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CAPITULO 1 INTRODUCCION

1.1 INTRODUCCION

El género Festuca L.. pertenece a la tribu Poeae (Poaceae)

{Macfarlane 1988) y Jjunto a Poa L. constituyen los géneros con mayor
ntmero de especies de esta tribu

Se reconocen en Festuca unas 450 especies que se distribuyen
en las regiones templadas de todo el mundo incluyendo regiones
tropicales de alta montadas (Clayton y Renvoize 1986). El centro de
diversificacidbn principal del género 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 diversificacidn muy importante. Recientemente Alexeev
(1980, 1982 y 18984a) ha reconocido 60 especies para América del
Norte y América Central, mientras que en América del Sur se han
descripto aproximadamente 100 especies (Foster 1966, Tlrpe 1963,
Tovar 1972, Nicora 1978, Matthei 1982 y Alexeev 1984 b, 1985 y
1986).

Las especies sudamericanas de Festuca se concentran a lo largo
de 1la Cordillera de los Andes, extendiéndose al sur de Patagonia
hasta el Océano Atlantico al igual que otras gramineas
microtérmicas de América 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 Festuca de Patagonia se destaca Festuca

regidbn debido a su buena palatabilidad, su amplia distribucidbn
geografica (Mendoza a Santa Cruz) y la carencia de endofitos
perjudiciales para el ganado (D. Cabral comunicacidn 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 vegetacidbn de las

estepas graminosas situadas al este de 1la cordillera (Soriano 1956).



1.2 ANTECEDENTES CITOLOGICOS
El género Festuca forma parte de la tribu Pgeae, la que junto a

las tribus Aveneae, Bromeae, Hainardieae y Triticeae se caracteriza

Y sus cromosomas de gran tamafno, considerados

o

por el ndmero basico 7
caracteres especializados dentro de las gdramineas (Clayton &
Renvoize 1986). En el caso de Festuca se han publicado recuentos
cromosdmicos de aproximadamente 180 especies (Bolkhovskikth y col.
1969; Moore 1973, 1974, 1977; Ornduff 1966, 1968, 1969; Goldblatt
1981, 1984, 1985, 1988). Esta abundante informacidn citoldgica se
concentra en las especies del Hemisferio Norte y contrasta con sélo
6 recuentos publicados para especies sudamericanas (Dollenz 1878,
Bennett y col. 1981 y Schiffino y Winge 1983, Dubcovsky y Martinez
1987, 1988b).

Los recuentos de Festuca 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 proporcidn mayor que el promedio de las gramineas
(55% de poliploides intragenéricos, Goldblatt 1980). Los poliploides
mas frecuentes son los tetraploides (31%) y hexaploides (25%)
mientras que octoploides y decaploides se encuentran con mucho menor
frecuencia (7% y 2% respectivamente). Se han encontrado ademas
triploides, pentaploides, heptaploides y nonaploides (3%) como asi
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 ploidlia no se distribuyen
geograficamente en la misma proporcidn, ya que la gran mayoria de
los diploides se concentran en Eurasia.

Los cariotipos de numerosas especies euroasiaticas de Festuca,
muestran una gran simetria y uniformidad, diferenciandose entre si
en el ndmero y morfologia de los cromosomas con constricciones
secundarias (Malik y Thomas 1966). Estas caracteristicas de los

cromosomas con constricciones secundarias son dtiles para establecer

relaciones entre especies como ya fue observado en Bromus (Schulz-



1986).

Las constricciones secundarias corresponden a la regidn del
ordanizador nucleolar en la mayoria de los casos investigados (Lima
de Faria 1973). Es por esto que generalmente coincide el nimero de
constricciones secundarias y el nlmero maximo de nucleolos en
células interfasicas. Sin embargo, con la excepcidn de ¥.

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

momento la variacidn del ndmero de nucleolos en otras especies de
Festuca a pesar de 1las diferencias observadas en el niumero de
cromosomas con constricciones secundarias (Malik y Thomas 19686,
Bidault 1968).

Los antecedentes sobre el comportamiento meidtico de las
especies de Festuca muestran muy pocos casos en los que se observan
multivalentes (Boyle 1950, Malik y Thomas 1967), sugiriendo un

predominio de alopoliploides o alopoliploides segmentarios. Sin

embargo, en F. rubra L. y F. arundinacea Scherb. ha sido sefialada la

existencia de un control génico que favorece 1la formacidbn de

bivalentes (Jauhar 1975)

1.3 ANTECEDENTES SOBRE EL. SISTEMA REPRODUCTIVO

La fecundacidn cruzada es el comportamiento reproductivo mas
extendido en Festuca aunque existen algunas especies
autocompatibles (Connor 1979, Auquier 1977) Aun en las especies
aldgamas se encuentra un pequeiilo grado de autocompatibilidad,
particularmente en especies ubicuas y relacionado muchas veces a 1la
colonizacidn de biotopos secundarios (Auquier 1977).

En Festuca, 1la chasmogamia es el fenbmeno preponderante, no
obstante 1lo cual se han descripto especies cleistbgamas en el
Artico (Levkovsky y Tikhemenev 1977), en Patagonia (Tallowin y col.
1977, Rugolo y Nicora 1988) y en las altas montafias de Africa
intertropical, lo que se encuentra posiblemente relacionado con 1la

capacidad de colonizacidn de habitats con condiciones climaticas

extremas (Auquier 1977).



1.4 ANTECEDENTES TAXONOMICOS Y DE ESTUDIOS FENETICOS

En el trabajo de Saint-Yves (1927) sobre la taxonomla de las
especies de Festuca nativas de América del Sur, se incluyen
aproximadamente 45 eépecies , las cuales corresponden a menos de la
mitad de las aceptadas actualmente.

Continuando estos trabajos, pero restringiéndose a Patagonia,
Parodi (1953) describe 16 especies diferentes. Al igual que Sint-
Yves (1927) 1incorpora el analisis anatdbmico de la hoja en la
identificacidn de los taxones.

Los estudios taxonbmicos mas recientes del género Festuca en
Patagonia realizados por Nicora (1978) y Matthei (1982), permiten
identificar las distintas especies y delimitar su Area de
distribucidn.

En cuanto a los estudios fenéticos si bien no se han publicado
trabajos de taxonomia numérica sobre las especies de América del
Sur, existen estudios de este tipo en especies europeas del grupo
Laevis Hackel (Parreaux 1972) y en F. ovina s.l. (Bidault 1968). El
trabajo de estos dos autores confirman la utilidad de estas
técnicas, para resumir las relaciones entre especies de ¢grupos

taxonbmicamente complejos. También se han realizado estudios

numéricos a nivel de poblaciones en F. arundinacea Schreb. , en 1los

que se observd una buena correlacidn de los grupos fenéticos con la
distribucidn geografica de las poblaciones (Gonzalez-Bernaldez ¥y

col. 1971).

1.5 OBJETIVOS

lL.a presente Tesis se centrari en las especies de Festuca que
habitan 1la Patagonia y areas floristicamente relacionadas como las
Sierras de la Ventana y algunos ambientes de Chile Central.

Para conocer las relaciones evolutivas entre estas especies se
determinaran los ndmeros cromosdmicos y se realizard un andlisis

numérico de los cariotipos. Dada la importancia de los cromosomas

con constricciones secundarias, se complementari dicha informacién



con el estudio del ndmero de nucleoclos en células interfasicas y de
su variacidn intra e interespecifica.

También es objetivo de esta Tesis comparar el comportamiento
meidtico y reproductiveo de las diferentes especies de esta regidn
para complementar el conocimeiento sobre el sistema genético de las
mismas. Dado que la mayoria de las especies de este gdénero son

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

junto con los cariotipos, para determinar el origden de los
poliploides.
Se incluirid ademis en esta Tesis, el anadlisis numérico de los

caracteres vegetativos y reproductivos de las especies patagdbnicas.
El primero de 1los objetivos de estos estudios consiste en
establecer el ¢grupo de especies afines a F. pallescens y los
caracteres que lo determinan. El segundq,es analizar numéricamente
la importancia de la variacién de la morfologia foliar frente a los
demas caracteres en la determinacidén de las relaciones entre las
especies patagdénicas. Por dltimo se intenta comprobar el grado de
congruencia entre la clasificacidn realizada a partir de los
cariotipos y aquella obtenida de 1los caracteres endo y
exomorfoldgicos.

En bhase a esta informacidén se discutiran los diferentes

complejos de especies que habitan la Patagonia, y se intentara

delinear 1las principales tendencias evolutivas que ha sufrido el



CAPITULO 2: MATERIAL Y METODOS

2.1 MATERIAL

l.as especies estudiadas citoldgicamente con su procedencia,
colector y nlmero de cromosomas se resumen en la Tabla 2.1.
Ejemplares de herbario de cada planta se conservan en BACP. A cada
poblaciédn se le adjudicd un ndmero de identificacidn para

posteriores referencias.

Tabla 2.1 Especies, procedencia, colectores y numeros cromosdmicos.

