de estas entidades.

También es importante dentro de este tema continuar con los

estudios de variación intraespecifica e intrapoblacional del número

de nucleolos,tanto en EA maggllagigg como en E; pgllgggggg y

especies afines, ya que podrian aportar evidencias sobre la

estabilidad del elevado número de nucleolos por núcleo observado

en estas especies. Ademasel inusual número maximode nucleolos por

núcleo (10-12) preSentado por las especies afines a EL pallgggegg,

seguramente proporcionará información sobre el origen y extensión de

este grupo fuera de la Patagonia.

Otro aspecto muyinteresante para continuar este trabajo es

encarar la producción de híbridos entre diferentes poblaciones de F_‘L

pgllgggggg y entre esta y las especies afines. Estos híbridos

aportarán datos sobre las relaciones genomicas en este complejo y

permitirán ademas seleccionar genotipos ventajosos desde el punto de

vista forrajero. Especialmente importante, en relación con estos dos

últimos aspectos, seria la realización del cruzamiento entre F;

pallesgegs y F gracillima. En estas dos últimas especies se planea

continuar con los estudios del sistema genético.
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Finalmente, se espera continuar con los estudios

biosistemáticos de las restantes especies sudamericanas de Eggtuga,

ya que las especies patagónioas constituyen sólo un extremo de la

variación presente en América del Sur.

¿222;
Jorge Dubcovsky Arturo J. Martínez

Doctorando irector de Tesis
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Tabla de ejemplares medidos.

APENDICE A

Localidades, Colector y herbario donde

se encuentra depositado el material (* BAA,** BACP).

Especie Localidad Colector

ELQQQQLQQEhxllQChile, Valparaiso,Co. del Roble Garaventa 2261*

Elarsegtina

Prov.de Santiago, Chicauca

Los Andes, Los Maitenes

Los Maitenes_) _}

Colchagua_)

Arg., Neuquen,

_, Valle A. Atreuco

Cajón de los Chenques_) _..‘

Laguna Varvarco Campos_} _}

Mendoza,Ma1al-Hue

Arg, Sta.Cruz, Cabo Blanco

_, _, San Julian

_, _, Majaredo

_, _, Lago Argentino, Co. El

Calafate

L. Bs. A5., Los antiguos__. _’

_, Chubut, Camarones

Pampadel Castillo_’ _!

35 Kmsur de Garayalde_..‘ _}

Rio Negro, L. Gutierrez

Ea.Fortin Chacabuco._) _.’

Lag. Epu-Lauquen

Espinosa s/n*

Zóllner 156*

Zóllner 162*

Landbeck s/n*

Boelcke 10943*

Boelcke 11476 1/2*

Boelcke 13824*

Boelcke 14014*

Castellanos 36600*

Correa 3344*

Correa 2707*

Maidana HP3490*

Sleumer 1177*

Correa 3619*

Soriano 1926*

Castellanos 7619*

Correa 3973*

3366*Boelcke-Hunz.

Dub.# 42**

Dubcovsky D8LM. :

102

Dubcovsky y Martinez.



Especie Localidad Colector

Eggigggsa Arg., T.del Fuego, I. de los

Estados, Puerto Crosley Castellanos 12861*

_ _, _, _, Pt. Vancouver Nicora 7241*

_ _, _, _, Caleta Luisa Castellanos 12865*

_ _, I. de los Estados Bonarelli 108*

_ _, 1. de los Estados Bonarelli 172*

_ _, I. de los Estados Bonarelli 106*

Chile, Wellington Island, Pt. Godley 663*

F.contracta

Eirasillima

Eden

g, Islas Wallaston, Pt. Caja

Arg., T.del Fuego, I. de los

Estados, Pt. San Julian

_, Puerto Cook

dpto Ushuaia, C0.Redondo

alrededores de Ushuaia

Glaciar Mastiales

L. Fagnano

dpto. Ushuaia,

Co. Dos Banderas

_, _, _, camino Mte. Cortes

Chile, Magallanes, I. Riesco

_, _, Porvenir

Arg , T.del Fuego, Lago Cami

_, _, Canal de Beagle, Remolíno

-, _, _, Punta Segunda

_, _, 15 km. camino L, Fagnano

_, _, Rio Grande

_, Sta.Cruz, dpto. Güer-Aike

Ea. Moy Aike Chico

_, Ea.Kíllik Aike Norte_.‘ ._.‘

Vervoorst 331*

Castellanos 12855*

Castellanos 12867*

Grondona 7228*

Grondona 4336*

sn*Correa-Raz.-Rey.

Guiñazú 226*

Grondona 5609*

Grondona 4201 1/2*

Pfister-Rio. 11833*

Barros 5757*

Castellanos 7575*

Grondona 7497*

Grondona 7339*

Grondona 7133*

Hunziker 8277*

CRP 3215*

CRP 3197*
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Especie Localidad Colector

E; gracillimg Arg.,Sta. Cruz, Ea. Killik Aike Latour CRP3206*

_ _, _, _, Mina del Rio Turbio Soriano 3376 *

Chile, Rio Verde, 150 km del

Estrecho de Magallanes Guiñazü 58*

Epmagellagiga 8x Arg.,Neuquen, L. Huechulaufuqen D&M.#197**

_ _, __ Co. Chapelco D&M. 183**

Chubut, Cdón,Rivadavia D&M.152**

Santa Cruz, L. San Martin

Ea. La Tercera BACP2859**

_, _, Rio Turbio D&M. 330**

_ _, T. del Fuego, Boquerón Ontivero 259**

_ _, _, Boquerón D&M. 308**

_,Ea. Moat, Estr. Magallanes D&M.271 **_ _J

E; mgggllagigg 6x _, _, Ea. Los Flamencos Anchorena 3**

_ _ _, Ea. Los Flamencos Anchorena 4**

_ _, _, Ea. Maria Behetí Collantes 1**

- _, _, Ea. Maria Beheti Collantes 2**

_ _, _, Ea. Maria Beheti Collantes 3**

ELQQQLLQQLQ Chile, LLanquihue, Sa. Sto.

Domingo Reichert 4*

_ _, Cautín, dpto. Temuco

Volcan Llaima Ríoardi 5304*

_ (TYPUS) _, Valdivia, Cordillera Pelada Philippí 1271*

Arg., Neuquen, Parque Nac. Nahuel

Huapi, Refugio Co. Colorado Diem 769*

Co. Chapelco Schajovskoy 130*_. _} _)

Leon-Calderón 904*_.} _) .

_ _, _, Lago Lacar, Co.Malo León-Calderón 1278*

_ u, _, L.Huechulaufquen, Dawson-Schwabe 2593*

Co. Los Angeles

Catan Lil,Sa. Chachíl Rúgolo-Agrasar 438*— _’ _)
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Especie Localidad Colector