ESPECIE Nro PROCEDENCIA COLECTOR 2n
Id.
F.acanthophylla 1 Arg., Mendoza , Las Lefias D&Mx 240 42
Desv.
F.argentina 2 -, Neuquén, Paso Cordoba - 675 28
(Speg. ) Parodi
3 -, Rio Negro, Pilcaniyeu Bran 79 28
4 -, Ea. Fortin 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
F.argdentinensis 8 ~, Jujuy, Uquia 406 42
(St.-Yves ) Turpe
F.chrysophylla 9 Tres Cruces 416 42
Philippi
F.cirrosa 10 T. del Fuego, Ea. Moat 274 42
(Speg. ) Parodi
F.contracta 11 -, -, Rio Grande, Boquerdn D&M 255 42
Kirk
12 -, Sta. Cruz, Mta. La Torre 315 42
F.fimbriata 13 -, Corrientes, Ayo. Chirimay Cristob. 2042 42
Nees
14 -, Misiones, Ayo. Vera 2040 42

% Dubcovsky y Martlnez



Id.
F.gracillima 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 -, -, Misibn Salesiana - s/n 42
19 -, -, Ea. Harberton D&M 286 42
0-2B
20 -, -, Boquerdn 340 42
0-1B
F.hieronymi 21 -, San Luis, El Volcéan Del Vito 930 42
Hackel
F.kurtziana 22 -, Mendoza, Las Lefias D&M 238 42
St. Yves
23 -, -, Paso Pehuenche 241 42
24 Chile, Reg. Metropolitana,
Valle del Yeso 252 42
F.1lilloi 25 Arg., Tucuman, El Infiernillo 400 56
Hackel
F.magellanica 26 -, Neugquén, Chapelco 183 56
ham: 27 -, -, Lago Huechulafquen 197 56
28 -, -, San Martin de los Andes 168 56
29 -, Chubut, Corddén Rivadavia - 152 56
30 -, -, Senguer , Rio Mayo Bran 9 56
31 -, Sta. Cruz, Lago Argentino D&M 8592 56
32 -, -, Punta Loyola 321 56
0-6B
33 -, T. del Fuego, Boquerdn 308 56
34 -, -, Canal de Beagle 271 56
35 -, -, Rio Turbio 330 56
38 -, -, Ea. Los Flamencos Anchorena 1 56
37 - 3 42
38 -, Ea. Maria Behety Collantes s/n 42

0-2B



ESPECIE

PROCEDENCIA COLECTOR

F.monticola
Philippi

F.nemoralis
TUrpe

(St.-Yves )Parodi

39 Arg., Neuquén, Co. Chapelco D&M

40

41

42
43
44
45
46
47
48
49
50
51
52
53
54
55
56
57
58
59

60

b

’

Jujuy, Lagunas de Yala
Neuquén, Ea. Fort. Chacabuco -

Rio Negro , Bariloche » Bram

-, R.258 El1 Fogel

-, Co. Chaluaco ) D&M

-, Co. Otto, Cima \L

-, -, Piedras Blancas {(

-, Ea. San Ramon Bram

-, Cafiaddn Bonito

-, aorquinco, Cheuqueniyeu

Chubut, Corddon Rivadavia D&M
Tehuelches, Rlo Pico Irrisari
Ea. Pampa Chica

-, Ea. Tecka, Pampa Chica Villamil

-, Ea. Media Luna D&M

~, Ea. E1 Tordillo

~, Pampa del Castillo Villamil

Sta. Cruz, Pta. Loyola - D&M

-, Bajo La Leona

-, Rio Turbio <

-, Fuente del Coyle

Morfologia intermedia entre F.pallescens y F.gracillima

61

62

>

-, Fuente del Coyle

-, Chimen Aike

2n

185 42
0-1B

422 56
45 42

72 42

78 42

21 42

52 42

51 42

71 42

70 42

73 42

44bl 42
MOSP 42
MO4P 42
Vo3 42
131 42
87 42

VO5 42
21b3 42
341 42
30b3 42
335 42
340 42
0-2B

540 42



196
6645

193

175

670

53
55
273

56

221
180
160

415

237

231

635

33
605

424

215

42
42

42

56
56
42

42
42
42
42

42
42
42

42

42

42

42

42
28

56

42

ESPECIE Nro PROCEDENCIA COLECTOR
Id.

F. pallescens var. scabra
(St.-Yves)Parodi 63 -, Neugquén, L. Huechlaufquen D&M

64 -, Junin de los Andes Bran

65 -, -, San Martln de los Andes D&M
F.pampeana 66 -, Bs.As.,Sierra de la Ventana,
Speg.

Co. Bahla Blanca. Bottino

67 -, -, -, ladera sur. D&M
F.purpurascens 68 -, Neuquén, Co. Chapelco
Banks et Solander

69 -, Rio Negro, Lago Fonk

70 Cascada Los Alerces

71 -, T. del Fuego, Ea. Moat
F.scabriuscula 72 -,Rio Negro,Casc. Los Alerces
Philippi

73 -, Neuquén, Pino Hachado

74 -, -, Co. Chapelco

75 Co.Belvedere
F.scirpifolia 76 -, Jujuy, Tres Cruces
(Presl) Kunth
F.simpliciuscula 77 -, Mendoza , Las Leilas
Hackel

78 -, Neuquén , Copahue

799 -, -, Primeros Pinos
F.spl 80 Perd, Dpto. Amazonas,

Chachapoyas, Puma Urcu. Martinez

F.sp2 81 Arg., Mendoza, Villavicencio D&M
F.superba 82 -, Jujuy, Lagunas de Yala
Parodi
F.thermarum 83 -, Neuquén, Pino Hachado D&M
Philippi

84 -, -, Copahue

234

42



I4d.
F.tunicata 85 Chile, Reg. Metropolitana,
Desv
Valle del Yeso 249 42
86 -, -, Co. Manquehue 244 42
87 -, Cuesta La Dormida 243 42
F.ulochaeta 88 Brasil, Distrito de los Pinares,
Steud.
bosque de Araucaria. Martinez s/n 42
F.ventanicola 89 Bs. As., Sierra de la Ventana,
Speg.
cumbre Co. Bahla Blanca D&M 6 42
90 -, Co. Bahlia Blanca Bottino 174 42

La 1identificacidn de las especies se realizd con los trabajos
de Matthei (1982), Nicora (1978) y Tidrpe (1963). Se adoptaron ademas
las modificaciones propuestas por Alexeev (1984b) que reconoce como

especie a F. simpliciuscula (Hackel) Alexeev (previamente descripta

como F. rubra var. simpliciuscula Hackel) y considera a F. pyrodea

Speg. bajo F. magellanica Lam. y a F

__________ F. ampliflora Doell bajo F.
fimbriata Nees.

F. spl puede incluirse en el subgénero Subulatae al igual que
lochaeta Steud, de la que difiere por sus antecios sin aristas.
Por otra parte, F. sp2 pertenece al subgénero Festuca, seccidn

Ovinae donde también se encuentra F. magellanica, de la que difiere

tanto morfoldgica como cromosémicamente.

2.2 METODOS

2.2.1 MITOSIS

Los preparados para el recuento y analisis de los cromosomas
mitdticos se realizaron en apices de ralces pretratadas durante 20
hs en paclosol a 2 C. Después de la coloracidn con fucsina basica

se realizaron 1los 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 analisis numérico de los cariotipos se restringid a las
especies de Patagonia, Sierra de la Ventana y Chile Central.

En cada placa metafidsica, dibujada con cémara 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 construyd un cariotipo promedio que se
representd mediante un ideograma Yy se estimaron ademas los
siguientes pardmetros: a.- NAmero de cromosomas (NRO)

b.

bR
Volumen cromosdmico (VOL): (Z:b + B) X 2 %x 3.14 %x (ancho / 4).

Se calculd el volumen cromosdmico por genoma haploide pues las
especies analizadas tienen diferentes niveles de ploidila.

c.—- Coeficiente de variacidn intercromosdmico de las longitudes

(CVL): (Zarco 1986) Sx/x. Este parametro refleja la
variabilidad de las longitudes de todos los cromosomas del

complemento.

d.- Razdn promedioc entre brazos (RAZ): ( JEb/B)/n. Este valor ( o

su complemento, Zarco 1986) es una medida de 1la simetria
intracromosdmica

e.— Coeficiente de variacidn intercromosomico de las ragones de

brazos (CVR): Sy/?: Este pardmetro muestra la variabilidad de

las razones de brazos entre cromosomas. La variacidn de este
pardmetro es independiente de 1la variacidn de las longitudes
ya que un cariotipo puede ser uniforme en las longitudes y

heterogéneo en las razones de brazo.

b=brazo corto B=brazo largo n=humero de cromosomas
X-media de las longitudes cromosdmicas

Sx=desviacién estandar de las longitudes cromosdmicas
Y=media de las razones de brazos

Sy=desviacidn estandar de las razones de brazos

Sxy= (long.i-X)*(bi/Bi-Y)



f.- Correlacion entre longitud cromosdmica y razdn de brazos (COR):

Sxy/((n-1)*%SxXxSy) Esta correlacidn provee un valor que
caracteriza la posicion de los cromosomas con diferente razdn
de brazo dentro de los cromosomas de diferente longitud. COR
toma valores positivos cuando los cromosomas con mayor razbdn de

brazo se encuentran entre los mas largos del cariotipo.

g.- Namero de cromosomas con constriccion secundaria (NCS)

h.- Posicidn de los cromosomas con constriccidn secundaria en el
cariotipo (PCS). Se numeraron los cromosomas del cariotipo
promedio en orden decreciente de longitud y se estimd la
posiciodn porcentual promedio de los Cromosomas con
constriccidn secundaria:

Posicidn del cromosoma con satélite
zi- ———————————————————————————————————————— % 100
Ndmero de pares cromosdmicos

PCS=~mm e e

Nimero de pares con constricciones secundarias
Los valores bajos de PCS indican que 1los satélites se
concentran entre 1los cromosomas mayores del cariotipo, en
cambio los valores maAs cercanos a 100 reflejan que las
constricciones secundarias se encuentran entre los cromosomas
mas pequenos.

i.—- Morfologia de los cromosomas con constricciones secundarias

(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 constriccidn
secundaria , se calculd el siguiente indice:

zzr Longitud del brazo con satélite

Nro. de pares con satélite

MCS es menor que 1 y corresponde a la razdén de brazo promedio
de 1los cromosomas con satélites si éstos 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 constricecidn secundaria. De esta manera se

minimiza el error de asignacidn de la constriccidn secundaria a

uno de los dos brazos en los cromosomas muy simétricos.

Los 6 parametros descriptos en primer lugar (NRO, VOL, CVL,
RAZ, CVR y COR) se calcularon para cada una de las 7 célula medidas
obteniéndose posteriormente la media y el coeficiente de variacidn
de cada pardametro (salvo NRO que es invariante). Por el contrario
los tres Ultimos parametros (NCS, PCS y MCS) que caracterizan el
nimero, posicidn y morfologla de los cromosomas con constricciones
secundarias representan una dnica medida tomada del cariotipo
promedio

Con el fin de resumir las relaciones entre los cariotipos se
realizd un analisis de agrupamientos. Para ello se construyd 1la
Matriz Basica de Datos (MBD) utilizando los 9 parametros descriptos
previamente , la que posteriormente se estandarizd por caracteres
(MBDS). A partir de la MBDS se calculd la Distancia Taxondmica
(Sneath y Sokal 1973) entre todos los pares posibles de taxones y se
construyd un fenograma mediante el método de 1ligamiento promedio
utilizando medias aritméticas (UPGMA). Ademas se determind la
distorsidn del fenograma respecto a la matriz original de distancias
mediante el coeficiente de correlacidn cofenética (r).

Los calculos se realizaron en una IBM 370 en el Centro de
Tecnologia y Ciencia de Sistemas de la Universidad de Bs. As.,

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

2.2.3 NUCLEOLOS

En Aapices radiculares ¥y microsporas fijadas en Carnoy, se
colorearon 1los nucleolos con una solucidén al 100%¥ de nitrato de
plata en solucidn de citrato de sodio (0.008%). Los preparados con 1
gota de esta solucién se colocaron en una camara htmeda a 60° C
durante 1 a 2 horas. En cada caso se contaron aproximadamente 500
ndcleos, a partir de los cuales se estimd el nimero medic y el

nimero maximo de nucleolos por ntcleo.



Con el fin de cuantificar el efecto de la temperatura sobre el

ndmero de nucleolos por ndcleo en F.acanthophylla, se dividid 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 inverndculo para su implantacidn se asigharon 4 plantas al azar a
cada uno de los 2 tratamientos que se realizaron en camaras 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 wuna de las 4 plantas de cada tratamiento. De cada A&pice se
realizd un aplastamiento en la solucidon de nitrato de plata y se

contaron los nucleolos de 500 nlidcleos.

2.2.4 MEIOSIS

El analisis de la meiosis se realizd generalmente en flores
fijadas en el campo con Carnoy (6:3:1) ya que la mayorla de las
especies estudiadas no florecen bajo las condiciones climaticas de
Buenos Aires. Se realizd el aplastamiento de las anteras en orceina
acética al 2% y se analizaron 25 células madres de grano de polen en
cada individuo registrandose la frecuencia y posicidn de los

quiasmas por bivalente.

2.2.5 SISTEMA REPRODUCTIVO

El estudio del sistema reproductivo se centrd principalmente en

en Rlo 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 formacidn de 1los cariopses. Se

coleccionaron posteriormente las pancjas y se registrd el ndmero de

cariopses formados.
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2.2.6 CONGRUENCIA ENTRE CLASIFICACIONES VEGETATIVAS,
REPRODUCTIVAS Y CROMOSOMICAS
El anaAlisis morfoldgico se llevd a cabo en los mismos taxones
para los cuales se estudid el cariotipo En la Tabla 2.2 se indica
el nlmero de ejemplares medidos y las abreviaturas de las especies
que serdn utilizadas en las diferentes tablas y graficos de esta
Tesis.

Tabla 2.2 Especies , numero de ejemplares y abreviaturas.

ESPECIE EJEM- ABRE- ESPECIE EJEM- ABRE-
PLARES VIATURA PLARES VIATURA
F. acanthophylla 10 ACA F. pallescens 10 PAL
F. argentina 10 ARG F. p. var. scabra 10 PAS
F. cirrosa 8 CIR F. pampeana 8 PAM
F. contracta 10 CON F. purpurascens 10 PUR
F. gracillima 10 GRA F. simpliciuscula 8 SIM
F. kurtziana 10 KUR F. scabriuscula 10 SCA
F. magellanica 6x 5 MAGB F. thermarum 8 THE
F. magellanica 8x 8 MAS8 x F. tunicata 7 TUN
F. monticola 9 MON F. ventanicola 8 VEN

X Las abreviaturas MABN y MAB8S se refieren a los citotipos

octoploides "Norte"” y "Sur” de F. magellanica.

Los individuos analizados son de diferentes poblaciones que
cubren dentro de lo posible el rango de distribucidn geografica de
cada especie. En el Apéndice A se resumen los especimenes examinados
con sus localidades y colectores.

Los caracteres medidos Yy su codificacidn se resumen en el
Apéndice B. Muchos de los caracteres estudiados presentan una

variacidén intraespecifica muy alta, por 1lo que se realizd un

anilisis de la varianza para cada uno de los caracteres
cuantitativos, seleccionandose sblo aquellos que mostraron
diferencias altamente significativas entre especies (p<0.0l1). En el
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caso de variacidn intraespecifica de los caracteres cualitativos, se
incluyd en la codificacidn de los mismos un estado intermedio entre
presencia y ausencia

Cuarenta y tres caracteres fueron seleccionados para este
estudio fenético (18 vegetativos:6 cuantitativos y 12 cualitativos;
25 reproductivos: 17 cuantitativos y 8 cualitativos). La anatomia
foliar se estudid siempre en la mitad de la ldmina de la pendltima
hoja de un macollo vegetativo. Se realizd un corte transversal ¥y un
preparado de epidermis abaxial de cada especimen medido. Cada corte
transversal examinado se dibujb mediante camara clara realizandose
un esquema cuyo diametro, nlmero de haces y costillas, representan
el promedio de los individuos analizados por taxodn.

A partir de estos datos morfoldgicos se realizd un andlisis de

agrupamiento utilizando una metodologia similar a la empleada para

los caracteres cromoséomicos (ver 2.2.2). Se analizaron por separado
y luego con juntamente los caracteres vegetativos y los
reproductivos.

Las matrices cofenéticas de los fenogramas derivados a partir
de 1los caracteres vegetativos , reproductivos y cromosdmicos se
compararon entre si y con la clasificacidn general gque incluye los
tres subconjuntos de caracteres, mediante el coeficiente de
correlacidn (r).

Con el fin de determinar las similitudes y diferencias entre los
agrupamientos de 1los fenogdramas morfoldgico y cromosdmico, se
realizd un analisis 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 1las especies sudamericanas
analizadas cromosdmicamente son poliploides (Fig. 3.1) con un
predominio de hexaploides (76%) y un menor nimero de octoploides
(17%) y tetraploides (7%) Este patrdn se repite tanto en las

especies patagdnicas como en las extrapatagdnicas.

3.2 ANALISIS NUMERICO DE LOS CARIOTIPOS

El analisis numérico de los cariotipos se restringid a las
especies de Patagonia , Sierra de la Ventana y Chile Central. Para
ello se calcularon 9 parametros que definen numéricamente 1los
cariotipos (Seccidon 2.2.2). Aquellos que caracterizan el nldmero,
morfologia y posicidn de los cromosomas se resumen en la Tabla 3.1 y
los referidos a los cromosomas con constricciones secundarias se
detallan en la Tabla 3.2.

En la Tabla 3.1 se indican las medias de las 7 placas
metafasicas medidas por especie y entre paréntesis los
correspondientes coeficientes de variacidn. Al pie de esta Tabla se
detalla el analisis de la varianza que muestra diferencias altamente
significativas (p<0.01) entre especies para 1los 5 parametros
estudiados Se calculd ademds el minimo rango significativo (LSR,
Sokal y Rohlf 1969) que permite determinar 1la presencia de
diferencias significativas (p<0.0l1) entre dos pares cualesquiera de
medias.

La existencia de homocedacia dentro de cada parametro, sefiala
que cada uno de ellos posee un nivel de variabilidad relativamente
constante (Tabla 3.1). Sin embargo existen marcadas diferencias
entre 1los 5 pardmetros respecto a sus coeficientes de wvariacidn.
Esto se observa en la razdn de brazo promedio que presenta la menor
variabilidad entre células (CV.=1.3%), lo que permite distinguir
estadisticamente cariotipos con diferencias de simetria

intracromosbmica muy pequefias.
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Fig. 3.1 Metafases mitdticas. A.- F. argentina (2n=28); B.~- F.

contracta (2n=42); C.- F. purpurascens (2n=42); D.- F. acanthophylla

(2n=42) ; E.- F. kurtziana (2n=42); F.- F. ventanicola (2n=42); G. -

F. magellanica (2n=56) v H.- F. pampeana (2n=56). Las

constricciones secundarias estan seflaladas con una flecha.

18




Tabla 3.1 Parametros de los cariotipos y sus coeficientes de variacidn

(CV).

SP. NRO VOL (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 13.8 (19) 0.167 ( 8) 0.706 (2) 0.221 (6) 0.496 (24)
CIR 42 9.3 (13) 0.144 ( 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)
MABS 56 8.6 (18) 0.143 ( 8) 0.780 (1) 0.202 (4) 0.479 (11)
MABN 56 8.1 (16) 0.137 ( 3) 0.784 (1) 0.182 (6) 0.401 (29)
MAG6 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 (86) 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) 0.191 (8) 0.352 (186)
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) 0.780 (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 ( B) 0.768 (1) 0.168 (8) 0.508 (18)
TUN 42 12.0 ( 7) 0.134 (10) 0.765 (1) 0.165 (7) 0.428 (25)
VEN 42 10.8 (20) 0.150 ( 7) 0.751 (2) 0.185 (86) 0.501 (13)
CvV% 15.9% 7.3% 1.3% 6.6% 20.5%
F (ANOVA) 6. 3%x 8. Okx 37.2%x% 13. 2%x 4. 3xx%

LSR 0.0 3.8 0.025 0.024 0.025 0.212

X Abrviaturas de las especies Tabla 2.2 x¥ p<0.01

NRO: Nlmero de cromosomas, VOL: Volumen por genoma haploide,
CVL: Coef. wvar. longitudes, RAZ: Razdn de brazo,

CVRR: Coef. wvar. razones de brazo , COR: Correlaciédn.
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Los coeficientes de variacidén de las razones de brazo y de las
longitudes presentan una variabilidad intermedia (C.V.= 6.6% y 7.3%
respectivamente). Por dltimo, el volumen cromosdmico Yy el
coeficiente de correlacidn largo-razdn de brazo, presentan la mayor
variabilidad entre distintas placas metafdsicas (15.5% y 20.5%
respectivamente).