E¿Eg;;gggegg Arg., Rio Negro, Bariloche,

var.2gllgggggg Co. Otto Dub. 51**

_, _, _, Refugio Neumeyer Dub. 26**

-, _, _, C0. Lopez Parodi 11538*

_ _, _, _, Co. Catedral Dub. 60**

_ _, _, Ea. Fortín Chacabuco Dub. 47**

_ _, _, E1 Bolsón Parodi 13228*

_ _, Neuquén, Co. Chapelco León-Calderón 828*

_ _, Zapala Parodi 2729*

"(PARATYPUS) _, Sta.Cruz, San Julian Parodi 5746*

_ _, _, 10 Km. Sur de Guarumba Ruiz Leal 27003*

ELQQLlegggQg Neuquen, Junín de los Andes Bram 2854**

var.ggghrg _ m Pino Hachado Valla 3095*

m, _, _, Puesto Gendarmería Valla 3087*

_(TYPUS) _, _, _, Bosque de Ara_garia Parodi 3190*

_ _, _, Catan Lil Giacobbi 12944*

_, _, _ Soriano 1304*

_ _ _, Huechlaufquen, Orilla N. D&M.196**

_ _, _, _, Orilla S. D&M. 198**

_ _, _, Bajada del Rahue D&M.211**

_ _, n, Loncopué-Copahue D&M.226**

ELBgmgeaga Arg., Bs. A5., Sa. de

La Ventana, Co. Ventana,cumbre Hauman HP 476*

_, faldeos inferiores
estribaciones

Abra de 1a Ventana

Co. Bahia Blanca

Co. Cura Malal Grande

Monte Hermoso

Boelcke 9600*

Cabrera 5321*

Cabrera 4724*

Boelcke 9518*

Dub. 1**

Sca1a*

Corette 17824*

105



Especie Localidad Colector

E;gugguggggggg Arg., T. del Fuego, 20 Km. ca

mino Mte. Oliva Grondona 4216*

_, _, L. Fagnano Guiñazú 227*

_ _ Chubut, Corcovado Soriano 3040*

_ _, _, Parodi 1872*

_ _ Rio Negro, Lag. Frias Parodi 11771*

_ _, _, Bariloche Parodi 15554*

_ _, _, Lago Fonck Dub. 53**

Neuquén, Ea. Fortín

Chacabuco Valleríni 2091*

_, _, I. Victoria Grüner 27*

_ _, _, Pino Hachado Parodi 3180*

E¿gggbrigggula Arg., Rio Negro, Cascada Los

Alerces Dub. 57**

Neuquén, San Martin

de los Andes Giacobbi 12974*

Giacobbi 12972*

Giacobbi 12977*_ _) _) ..

_ _, _ Hua Hum a Lago Queñi Cabrera 11266*

_ _, _, L. Alumíné Giacobbi 12985*

_ _, _, Pino Hachado Perez Moreau 37710*

Burkart 9617*

Dawson-Schwabe 2230*_ _! —} _

_ _, _, L. Tromen Cabrera 5123*

Eisimnligiuggula _, Neuquén, dpto‘ Minas, Las.

Varvarco Campos,A. Benitez Boelcke 14238*

_ _, _, dpto Norquin, Copahue Calderón-Rúgolo 90*

Cabrera 6157*

_,Chos Malal, A. Los Tábanos Boelcke 11344*_.. _..}

A. Turbio Boelcke 11322*— .._J —_} _)
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Especie Localidad Colector

F.sim2li2iusgula

_ (TYPUS)

F.thermarum

Eitugigata

F.ventanicola

_, Chubut, L. Futalaufquen

_, Sta.Cruz, Guer Aike,

Lag.Condor

_, _, Rio Fósiles

_, Neuquen, entre Copahue

y Las Maquinitas

_, _, Copahue

_) _’ _

Pino Hachado

_} _} _

Paso de Atreuco

Chile, Nuble, Termas de Chillan

Chile, Aconcagua, Litoral de

Quintero

_, Coquimbo, Bosque de

Fray Jorge

_, Reg. Metropolitana, Cuesta

La Dormida

Co. de Renca

Co. Manquehue

Embalse del Yeso

Arg., Bs. A5., Tornquist,

de 1a Ventana, Co. Ventana

Cordillera del Viento,

Buthe-Soriano 358*

Boelcke 12449*

Dausen 1905*

Calderón-Rúgolo 62*

Calderón-Rúgolo 64*

Schauffele 9938*

Perez Moreau 37708*

Parodi 3195*

Ragonese 298*

Cabrera 3604*

Philippi 1351*

Espinosa 9927*

Muñoz-Cor. 1393(SGO)