Los parametros que caracterizan la simetria y uniformidad
permiten una mejor discriminacidn estadistica entre cariotipos,
mientras que el volumen cromosdmico y el coeficiente de correlacidn
entre largos Yy razones de brazo sblo permiten separar cariotipos
con marcadas diferencias en sus medias, debido a su gran
variabilidad.

En la Tabla 3.2 se resumen los tres pardmetros que caracterizan
el ndmero (NCS), posicidén (PCS) y morfologia (MCS) de los cromosomas
con constricciones secundarias, los que se registraron a partir del
cariotipo promedio de cada especie (Fig. 3.2).

Se observa en esta tabla que el nd%mero de cromosomas cohn

constricciones secundarias varia, con un rango entre 4 (F. argentina

Fig. 3.1 A; F. magellanica Fig. 3.1 G y F. simpliciuscula Fig 3.2 B)

I+

N 14 (F. acanthophylla Fig.3.1 D y Fig.3.2 A). Respecto a la
posicidn de los cromosomas con constricciones secundarias se observa
que F. contracta muestra el valor mas alto de PCS debido al menor
tamafio relativo de sus cromosomas con satélite (Tabla 3.2,Fig. 3.1 D
y Fig. 3.2 B). Finalmente , respecto al indice de morfologla de 1los
cromosomas con constricciones secundarias, F. pampeana se diferencia
de las restantes especies patagdnicas por presentar el mayor valor
de MCS, reflejando un marcado predominio de las constricciones

secundarias en los brazos largos de los cromosomas correspondientes

(Tabla 3.2, Fig. 3.1 H y Fig. 3.2 B).
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Fig. 3.2 A. Idiogramas de los cariotipos promedio de F, pallescens y

especies afines.
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Fig. 3.2 B. Ildiogramas de los cartiotipos promedio.
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Tabla 3.2 Pardmetros de los cromosomas con constricciones secundarias

ESPECIE NCSx PCS MCS
ACAX% 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
MABS 4 32.1 0.91
MABN 4 41.1 0.91
MAB 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: Ndmero; PCS: Posicidn;

MCS: Morfologia.

% Abrviaturas de las especies Tabla 2.2

Sobre la base de los 9 parametros presentados en las Tablas 3.1
Yy 3.2, se establecieron las relaciones entre cariotipos mediante el
analisis de agrupamientos (Seccidn 2.2.2) que se resume en el

fenograma de la Fig. 3.3

23



GRA
L ea
1|1 “—— PAS
KUR
SCA

————— ACA
J S— TUN
THE
VEN
MON
CIR
PUR
SIM
MA6
MABN
MAS8S
PAM

CON
ARG

] o i 1 [ ] 1

234 204 174 144 114 084 0.54 0.24

Fig. 3.3 Fenograma basado en 9 pardmetros cromosdmicos. Coeficiente

de correlacidn cofenédtica = 0.94.
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Al analizar este fenograma resalta en primer término la
presencia de un grupo de 10 taxones estrechamente relacionadas

constituido por F. acanthophylla, F. gracillima, F. kurtziana, F.

monticola, F. pallescens, F. pallescens var. scabra, F

scabriuscula, F. thermarum, F. tunicata, y F. ventanicola. Estas

especies se caracterizan por ser hexaploides con cariotipos
simétricos y uniformes presentando 10 o mads cromosomas metacéntricos

con constricciones secundarias (Fig 3.2 A).

A este grupo de 10 taxones se unen, aunque a mayor distancia F.
cirrosa y F. purpurascens (Fig. 3.3). La primera de estas especies
posee, al 1i1gual que 1las del grupo afin a F. pallescens, 10

cromosomas con constricciones secundarias repartidas en los brazos
cortos y largos de los cromosomas (Fig. 3.2 B). Sin embargo, F.
cirrosa, se aleja un poco de ellas por presentar una menor razoén de
brazo, un mayor C. V. de las razones de brazo y mayor PCS. Estas
caracteristicas son a su vez, las que determinan la unidn con F.

urpurascens (Fig. 3.3). Esta dltima especie se diferencia, tanto de

o

F. cirrosa como de las especies afines a F. pallescens, por
presentar sblo 3 pares de cromosomas con constricciones secundarias
situadas exclusivamente en brazo corto (Fig. 3.1 C y Fig. 3.2 B).
Un segundo grupo 1lo constituyen los diferentes citotipos
analizados de F. magellanica y F. simpliciuscula, las que se reunen
por su bajo volumen cromosbdmico y su menor numero de cromosomas con

constricciones secundarias. Los citotipos octoplides de F.

magellanica se unen entre si, mientras que el citotipo hexaploide se

une a F. simpliciuscula con 1la que comparte el mismo ndmero

cromosbmico.
F. contracta, F. pampeana y en especial F. argentina presentan
caracterlisticas distintivas, que se discutiradn en las descripciones

de los respecivos cariotipos y Que son responsables de su

separacidn de las restantes especies del fenograma.



3.3 DESCRIPCION DE LOS CARIOTIPOS

3.3.1 F. pallescens Y ESPECIES AFINES

Las especies afines a F pallescens muestran cariotipos muy

similares Componen este grupo 10 taxones hexaploides con 10 o mas
cromosomas con constricciones secundarias (F. acanthophylla, F.

gracillima, F. kurtziana, F. monticola, F. pallescens, F.

scabriuscula, F. thermarum, F. tunicata, y F.

var. scabra, F

ventanicola; Fig. 3.2 A). Es el grupo mas homogéneo en cuanto a sus

cariotipos, los que muestra escasas diferencias en los diferentes
parametros cromosémicos. Todas ellas presentan volimenes
cromosdmicos intermedios (10.2 a 12 uma) , alta correlacion longitud
- razdn de brazo (r= 0.43 a 0.55), cromosomas simétricos (razdn de

brazo 0.75-0.80) 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). F.

ventanicola posee el cariotipo mas asimétrico y heterogéneo de este

o

grupo (Tabla 3.1).
En cuanto a la combinacidn de cromosomas submetacéntricos (sm) y
metacéntricos (m) (Levan y col. 1964), F.gracillima, F. pallescens y

F. pallescens var. scabra muestran un solo par de cromosomas sm y

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

mas estrechamente relacionados (Fig 3.3). F. kurtziana, F.monticola

y F. tunicata 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 constriccliones secundarias, excepto F. kurtziana

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

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

las constricciones secundarias se concentran entre los cromosomas de

mayor tamafio y presentan una morfologia similar (Fig. 3.2 A).

3.3.2 F. <cirrosa (2n=42): Esta especies presenta 4 pares sm y

17 pares m, 5 de los cuales tienen consliricciones 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 ndmero y morfologila de sus cromosomas con
constricciones secundarias, se diferencia por su menor simetria ¥y

uniformidad de las razones de brazo (Tabla 3.1).

3.3.3 F. purpurascens (2n=42): Esta especie muestra 6 pares de

cromosomas sm y 15 pares m, entre los cuales 3 tienen constricciones
secundarias exclusivamente en los brazos cortos. Presenta
caracterlsticas intermedias de simetria y uniformidad similares a

la especie anterior (Fig. 3.1 C}).

3.3.4 F. argentina (2n=28): Esta especie, Unica tetraploide
hallada por el momentoc en Patagonia, tiene el cariotipo mas
asimétrico y heterogéneo (Tabla 3.1) y el mayor volumen cromosdmico
por genoma haploide. Esta formado por 4 pares smy 10 pares m,
concentrandose los cromosomas mids simétricos entre los mayores del
cariotipo. Se observan dos pares de cromosomas con constricciones
secundarias en brazo corto que muestran el menor valor encontrado

del indice de morfologla para estos cromosomas (Fig. 3.1 A).

3.3.5 F. contracta (2n=42): Este cariotipo, constituido por 1
par de cromosomas sm y 20 pares m, es en contraposicidn al anterior,
el mas simétrico y uniforme. Si bien la correlacidn largo-razdn 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 cromosomas sm con constriccidn
secundaria en brazo largo, lo gque determina un valor alto de MCS.
Ademas, este cromosoma se encuentra entre los cuatro menores del
cariotipo, situacidn gque no se repite en ninguna de las restantes
especies y qQue determina el mayor PCS (Tabla 3.2, Fig. 3.1B y Fig.
3.2B).

3.3.6 F. pampeana (2n=56): Kl cariotipo de esta especie esta

formado por 6 pares de cromosomas sm y 22m. Al igual que la especie

anterior presenta un valor relativamente bajo de correlacidn largo-

27



razdn de brazo. Se trata de un cariotipo mas asimétrico que aquellos
encontrados en las restantes especies, excepto F. ardentina. Ademas

el cariotipo de F. pampeana es relativamente heterogéneo en cuanto a
sus razones de brazo. Tiene 5 pares de cromosomas con constricciones
secundarias, 4 en brazo largo y sdélo 1 en brazo corto. Esta

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

B).

3.3.7 F. simpliciuscula (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
simetria y uniformidad intermedios diferenciandose de los
restantes cariotipos por poseer la menor correlacidn longitud- razén
de brazo (menor predominio de los cromosomas mds simétricos entre
los mayores del cariotipo). F. simpliciuscula y F. madellanica

tienen 1los valores mas bajos de volumen cromosdmico (<9 um3 Y(Fig.

3.2 B).

3.3.8 F. magellanica (2n= 42 vy 56): Al estudiar

cromosbmicamente diferentes poblaciones de F. nica
una variacidn en el nivel de ploidia y en algunos parametros del
cariotipo, hecho inusual en las restantes especies patagdnicas.
Estos resultados sugiren que las poblaciones reunidas bajo el nombre

especifico de F magellanica constituyen un complejo poliploide. Se

describen a continuacidn los tres citotipos diferenciados.