D&M. 243**

Looser 2790*

D&M. 247**

D&M. 250**

D&M. 251**

Cabrera 5324*

Peralta 147*

Hauman*

Cabrera 4738*





APENDICE B

CARACTERES MEDIDOS EN EL ANALISIS FENETICO Y SU CODIFICACION

Tabla 1 Codificación de los caracteres

CARACTER ESTADO CODIGO

CARACTERES VEGETATIVOS

1- Rizoma. Ausente 0
Presente 1

2- Vernación de 1a hoja. Conduplicada 0
Convoluta 1

3- Antocianos en 1a vaina. Ausente 0
Ausente o presente 1
Presente 2

4- Lóbulos en el cuello de 1a vaina. Ausente O
Presente 1

5- Presencia y pilosidad del pulvi
nulo calloso en la base de 1a

lamina. Ausente O
Ausente o presente y glabro 1
Presente y glabro 2
Presente y pubescente 3

6- Angulo de divergencia entre el

eje de 1a vaina y el primer

centímetro proximal de la lamina.

7- Longitud de la lámina (cm).

8- Longitud de la ligula (mm).

9- Aguijones en la epidermis abaxial. Glabra O
” o aguijones infrecuentes 1

o aguijones frecuentes 2
Escabrosa 3

10- Presencia de pelos o papilas en

epidermis adaxial. Pelos O
Papilas 1

11- Presencia de celulas cortas en

zonas intercostales de la

epidermis abaxial. Ausente 0
Ausente o presente 1
Presente 2
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CARACTER ESTADO CODIGO

12- Estomas en epidermis abaxial. Ausente 0
Ausente o presente 1

13- Distancia entre epidermis abaxial

de la costilla principal y la

celula más lejana (mm) (Aiken y

col. 1985).

14- Númerode haces vasculares.

15- Trabas de esclerenquíma. Ausente O
Ausente o abaxial 0.5
Sólo abaxial 1
Sólo abaxial o adabaxial 1.5
Adabaxíal 2

16- Porcentaje de traba: (número de

trabas adaxiales + número de

trabas abaxiales)/(número de

haces * 2).

17- Banda de esclerenquima bajo la

epidermis abaxial. Discontínua O
Generalmente díscontinua 0.5
Discontinua o continua 1
Generalmente continua 1.5
Continua 2

18—Esclerénquima adaxial. Ausente O
Generalmente ausente 1
Generalmente presente 2
Presente 3

CARACTERES REPRODUCTIVOS

19- Longümddesde la base de 1a planta

hasta el ápice de la panoja (cm).

20- Aguijones o pelos en ramas de 1a

panoja. Glabras O
Glabras o escabrosas 1
Escabrosas 2
Escabrosas o pilosas 3
Pilosas 4



CARACTER ESTADO CODIGO

21- Aguijones o pelos en caña bajo

panoja. Glabras O
Glabras o esoabrosas 1
Escabrosas 2
Escabrosas o pilosas 3
Pilosas 4

22- Diámetro de la caña en la base de

la panoja (mm).

23- Longitud de 1a panoja (cm).

24- Númerode espiguillas por panoja.

25- Número de nudos de la panoja.

26- Longitud de 1a espiguílla (mm).

27- Númerode anteoios por espiguilla.

28- Longitud del primer anteoio (mm)

(sin arista).
29- Escabrosidad de la lemma. Glabras 0

Glabras o esoabrosas 1
Esoabrosas toda la superficie 2

30- Longitud de la arista (mm).

31- Longitud gluma 1 (mm).

32- Longitud gluma 1 / ancho total

gluma 1.

33- Porcentaje de individuos con mas

de l nervio en gluma 1.

34- Longitud gluma 2 en relación a 1a

longitud del anteoio. Gluma < anteoio O
Gluma >= anteoio 1

35- Longitud del segundo artejo (mm).

36- Esoabrosídad de 1a raquilla. Glabra O
Esoabrosa l

37- Longitud de las anteras (mm).

38- Permanencia de las anteras junto a

Ausentes
Ausentes o presentes
Presentes

los cariopses maduros.
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CARACTER ESTADO CODIGO

39- Longitud de las lodiculas (mm).

40- Presencia de cilias en el borde de

las lodiculas. Glabras 0
Ciliadas 1

41- Pilosidad del ápice del ovario. Glabro O
Glabro o < 10 pelos 1
10 a 40 pelos 2
> de 50 pelos 3

42- Longitud del cariopse (mm).