F. magellanica 2n=56. Los citotipos octoploides se encontraron en

once de las trece poblaciones estudiadas desde Neuquén a Tierra del
Fuego (Tabla 2.1). Como se observaron diferencias entre dos de las
poblaciones en el tamafio del mayor de los pares de cromosomas con
constricciones secundarias , se confeccionaron dos cariotipos para
esta esperie: uno para el Citotipo Sur correspondiente a la
poblacidn Nro. 31 (Tabla 2.1) y otro para el Citotipo Norte

construido en base a la poblacibn Nro. 27 (Tabla 2.1).
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"Citotipo Sur’': presenta un cariotipo muy simétrico con 5 pares sm y

23 m donde los cromosomas mas simétricos se concentran entre 1los

mayores del cariotipo (r=0.479). Es uniforme respecto a las
longitudes de los cCromosomas pero se observan valores
relativamente altos en los C.V. de las razones de brazo, indicando

una mayor heterogeneidad en la morfologia que en el tamafio de 1los
cromosomas. Ademds este citotipo posee dos pares de cromosomas
metacéntricos con constricciones secundarias en el brazo corto que
determinan en ambos casos un segmento distal mayor que el segmento

proximal (Fig. 3.2 B).

"Citotipo Norte'': No se observan diferencias significativas en los

parametros cromosdmicos entre ambos citotipos (Tabla 3.1), pero se
diferencian en el tamafio relativo del mayor de los cromosomas con
constricciones secundarias (Tabla 3.2 y Fig. 3.2 B). Con el fin de
verificar estas diferencias se calculd el tamafio relativo del mayor
de los cromosomas con constriccidn secundaria en otras 5 poblaciones
de esta especie resumiéndose los resultados en la Tabla 3.4

Tabla 3.4 Tamafio relativo del par mayor con constricciones

secundaria.
"Citotipo Sur” "Citotipo Norte"”
Pob.x 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 2.186 1.85 1.89 1.89 1.97

F(ANOVA)= 13.05 *k (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
cromosomas en funcidn de las latitudes de las poblaciones estudiadas
(Fig. 3.4) se observa que las poblaciones gque presentan el cromosoma
con constriccidn secundaria de mayor tamafio relativo se concentran

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

norte.
Long. %% A
22t .
|
]
20t W Citotipo sur
o @ Citotipo norte
T ® @
- @
180+ —— — > Latitud
40 50 60
rig. 3.4 Distribucion geogriAfica de 1las poblaciones de

F, magellanica con diferente longitud relativa del

mayor de los cromosomas con constriccidn secundaria.



F. magellanica (2n=42): Este citotipo hexaploide fue encontrado
solamente en dos poblaciones de Tierra del Fuego muy cercanas entre
si. El cariotipo no presenta diferencias significativas en ninguno
de los parametros cromosbmicos con los citotipos octoploides. Posee
3 pares de cromosomas sm Yy 18 pares m entre los que se observan
cuatro pares con constricciones secundarias, dos en brazo corto Yy
dos en brazo largo. La diferencia entre este citotipo y los
citotipos octoploides en el ndmero maximo de cromosomas con

constricciones secundarias es relativa, ya que ambas presentan un

maximo de 8 nucleolos funcionales (Tabla 4.3).



CAPITULO 4: VARIACION DEL NUMERO DE NUCLEOLOS

4.1. VARIACION INTERESPECIFICA DEL NUMERO DE NUCLEOLOS

Las especies estudiadas en esta tesis mostraron una gran
diversidad en el nldmero de cromosonmas con constricciones
secundarias. Por ello se encard un analisis a nivel interespecifico
de la wvariacidtn del niumero de nucleolos activos en células
interfasicas mediante técnicas argénticas. Se incluyeron en este
estudio especies nativas de Patagonia, NE y NO argentino hasta el
Pert. .

4.1.1 RECUENTOS EN APICES RADICULARES

A partir del recuento de 500 o mas células por planta se estimd
la media del ndmero de nucleolos por nidcleo y el nlmero mdximo de
nucleolos por ndcleo en cada especie (Fig. 4.1 A - F). La Tabla
4.1 muestra marcadas diferencias entre especies tanto en el ndmero
medio como en el ndmero maximo de nucleolos por ndcleo. En un
extremo de esta variacion se encuentra F. spl que presenta una media
de 1.42 nucleolos por ndcleo. Este valor varia en un rango entre
1.37 y 1.46 nucleolos por nidcleo en los 4 individuos analizados, los
que por otra parte coinciden en presentar un maximo de 2 nucleolos
por nucleo (Fig. 4.1 A)

En el otro extremo de la variacidn, F. acanthophylla tiene una

media de 4.22 nucleolos por ndcleo, es decir mads del doble de
nucleolos funcionales por ndecleo que en la especie anterior. La
diferencia es mayor aln sl se comparan los nUmeros maximos ya que en
F. acanthophylla se encontrd 1 maximo de 12 nucleolos (Tabla 4.1,
Fig. 4.1 F). Esto implica una variacidn de 6 veces entre especies
del mismo género y con igual nivel de ploidia. Entre estos dos
extremos se ha encontrado una variacion casi continua en los nimeros
medios y mdximos de nucleoclos por ndcleo, siendo los ndmeros maximos

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

nucleolos (6 especies).
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Fig. 4.1. Nimero maximo de nucleolos por nldcleo. A-F: Apices
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acanthophylla. G-L: Microsporas. G.- F. spl; H.- F.

simpliciuscula; I.- F. contracta; J.- F. magellanica 8x;
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Tabla 4.1 Media y nimero mAximo nucleolos en apices radiculares.

Nro Nro Nucleolos por nicleo
Especie plan- 0 s
tas Ndcleos Media (% ES) Maximo
F. acanthophylla 2 1026 4.22+0.19 12
F. argentina 3 1334 2.05* 0.03 4
F. ardentinensis 1 520 4.21 10
F. cirrosa 3 1619 3.56*0.13 10
F. contracta 3 1250 2.99+ 0.04 6
F. chrysophylla 1 514 3.78 10
F. fimbriata 2 1080 2.36*0.25 4
F. gracillima 5 2686 3.36%0.16 9
F. kurtziana 1 511 3.92 g
F. lilloi 1 523 4.63 10
F. monticola 2 1111 4.18% 0.07 10
F. pallescens 2 1208 4.38%+0.18 11
F.p. var scabra 2 1012 4.91* 0.19 11
F. pampeana 4 2096 4.03%0.21 10
F. purpurascens 4 2109 2.7910.11 7
F. scabriuscula 5 2645 3.93t0.14 12
F. simpliciuscula 3 1586 2.22%0.02 4
F. spl 4 2068 1.42% 0.02 2
F. sp2 2 1010 3.19% 0.14 8
F. superba 1 597 2.34 4
F. thermarum 3 1693 4.03%* 0.25 11
F. tunicata 3 1577 4.64% 0.09 11
F. ulochaeta 1 516 2.55 4
F. ventanicola 3 1559 3.63%0.34 10

En la Fig. 4.2 se ¢graficd la distribucidn del ndmero de
nucleolos por ndcleo en especies con maximos de 2, 4, 6, 8, 10 y 12
nucleolos por nicleo. En la misma se observa que los histogramas se

encuentran sesgados hacia la derecha y que dicho sesgo se incrementa
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en las especies con mayor numero maximo. Estas ultimas especies

presentan adem&s una disminucidn de las frecuencias de nlcleos con

un nucleolo ¥ una reduccidn mas acentuada alin de nlicleos con el

ndmero maximo de nucleolos. También se manifiesta un aumento del

numero medio de nucleolos por nlcleo al aumentar el nimero maximo,
presentando ambos parémetros una correlacidbn positiva r=0.93

vy altamente significativa (p<0.01) (Tabla 4.1).
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Fig. 4.2 Distribucion del ndmero de nucleolos por nidcleo en especies

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

nucleolos por nicleo
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El A&pice radicular es un meristema cuyos nlcleos interfasicos
se encuentran en diferentes estadios del ciclo celular y presentan
por 1lo general un alto grado de fusidn nucleolar. Es por esto que
las frecuencias de nicleos con el nimero mdximo son muy bajas
subestimdndose en algunos casos el ndmero maximo de nucleolos.
Inclusive en diferentes repeticiones dentro de una misma especie e
incluso dentro de una misma poblacibn, se observan diferencias en el
nimero maximo, especialmente en aquellas especies con alto nlmero de
nucleolos, como es el caso de F. scabriuscula y F. thermarum donde

se encontraron numeros maximos de 8 a 12 y de 8 a 11 nucleolos por

nticleo respectivamente.

4.1.2 RECUENTOS EN MICROESPORAS

El estudio de células haploides permite simplificar la
determinacién del ndmero maximo de nucleclos de una especie ya que
presentan la mitad del nimeroc de nucleolos que las células
diploides. Ademas, a diferencia del meristema de raiz, el proceso de
microesporogénesis se encuentra relativamente sincronizado. Esta
sincronizacidén determinaria una disminucidn del nltmero medio de
nucleolos por nicleo a lo lardo de la maduracidn de las microsporas
pues la media de nucleolos por nldcleo disminuye a lo largo del ciclo
celular (Ghosh 1976, Jordan y col. 1987). Esto se observb en F.
pampeana cuyas tetradas mostraron una media de 2.92 nucleolos por
nicleo haploide en 114 nveleos observados, promedio que disminuyd a
2.52 en 95 microsporas separadas pero sin opérculo, y a 2.21 en 500

microsporas con opérculo.