43- Longitud gluma I/longitud gluma II

A continuación se detallan en la Tabla 2 las medias de cada uno

de los caracteres, obtenidas a partir de todos los individuos

medidos por especie (Apéndice A).
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APENDICE C

RECUENTOS CROMOSOMICOSDE Festuca POR CONTINENTE

Con el fin de analizar la distribución geográfica de los

diferentes niveles de ploidia, se realizó una base de datos con los

recuentos de Eestuga realizados entre 1930 y 1985 en cada

continente. Para ello se partió de los "Index to plant chromosome

numbers”, a los que se asigna un número para posterior referencia en

la Tabla: 1.- Bolkhovskikth y col. 1969 2.- Ornduff 1965; 3.

Ornduff 1966; 4.- Ornduff 1967; 5.- Moore 1973; 6.- Moore 1974; 7.

Moore 1977; 8.- Goldblatt 1981; 9.- Goldblatt 1984; 10.- Goldblatt

1985 y 11.- Goldblatt 1988. Se incluyó además el atlas cromosómico

de Eggtuga publicado por Borrill y col. (1976) al que se asignó el

número 12.

Se eliminaron los recuentos pertenecientes al genero yulpia,

incluidos erronemente en Eestugg. Tampocose incluyeron las especies

publicadas sin nombre de autor ni aquellas en que no pudiera

establecersa el origen geográfico del recuento.

Debido a la existencia de criterios contrapuestos en 1a

nomenclatura de numerosas especies, los recuentos se indicaron bajo

el nombre que fueron publicados en los catalogos de números

cromosómicos. En el caso de presentar una especie más de un recuento

se registró cada númerodiferente, por lo que el númerode recuentos

es mayor que el de especies reconocidas.



RECUENTOS CROMOSOMICOSDE Festuca POR CONTINENTE

ESPECIE Zn BIBLIOGRAFIA

AFRICA

E. abxssinica Hoohst. ex A. Rich. 28 l 2 8 10

E. arundinacea Schreb. 42 5 12

56 5 12

70 5 12

E. camusiana St.-Yves 28 1 2

E. coerulescens Desf. 14 5

E. costata Nees 28 1

E. hzstrix Boiss. 14 11

E. lon i es Stapf 42 1

E. ggiggj St.—Yves 28 l 3 6 12

E. pil eri (L.) St —Yves 28 1

E. soabra Vahl 28 l

E. simensis Hochst. ex A. Rich 28 8 10

E. yvesií Lít. 14 9

AMERICA CENTRAL

E. amplissima Rupr. ex Hemsl. 28 1 5

42 1

E. chiriquensís Swallen 28 8

E. dolichophylla Presl 42 5

E: hephaestoghila Nees ex Steud 28 1

E. Liïigg (H. B. et K.) Wild. 28 1

E. mirabílis Piper 28 6

E. tolucensis H. B. et K. 42 1



AMERICA DEL NORTE y GROENLANDIA

E. altaica Trín. 28 1 5 9 11

(Sub E. scabrella Torr. ex Hook.)* (28) 1

E. arizoníca Vasey 42 1

E. baffínensis Polunín 28 1 3 4 5

E. brachxghzlla Schultes et Schultes 28 1 3 4 5

42 1 3 4 5 7 9

44 1

E. californica Vasey 56 1

E, camgegtgis Rydb. 58 11

(Sub E. scabrella var. ggjg; Vasey) (56)* 1

E. elmeri Soríbn. et Merr. 28 1

E. hallii (Vasey) Piper 28 11

E: hygerborea Holmen ex Frideriksen 28 1

E. idahoensig Elmer 28 1

E. kingíí (Wats.) Cassidy 56 1

E. minutiflora Rydb. 28 9

E. obtusa Bieler 42 l 9

E. oooídentalis Hook. 28 1

E. 93122 L. 14 1 5

E. prolifera (Piper) Fernald 50 1
o 70 5

E. ¿395; L. 5.1. ** 42 1 5 7 8 9 11

49 1 3 5

63 1

E. saxímontana Rydb. 36 5

42 1 5 9

* Según Pavlik y Looman 1984.

** Elíminado recuento 2n=56 Según Dubé et a1.
1985.



CONTINUACION RECUENTOS DE AMERICA DEL NORTE Y GROENLANDIA

ESPECIE 2n BIBLIGRAFIA

E. subulata Trin. 28 5

E. subuliflora Scribn. 28 1

E. thurberí Vasey 28 1 2

42 1 2

E. virídula Vasey 28 7

E: vivígara (L.) Sm *** 28 1 7

49 7

56 5

E
E. altaíca Trin. 28 1 4 5 8 9 10 11

E. arundínacea Schreb 42 8 9 12

E. auriculata Drob. 14 1 5 7 8 9

E. azgaríca E. Alexeev 42 8

E. baffínensis Polunin 28 2 5 8

E. brachzghxlla Schultes et Schultes 28 1 8
42 2 7 8 9

E. brevissíma Jurtz. 14 6 8 9

E. buschíana (St.—Yves) Tzvel. 14 8

E; cauoasíca (Boíss.) Hack. et trautv. 42 11

E; coelestis (St.-Yves) Krecz. et Bobr. 42 1

E: cryophila Krecz. et Bobr. 28 1

42 1 4 5 7 8 9

E; cumminsíi Stapf 56 8 9 10

E. djimílensis Boiss. et Bal. 28 8 9

E. drxmeja Mert. et Koch 14 9

*** Eliminado recuento 2n=c.63 (Holmen 1964) según Frederiksen 1981.



CONTINUACION RECUENTOS ASIA

ESPECIE

I'TJ¡.

I’TJ

2n BIBLIOGRAFIA

F. duriuscula L. 14 1

EL extremíorientalís Ohwi 28 1 8 10 11

gigggggg (L.) Víll: 28 8 9 10

42 5 8 9

F. ngggggggig (Ohwi) Ohwi 14 9 11

hxgggpgggg Holmen ex Friderícksen 28 7 9

42 8 9

F ¿gggglgg Drob. 14 8 10 11

20 8

E_ ¿ggggigg Maklno 28 1 11

E- ¿QQ¿559J225;5 Reverd 28 8

F kamtschatíca (St.—Yves) Tzvel. 42 8

F kashmiríana Stapf 42 8

56 8

¿igllgxii Steud. 42 1

F. kgiymgggig Drob. 14 5 8

42 11

F komarovii Krivot. 28 8 11

F kronenburgíí Hack. 14 1 2

ggxlgyiggg Reverd. 28 9

42 9

70 1

F ¿eng gig Drob 14 8

28 9

EL ngggggggg Stapf 28 7 8 9 10

42 7

Lipxigggii (Tzvelev) E. Alexeev 28 11

mgggggg Steud. 14 8 9I’TJ



CONTINUACION RECUENTOS ASIA

ESPECIE

¡’11

¿ob toyigg E. AlexeevtU

EEQHQQEÁQQ Hack

L_ELQQL;Heuffel

592129 Schur

takedana Ohwi

2n BIBLIOGRAFIA

mollisíma V. Krecz. et Bobr. 14 11

14 8 11

14 4 5 8 9 10

28 8 9

42 8

28 1 11

28 8 9 10

42 8 9 10

14 5 8 9 12

14 11

14 9

28 1

28 7

35 8

42 1 5 7 8 9 10 11

44 9

56 1 2 8 9 10 11

70 1

14 9

sclgggggxlig Boíss. et Hohen 42 1

42 8

14 8

14 1

28 10

42 5

28 11

tgigpig Kryl. et Ivanitzk. 14 9

28 8tzvelevií Alexeev
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CONTINUACION RECUENTOS ASIA

ESPECIE

F. gg gt Stapf

F. valesíaca Schleích. ex Gaudin

F. violacea Schlecht.

QLELQQSuter

F. altissima A11.

F. ¿mgtnxgtigg L

¡"11 ¿maig Hack.