Teniendo en cuenta esta variacidn las tinciones con plata de
nucleolos se realizaron en microsporas donde no se hubiese formado
ain el opérculo. Los resultados encontrados se resumen en la Tabla

4.2.
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Tabla 4.2 Nimero de nucleolos en microsporas

Nro Nucleolos por ndcleo

Especie e
cel Media Maximo

F. cirrosa 403 2.79 6

F. contracta 255 1.73 3

F. fimbriata 321 1.17 2

F. gracillima 513 2.94 6

F. kurtziana 506 2.24 5

F. monticola 523 2.86 6

F. pallescens 506 2.98 6

F. pampeana 220 2.71 6

F. purpurascens 341 2.31 4

F. scabriuscula 510 2.85 6

F. simpliciuscula 271 1.31 2

F. sp.1 2086 1.00 1

F. tunicata 161 2.88 6

F. ventanicola 477 2.63 5

Los recuentos en microsporas confirman para la mayoria de las
especies el nimero maximo de nucleolos por nidcleos observado en
Apice de raiz. Sin embargo en algunas especies con alto ndmero de

gracillima, F. monticola y F. pampeana

nucleolos como F. cirrosa, F.

se encontrd un par mds de nucleolos en las microsporas que en los
adpices radiculares Estas diferencias, wunidas a la ausencia de
valores inferiores a los determinados en Apices radiculares, sefialan
la ventaja de las déterminaciones del ndmero madximo de nucleolos por
nlcleo en microsporas.

También la Tabla 4.2 muestra que todas las especies afines a F.

pPallescens (Seccidn 3.3.1) presentan 10 a 12 nucleolos funcionales

(10 nucleolos:F.kurtziana, F. wventanicola y 12 nucleolos: F.
gracillima, F. monticola, F. pallescens. F. pallescens var.
scabra, F. scabriuscula ¥y F. tunicata). También presenta 12
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nucleolos F. cirrosa, especie cuya inclusidn en el grupo anterior es

incierta en base a la morfologla de sus cromosomas (Fig. 3.3)

4.2 VARIACION NUCLEOLOAR INTRAESPECIFICA E INTRAPOBLACIONAL EN

4.2.1 VARIACION INTRAESPECIFICA

F. magellanica es la dYnica especie patagbnica que mostrd 2

numeros cromosbOmicos diferentes. Esta heterogeneidad se encuentra
acompafiada por una gran variabilidad en el ndmero de nucleolos.

En 1la Tabla 4.3 se indican los nimeros medios y maximos de
nucleolos por nlcleo en distintas poblaciones (Tabla 2.1) de F.

magellanica, tanto en Aapices radiculares como en microesporas.

Tabla 4.3 Nro. de nucleolos en poblaciones de F. magellanica

F. magellanica 6x

38 532 2.69 5
37 500 2.00 3.02 4 6
F. magellanica 8x

28 556 2.44 6

29 508 2.486 7

26 519 2.61 5

31 4486 2.83 7

30 509 2.88 8
FL2x 36 2073 2.83 7
FL1 36 2096 3.41 8

34 148 1.61 4

27 500 1.42 2

X FL2 y FL1 son dos individuos diferentes de la poblacibn 36.

Ambos citotipos muestran un maximo de 4 pares de nucleolos a

pesar de las diferencias de ploidia y una gran variabilidad en los
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recuentos en Aapices radiculares. En las microsporas de las
poblaciones octoploides se encontrd un maximo de cuatro pares de
nucleolos por ntcleoc en la poblacidn 34 , mientras que la poblacidn
27 mostrd 2 pares menos. Este @ltimo resultado podria indicar 1la
existencia de diferencias en el nldmeroc maximo de nucleclos entre
diferentes poblaciones de F. magellanica. Sin embargo, es necesario
un mayor numero de observaciones del Aapice radicular y de las
microsporas de la misma planta para conocer mejor el origen de 1la

variacion nucleolar en esta especie.

La variacidn del nlmero maximo de nucleolos en F. magellanica

(8X) se complica porque también se observa un claro dimorfismo de
los nucleclos registradndose un maximo de 4 nucleolos y 4
micronucleolos. Con el fin de cuantificar estas diferencias se midid
la superficie nucleolar en 10 ndcleos con 7 nucleolos. Las
frecuencias de nucleolos con diferentes superficies (expresadas como
porcentaje de la superficie nucleolar total) muestran una
distribucidn bimodal; resultando 1la 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 cromosbOmicamente tienen un maximo de 2 pares de

cromosomas con constricciones secundarias. Estas 4 constricciones
corresponderian a los 4 nucleolos, y los micronucleolos no se

menifestarlian como constricciones secundarias en metafase. Una

1982)
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4.2.2 VARIACION INTRAPOBLACIONAL

La frecuencia de células con mAs de 4 nucleolos es muy baja en
todas las poblaciones octoploides de F. magellanica (menos del 5% de
los nidcleos) 1o que origina una media de 2.4 - 2.9 nucleolos por
nldcleo. Sin embargo 1 individuo 8X de la poblacidn 36 (FL1)
presenta una media de 3.4 nucleolos por nicleo, sidnificativamente
mayor que las restantes poblaciones, y que otro individuo (FLZ2) de
la misma poblacidn. Estas diferencias entre FL1 y FL2 se mantuvieron

en 4 repeticiones (Tabla 4.4).
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Tabla 4.4 Variacidn intrapoblacional del ndmero de nucleolos. Las

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

Ind % nidcleos con disitinto 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

18.4%¥10.0 3.41* 0.42

FLz 7.5 25.2 42.0 20.4 3.8 1.0 0.2 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

En 1la Tabla 4.4 puede apreciarse que FL1 presenta una mayor
frecuencia de células con mads de 5 nucleolos y un mayor numero medio
de nucleolos que FLZ2 (p<0.01). Los valores de estos dos parametros
obtenidos en FL2 son similares a los observados en las otras 5

poblaciones de F. magellanica analizadas.

4.3 RELACION ENTRE NUMERO DE NUCLEOLOS Y DE CROMOSOMAS CON
CONSTRICCIONES SECUNDARIAS
En la mayoria de las especies el ndmero de cromosomas con
constricciones secundarias concuerda con el numero méaximo de
nucleolos (Tabla 3.2 y Tabla 4.1) y su correlacidon es altamente
significativa r=0.89 (p<0.01). También se observd alta correlacidn
entre el ndmero de cromosomas con constricciones secundarias y el

nimero medio de nucleolos por ntcleo r= 0.88. Esta coincidencia
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entre ambos parametros se debe a que tanto el namero de
constricciones secundarias como el ndmero medio y maximo de
nucleolos dependen del numero de organizadores nucleolares (NOR)
presentes.

Sin embargo , en cuatro especies (F. c¢irrosa, F.monticola, F.

pampeana, y F. purpurascens) se encontrd 1 par menos de cromosomas

con constricciones secundarias que el ndmero maximo de nucleolos por
ndcleo 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 F. acanthophylla se redgistrd un par mds de cromosomas con

constricciones secundarias que el maximo ndmero de nucleolos por
nicleo. Debe seflalarse sin embargo que en esta Gltima especie no
pudo realizarse un estudio del nimero de nuclenlos en microsporas,

por lo que el nidmero madximo podria haber sido subestimado.

4.4 VARIACION FISIOLOGICA DEL NUMERO DE NOCLEOLOS EN APICES

RADICULARES

La variacidon intraespecifica observada en el numero medio de
nucleolos por nicleo (Tabla 4.1), sugiere la posibilidad de que
dicha variliacidn sea influenciada por las condiciones ambientales.
Con el fin de cuantificar el efecto de la variacidén ambiental sobre
el nimero de nucleolos por nidcleo se sometieron 8 clones de una
planta de F.acanthophylla a 2 tratamientos diferentes (T1: 20° C
continuos y T2: 7-10°C diurnos y 1-3°C nocturnos). El procedimiento
seguido se detalla en la seccidn 2.2.3

El nlmero medio de nucleolos encontrado en los 3 Aapices

radiculares analizados por planta (500 nlucleos por apice), Jjunto a

las medias por planta y por tratamiento se resumen en la Tabla 4.5
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Tabla 4.5 Medias del ndmero de nucleolos por ndcleo a diferentes

temperaturas.
Tratamiento 1 Tratamiento 2
Ralz 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

El tratamiento 1 mostrd un promedio de 4.28 nucleolos por
ntcleo. S6lo 1 ntcleo entre los 6000 analizados para este
tratamiento presentdéun maximo de 12 nucleolos, Yy dos nticleos 11
nucleolos.

El tratamiento 2 mostrd una media de 3.75 nucleolos por nlcleo
Yy un maximo de 11 nucleolos en 1 sola célula.

Con el fin de comparar las diferencias entre los tratamientos y
cuantificar 1las diferentes fuentes de variacidbn, se realizd un

analisis de la varianza anidado.

Tabla 4.6 Analisis de la varianza (disefio anidado)

Fuente de variaciodn Gl. ¥ de la 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 nimeros medios de
nucleolos por ndcleo. Por otro lado las diferencias entre plantas
dentro de cada tratamiento no son altamente significativas vy
representan sdélo el 10% de la variacidn encontrada. Finalmente, la
variacidn entre apices radiculares en cada planta es también pequefia
y aporta el 14.8% de la varianza.

En conclusidon es posible afirmar que la media de nucleolos por
nticleo en el meristema apical, estd significativamente influenciada

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



CAPITULO 5:

5.1 MEIOSIS

en

MEIOSIS Y SISTEMA REPRODUCTIVO

En la Tabla 5.1 se detalla el comportamiento meidtico estudiado

25 CMP, indicandose para cada especie:

nivel de ploidia ¥y

configuraciones.

porcenta je

Tabla 5.1 AnAlisis de la meiosis

la poblacidn estudiada, el

células con diferentes

kurtziana

scabriuscula

simpliciuscula

tunicata

10
11
19
15
20
22
38
32
57
54
60
67
70
70
75
72

77
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42
42+1B
42
42+2B
42

42
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25
25
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21
24
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X Material analizado a partir de varias panojas

4

a 6 B, ¥y 3 de ellas poseian 1 III que se

cromosomas B.
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Fig. 5.1 Primera division meidtica. A.- F. purpurascens (21 II); B.-
F. contracta (21II); C.- F. pallescens; D.- F. dracillima
(21II + 1 B); E.- F. ventanicola (21 II); F.- F.
simpliciuscula (21 II); G.- F. pampeana (28 II); H.- F

magellanica (30 II + 1 I, 5B)
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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

cuadrivalente en F. kurtziana Estos multivalentes podrian deberse
a una cierta homeologla entre 2 de los genomas de cada uno de los
hexaploides, o©o a wuna traslocacidn entre segmentos cromosdmicos
pequeiios.