Zn BIBLIOGRAFIA

28 7

42 7

56 8 8 9 lO

14 8 9 11

28 7 8 9

42 8 9

14 1 8

28 1 8

14 5

28 5 11

49 7

52 7 9

56 7 9

14 8

28 11

14 7 11

14 1 7 8

42 1

14 l

28 1

23 6

28 5 8

42 1 6

56 1
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CONTINUACION RECUENTOS EUROPA

ESPECIE 2n BIBLIOGRAFIA

EL gggggiggggg Scherb * 28 1 5 12

42 1 5 7 11 12

EL hgiíingngig Polunin 28 9

E; pgggggi (Hack.) Trautv. 14 9

E; bgiggiggi Janka 14 11

E; bggggggl (Hack.) Kerguélen 14 1

42 9

EL Qggchxghxiig Schultes et Schultes 28 9

42 9

EL QQQQQLLL St.—Yves 14 1 5

E; galliggi (Hack.) Markgr. 14 9

28 9

EL Qggillggg Lam. 14 5

L gggllllïgiig Dufour 14 9

E; Qgggggigg F. G. Díetr. 28 5 7 8

EL gingzgg Vill. 28 9

E; glgmggpgi Boiss. 14 5

EL Qggzgggg T. Pop. et Proskor. 28 9

E; gggyglg Gaudin 56 9

E; Qijjggg Dumort. 42 10

56 10

EL ÉLEQEEQQ Guss. 28 7

EL gigpggg Kunth 28 1

42 1

__ ggggg Lowe. 14 1 3 6

EL ggymgjg Mert. et Koch 14 5 8 9 lO 11

EL ggglggimg (Hack.) Kerguélen 42 9

E; ¿222952212 Hack. 42 1 5

EL ggyglii (St.—Yves) Stohr 28 9

* No se tomaron los recuentos sub F. elatior.