Puede decirse entonces que las especies estudiadas se comportan
citoldgicamente como alopoliploides o alopoliploides segmentarios
cariotipos presentados , donde los cromosomas se agrupan meJjor de a
pares que en grupos de 4, 6 u 8 cromosomas homomdrficos.

En la Tabla 5.2 se presentan los porcentajes de bivalentes con
1, 2 y 3 o mAs quiasmas y la frecuencia de quiasmas por bivalente
Para cada uno de estos 4 parametros se realizd un andlisis de 1la
varianza (los porcentajes de bivalentes fueron transformados en
arcoseno).

Las 2 plantas de F. purpurascens presentan una frecuencia de

quiasmas por bivalentes significativamente menor (Scheffé p<0.01)
que las restantes especies patagdnicas de Festuca analizadas (Tabla
5.2). Dichas diferencias se manifiestan ademads en los porcentajes
significativamente mayores de bivalentes con 1 quiasma (Tabla 5.2).

LLas restantes especles muestran una variacidn 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. gracillima y F. magellanica 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).

No se observaron diferencias intraespecificas significativas en

la frecuencia de quiasmas por bivalente entre las dos poblaciones

analizadas de F. purpurascens, F. scabriuscula, F.ventapicola y F.
nagellanica (Tabla 5.2). En cambio en F. pallescens y en E.
gracillima se encontraron diferencias intraespecificas
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significativas (p<0.01), las que sin embargo, deben tomarse como
preliminares ya que se analizd un sblo individuo por poblacidn
(Tabla 5.2).

Tabla 5.2 Frecuncia media de quiasmas

Especie Pob. Nro. % de II X Frec.
—————————————— qQuiasmas

Nro. CMP 1lg. 2q. 3a. por II
F. cirrosa 10 25 16 81 2 1.86
F. contracta 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. magellanica 6x 38 25 18 70 11 1.93
8xX 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
F. simpliciuscula 77 25 28 63 9 1.82
F. tunicata 85 25 27 73 0 1.73
F. ventanicola 89 25 13 85 1 1.88
90 25 13 85 2 1.89

F ANOVA (%% p<0.01) 44%K 28%K 3wk 79%K

5.2.1 MEIQOSIS
En 1la Tabla 5.3 se comparan la frecuencia y posicidbn de los

qQuiasmas en tres poblaciones de F. ¢dgracillima y de F. pallescens.
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F. gracillima muestra un mayor grado de recombinacidén, reflejado en

una frecuencia de quiasmas mads alta originada por un mayor

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

gracillima los quiasmas se encuentran mads frecuentemente en

posiciones intersticiales como lo muestra el coeficiente de

terminalizacidn significativamente menor (p<0.01)

Poblacidn %11 1q %II 2q %II 3q Quiasmas Indice de

O més por II terminalizacidn
F. pallescens
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

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%% B8.90%k 25.70%k  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 meidticos de estas dos especies
se analizd el sistema reproductivo de las mismas. En la Tabla 5.4 se
muestran los resultados obtenidos de autopolinizacibp forzada en el

jardin experimental de Rio Gallegos. En la misma se observa que F,

sugiriendo que se trata de una especie autoincompatible En cambio,
los resultados de F. pallescens son mads -variables y sugeririan wuna

pérdida parcial de 1la autoincompatibilidad ya que en todas las
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poblaciones se encuentra algin individuo con porcentajes de
cariopses superiores al 60%. La presencia de individuos
autocompatibles en poblaciones naturales de F. pallescens coincide
con la capacidad de esta especie, normalmente cordillerana, para
ocupar ambientes azonales. En cambio, F. gracillima habita en los

suelos zonales de la estepa.

Tabla 5.4 Porcentaje de cariopses tras autofecundacién

Especie Poblaciodn Indiv. Antecios ¥ cariopses
F. pallescens Coy Aike 1 71 7.0
2 58 34.5

3 65 18.5

4 60 70.0

Monte Ledn 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

F. gracillima Palermo Aike 1 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

6 89 0.0
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5.2.3 EPOCA DE FLORACION

Se realizd una observacidn de un dia del estado fenoldgico de
F. #racillima y F. pallescens 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 (10/12/1987). En cada una ellas se
observd el grado de desarrollo de mas de 300 panojas pertenecientes

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

Chimen Aike Punta Loyola
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Fig. 5.2 Grado de desarrollo de las panojas en tres poblaciones del
sur de Santa Cruz, donde conviven F. pallescens y F.

gracillima.



En la Fig. 5.2 se obséerva que existe un desfasaje entre la
floracion de F. gracillima y la de F. pallescens, aunque por
tratarse de una observacidn puntual no puede decirse si existe o no

algidn momento de superposicidn en la liberacidén del polen de ambas



CAPITULO 6: HIBRIDOS

Tanto a nivel experimental como en el campo, se ha tratado de
producir o detectar hibridos interespecificos. En el campo se han
observado individuos intermedios entre F. pallescens Y F.

gracillima, especies entre las que se intentd ademds la produccidn

de hibridos por medio de polinizaciones controladas. La ausencia de
floracidn en 1la mayoria de 1las especies patagbnicas en las
condiciones climaticas de Buenos Aires, 1limitd los intentos de
produccidn de hibridos interespecificos. Los mismos sélo se

realizaron entre F. acanthophylla, F. tunicata y F. ventanicola, las

que florecieron ocasionalmente en Buenos aires.

6.1 HIBRIDOS NATURALES

6.1.1 MORFOLOGIA

Se estudid 1 poblacidn del sur de Santa Cruz (Chimen Aike)
donde conviven F. pallescens y F. gracillima, especies muy afines
cromosbmicamente (Fig. 3.3).

En 24 individuos (10 correspondientes a F. pallescens, 10 a F.

gracillima y 4 morfoldgdicamente intermedios) se midieron 10

caracteres morfoldgicos y anatbmicos considerados importantes en la

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

1. Ancho de la lamina, medido en corte transversal en la mitad de la
anpeﬂltima lamina de un macollo no reproductivo.

2. Presencia (1) o ausencia (0) de pulvinulo calloso en la base de
la lamina.

3. Nlmero de haces de la lamina (en corte transversal).

4. Porcentaje de costillas con esclerénquima adaxial.

Reproductivos

5. Diametro de la cafia en la base de la panoja.
6. Longitud de la panoja.

7. Ndmero de nudos de la panoja.



8. Numero de espiguillas.

9. Longitud de la primer rama de la panoja.

10. NYmero de espiguillas de la primer rama de la panoja.

Los resultados obtenidos se resumen en la Tabla 6.1

Tabla 6.1 Matriz basica de datos

28
34
15
34
27
26
55
31
27
32
13

14

10

o]

[
O © O O o OO ©o OO o oo o OO o © o o oo o o o

w

Especie L Cardcter
1 o2z 3 4 s 6 7 8 9 10
F. gracillima 542 0.62 O 5 0.00 0.50 6.0 5
543 0.60 O 5 0.00 0.55 8.0 5
544 0.685 O 5 0.00 0.55 6.1 5
545 0.65 O 5 0.00 0.50 7.1 7
546 0.65 O 5 0.00 0.50 6.5 5
547 0.60 O 5 0.00 0.50 5.5 5
548 0.50 O 4 0.00 0.55 6.0 5
549 0.50 O 5 0.00 0.55 7.0 5
550 0.68 0 5 0.40 0.55 6.5 6
551 0.57 O 5 0.00 0.55 6.0 6
F. pallescens 552 1.15 1 11 1.00 1.10 18.0 11
553 1.50 1 11 1.00 1.20 15.5 11
554 1.10 1 11 0.91 0.95 14.0 7
555 1.10 1 11 0.73 1.20 15.2 11
556 1.15 1 11 0©0.91 1.00 19.5 8
557 1.10 1 11 1.00 1.20 15.2 9
558 1.06 1 9 1.00 1.35 18.0 12
559 1.056 1 9 0.78 1.05 18.0 10
560 1.15 1 10 1.00 1.20 18.2 9
561 1.00 1 9 0.80 1.05 14.6 10
Intermedias 538 0.88 O 6 0.10 0.83 15.2 7
539 0.70 O 6 0.87 0.70 12.7 6
540 0.86 1 7 0.71 0.85 9.9 6
541 0.82 O 6 0.83 1.00 14.0 6
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A partir de esta matriz basica de datos estandarizada por

caracteres, se realizd un anAlisis de componentes principales

A F gracillima
® F pallescens
O intermedios

0499 °
0 541
I 540
0.265 0
o
i o
0539
0030 A A o
vy 0 °
I A 538
A °
0205 4
o
-04391
-0674 [} 1 s 1 2 \ L 1 |.
-1077 -0.479 0N 0.717 1315

I

Fig. 6.1 Ejes I y II del anAlisis de componentes principales de 24

individuos de la poblacidén de Chimen Aike, Santa Cruz.
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Los caracteres utilizados son sdlo aquellos que discriminan a

F. pallescens de F. gracillima 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
variacidon , mientras que el segundo eje muestra sdlo el 4.85% de la

variacidon. Los 10 caracteres estudiados presentan una contribucidn
al primer componente superior a 0.86 mientras que ninguno de los
caracteres muestra una contribucidn al segundo componente mayor de
0.39.