CONTINUACION RECUENTOS EUROPA

ESPELIE 2n BIBLIOGRAFIA

EL giggggg BOISS 28 5

E; 253;; Ramond ex DC. 14 5 7 9

E; ¿gilgg Thuill. 28 7 10

42 1

EL ¿Liiiggmia Pourret 14 1 8

E; :lgygggggg Bell. 14 1 2

EL gglligg St.—Yves 15 5

EL ggggiggl (Hack.) K. Richter 28 9

EL gigggggg (L.) Víll. 42 1 5 6 7 8 9 10 11

E; glggiglig Míegevílle 14 9 12

E; glgggg Lam. 14 6 8

28 5

42 9

56 5

EL ggggg_ (Hack.) Markgr.—Dannenb. 14 9

E; ¿2292299512 BoíSS- 14 5

E; leigg; A11. 14 4 5 8 11

E¿hggyiggi (St -Yves) Patzke 14 7

EL Qgpgggpgggxg (St.—Yves)Patzke ex 28 7 9
Auquíer

__ QQLQLQBQXLLQ Lam- 28 1 7 9

42 1

__ hizzgxggiggpg (Acht ) Markgr-- 42 10
Dannenb.

E; nxpggggggg Holmen ex Friderícksen 28 1

E; ¿QQÁEQEEQBoíSS- 42 9

56 9

E; ¿gggggggggg (Hack ) Ludi ex Becherer 28 11

E; jggggïgiig St.-Amans 56 1 7 10 11



CONTINUACION RECUENTOS EUROPA

ESPECIE 2m BIBLIOGRAFIA

EL ngg Host 28 1 2 5

42 6

E_ ¿22291; Bast- 42 7

EL lggglfiglig Thuíll. 42 1

EL gigggggggg Lam. 42 7 10

_¿ gigggpig (St.—Yves) Kerguélen 28 8

E; gigigg Kit ex Schultes 14 9

E; gggigg (Hack.) K. Richter 14 9

28 9

42 9

E; gggggigggg Timb.-Lagr. 28 9

E; ggnlglizigg Kerguélen 28 8

E; ggigg L. 5.1. 14 1 3 4 5 7 8 9 10 11

21 1 8

28 1 3 5 7 8 9

35 1

42 1 3 4 5 8

49 1 4 5 8

56 1 2 3 4 5

70 1 4 5 8

EL RQLLQQE Host 14 7

28 5 7

EL Eggiggigpg (L.) Schinz et Thell. 14 1 5 7

28 1 5 7

42 1 5 7

EL Egggggii (Acht ) Markgr.—Dannenb. 14 11

E; Eiggg Kit. 14 7 9 11

EL 222222222 Pils 14 9



CONTINUACION RECUENTOS EUROPA

ESPECIE 2n BIBLIOGRAFIA

EL Bigigigg Horvat ex Markgr.—Dannenb. 14 11

EL leggigg Zapal. 14 1 3 9 11

E; 9929;; Hack. 28 11

EL Eggpgggig Huds. 14 1 5 7 8 9 10 11 12

28 5 8 12

E; Eggmggphillg (Hack. ex Celak) Fritsch 14 5

E; Qggggggglmggigg Krajina ex Domin 28 1 4 9

E; Qggggggggg Steudel 42 11

E; Eggugggggig Boiss. 14 5

E; REQQQQLEÁQQQEDXLLQPatzke 42 9

E; Egggggyigg Hack. ex Wiesb. 14 1 9

28 1

EL gggginelLLL Parl. 42 9

_F_‘_Lleghgllg Schrader 14 2

E; Qggilg Chaíx 14 1

EL pxggggigg Reuter 28 9

EL :ighggggggii Hooker 42 1

EL :¿ygiggig Boíss. 14 9

_F_'Lggpgg L. 5.1. 14 1

28 1

42 1 4 5 7 8 9 10 11

46 1

47 1

49 9

53 l

56 1 5 7 8 9 10

63 9

64 1

70 1 9

124
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ESPÉ61E— 2n BIBLIOGRAFIA

E; ¿ggigggglgg (Hack.) Kerner 14 1 11

E; ggpigglg Heuffel 42 9 11

E; ggzgzilig Schur 42 9

EL ggggiggg (Lag.) Ascherson et Graebner 14 11

E; EÁLXQLÁQQVill- 14 1

42 1

EL 522_ngg L. 14 2 11

42 5

E; gpgggg_gg (Hack ) K. Richter 14 11

E¿ gggiggg Host 28 1 lO

42 11

56 11

EL gglgggg (Haoh.) Nym. 42 1 10

EL ggpigg Schur 14 9

28 10

35 9

E; gggggg (Csakó) Degen 14 1 5

E; nggigg (Hack.) A. Kerner ex Trautv. 42 9

EL ¿2921:9119 Síbth. 14 1 7 9

E; ngggigg (Acht.) Markgr.-Dannenb. 42 10

EL ngghxehxllg (Hack ) Krajina 14 9

28 1 9

42 1 9

E; QQQQEELÉZLQQQWiesb- 28 7

EL gggiggpg Waldst. et Kit. ex Willd 14 1 5

E_Lyglggiggg Schleich ex Gaudin 14 1 9 11

28 1

42 1 9 11



varía Haenke

xaggggggggis (Markgr.-Dannenb-)
Auquíer et Kerguélen

E¿xi!i2222 (L.) Sm.

EL XQQLQLQQ R. et S.

OCEANIA

EL Qggi; (Petrie) Hackel ex Cheesem.

E; litiggglis Lavíll
_¿ mgtthgggi; (Hackel) Cheesem.

ELgglgigggig Petríe et Hackel

F. ggxggzzglgggigg (Hackel) Ckn.

14

28

42

42

14

28

14

21

27

28

42

49

56

14

56

28

42

56

42

5 10

10

5 10



nia

del Norte

Central

5

32

8

20

44

62

40

19

38