F. pallescens presenta una variabilidad morfoldgica mayor que

la de F. gracillima que se refleja en una dispersidn mayor en las

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

Los 4 posibles hibridos 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. dracillima, lo que podria indicar

introgresidn hacia esta dltima especie.

6.1.2 MEIOSIS Y FERTILIDAD
El individuo 540 de morfologla intermedia mostrd una meiosis

regular con 21 II (Tabla 6.2).

Tabla 6.2 Analisis de la meiosis. Valores con sus intervalos de

confianza del 95%.

Nro 2n %¥ de II Quiasmas Coef. de
CMP 1q 2q 3q por II terminal.
25 42 19*3 76 X 4 52 1.8720.04 0.70*0.03

La frecuencia de quiasmas por bivalente y el coeficiente de
terminalizacién es similar a los encontrados en F. pallescens (Tabla

5.3).
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Los estudios morfoldgicos y meidticos se complementaron con
ensayos de fertilidad de polen, estimada mediante tincidn con azul

de aldoddn y de produccidn de semilla en el campo (Tabla 6.3).

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

Individuo Nro. granos % granos Antecios % cariopses
tefiidos 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 tipicas de F_pallescens y F. gracillima mostrarén

un porcentaje de polen normal (>89%) y de cariopses llenos en el
campo (>50%) siempre superiores a los posibles hibridos naturales.
En cuanto a la produccidn de hibridos artificiales entre F

pallescens y F. ¢gracillima, luego de castrar 101 flores de F.

€racillima (3 plantas) y polinizarlas con polen de F. pallescens
sdlo se obtuvieron 3 cariopses chuzos que no germinaron. En el
cruzamiento reclproco se castraron 135 flores de F. pallescens de
Rio Turbio de las que se obtuvo un sdlo cariopse que no germind.
Una de las dificultades encontradas para la produccidon de hibridos
entre estas dos especies podria deberse a la interaccidn negativa

entre el embriédn ¥y el endosperma, por 1lo que seria necesario

intentar el rescate de embriones.

6.2 HIBRIDOS CONTROLADOS: F. acanthophylla X F. tunicata, F.

I

acanthophylla x F. ventanicola y F. tunicata x ventanicola

La floracidbn ocasional de estas especies permitid intentar los

tres cruzamientos que se describen a continuacidn.



F. tunicata X F. acanthophylla: Se castraron 131 flores de F

tunicata ¥ se polinizaron con polen de F. acanthophylla Se

obtuvieron 22 cariopses (16.8%) de los gque germind el 60 %. De las
tres plantas sobrevivientes ninguna florecid en los dos primeros

afios por lo gque no pudo estudiarse adn la meiosis del hibrido.

F. wventanicola X F. acanthophylla: Se castraron 66 flores de la

primera especie, que fueron polinizadas artificialmente por F.

acanthophylla. No se obtuvo ningin cariopse.

F. tunicata X F. ventanicola: Se polinizaron aproximadamente 100

cruzamiento se obtuvieron 8 cariopses chuzos de los que no germind
ninguno. Como en el caso de F. pallescens x 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 agrupamiento basado en los datos cromosébmicos (Fig. 3.3) y aquel
obtenido de 43 caracteres morfoldgicos Yy anatdmicos cuyas
codificaciones y medias se presentan en el Apéndice B. Se comparan

ademds los caracteres vegetativos con los reproductivos.

Un analisis detallado de 1la morfologia y anatomia de las
especies patagbnicas ha sido publicado previamente (Dubcovsky ¥
Martinez 1988a), por 1lo que en esta Tesis se mencionaran soé6lo
algunos aspectos generales Yy en particular la relacidn con los

caracteres cromosomicos.

El fenograma de la Fig. 7.1 muestra el agrupamiento de los
taxones patagdnicos basado en los 52 caracteres medidos (18
vegetativos , 25 reproductivos y 9 cromosdbmicos). Este fenograma

presenta exactamente los mismos grupos que el fenograma basado
solamente en los 43 caracteres morfoldgicos (Dubcovsky y Martinez
1988a Fig. 6.a), existiendo entre ambos una alta correlacidn
cofenética (r=0.98).

" Por otro lado, es interesante también la similitud encontrada
entre el agrupamiento basado en los caracteres morfoldgicos y aquel
derivado de los cromosdmicos (Fig. 3.3), del gque sdlo difiere por la
posicidn mas aislada de F. purpurascens y por la unidn de F.

magellanica - F. simpliciuscula. lL.a presencia

de numerosos grupos de especies en coml@in entre ambos fenogramas se
refleja en una alta correlacidn entre sus matrices cofenéticas
(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 sefialan 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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Fig. 7.1. Fenogrma general basado en 18 caracteres vegetativos, 25
reproductivos y 9 cromosbmicos. Coeficiente de

correlacién cofenética r= 0.87.
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Los tres primeros grupos son uniespecificos y representan

especies poco relacionadas al resto: F.argentina (grupo A), F

purpurascens (grupo B) y F contracta (grupoc C). Esta Jdltima, a

pesar de su unidn al subgrupo D1, aparece separada en el analisis de
consenso por su posicidn aislada en el fenograma cromosbmico (Fig.
3.3).

El grupo D esta conformado por 1los 15 taxa restantes y puede
subdividirse a su vez en tres grandes subgrupos. El subgrupo D1 se
encuentra formado por los 2 citotipos de F magellanica (ambos

citotipos octoploides fueron promediados) y por F. simpliciuscula.

Al subgrupo D2, el mas numeroso, pertenecen F. acanthophylla, F.

kurtziana, F.monticola, F. pallescens, F.

pallescens var. gscabra, F. scabriuscula, F.thermarum, F. tunicata y

F. ventanicola. Estos taxones concuerdan con el grupo de especies

afines a F. pallescens definido en el capltulo 3 en base a sus

cariotipos, al gque se une F. cirrosa. Por dltimo el subgrupo D3 se

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

relacionada a las restantes especies del grupo D.

7.2 CARACTERES REPRODUCTIVOS

El fenograma de la Fig. 7.2 se basd en 25 caracteres de las
cafias, panojas, espiguillas y flores, y en el mismo se observan 2
grandes grupos. El primero lo constituyen las especies del subgrupo
D1: F. magellanica (8x y 6x), y FE. simpliciuscula, las que se
separan claramente de las restantes especies por sus panojas,
espiguillas y anteras mas contraidas.

Un segundo grupo se encuentra formado por numerosas especies

F. acanthophylla, F. cirrosa, F. gracillima, F. kurtziana, F.

monticola, E. pallescens, F. pampeana, F. purpurascens, F.

scabriuscula, F. thermarum y F. tunicata. Todas ellas excepto F.

purpurascens pertenecen al grupo D. Dentro de este grupo aparecen

muy proximas entre si F. Lkurtziana, F. pallescens y F. pallescens

var scabra por un lado y F. monticola, F. scabriuscula y F_
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thermarum por el otro, uniéndose ambos grupos en un tnico ’cluster’,

al igual que en el fenograma general (Fig. 7.1).

i 1 1 ]

100 175 150 125 100 075 050 0.25

Fig. 7.2. Fenograma basado en 25 caracteres reproductivos. Coeficiente

de correlacidn cofenética r=0.85.
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Finalmente se hallan muy poco relacinadas al resto aquellas

especies con caracteres reproductivos exclusivos como F. ventanicola

con sus antecios largamente aristados, F contracta con sus glumas

de 1igual longitud y cubriendo los antecios y F. argentina con sus
lodiculas ciliadas, 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 cromosdmicos muestra

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

incluyen todos los caracteres analizados.

7.3 CARACTERES VEGETATIVOS

En la Fig. 7.3 se muestra la distribucidn de los taxones de
acuerdo a 1los caracteres vegetativos. Con el fin de facilitar la
descripcidtn de este fenograma se ha representado en la figura 7.4
los cortes transversales de las laminas. Cada diagrama es el
promedio de todos los ejemplares analizados (Apéndice A) y la linea
punteada muestra la variacidn intraespecifica.

Un primer ¢grupo de la Fig. 7.3 se halla constituido por

F. contracta (Fig. 7.4 O0), F. gracillima (Fig. 7.4 L), F

magellanica 6x y 8x (Fig. 7.4 Q y P), F. simpliciuscula (Fig. 7.4

R) v F. wventanicola (Fig. 7.4 M); todas las cuales presentan hojas

pequefias, haces 1libres y esclerénquima adaxial ausente o escaso.

Dentro de este grupo F

simpliciuscula (Fig. 7.4 R) aparece como la

especie mas alejada debido a que es la Unica de este grupo que
presenta 1innovacliones 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 vedetativo: F.

acanthophylla (Fig. 7.4 D), F. kurtziana (Fig. 7.4 K), F. monticol.

[\

(Fig. 7.4 F), F. pallescens (Fig. 7.4 1), F. pallescens var. scabra

(Fig. 7.4 J), F. scabriuscula (Fig. 7.4 H), F.thermarum (Fig. 7.4 G)

y F. tunicata (Fig. 7.4 C); caracterizadas por hojas con laminas
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mas anchas que las del grupoc anterior, con esclerédnquima adaxial y

una banda generalmente continua de esclerénquima abaxial Dentro de

este grupo aparecen relativamente mds distanciadas aquellas especies

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

F. monticola, que presenta papilas en la epidermis adaxial y de F.
kurtziana cuyas hojas son muy diverdentes respecto a las vainas y

con un pulvinulo calloso piloso.
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Fig. 7.3. Fenograma basado en 18 caracteres vegetativos. Coeficiente

de correlacion cofenética r= 0.86.
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0.5 mm

L
.4. Diagramas promedio de los cortes transversales de lamina.

A.- F. purpurascens; B.- F. argentina; C.- F. tunicata;

D.- F. acanthophylla; E.- F. cirrosa; F.- F. monticola;

G.- F. thermarum; H.- F. scabriuscula.
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Fig. 7.4. Continuacidn. I.- F. pallescens; J.- F.

magellanica 8x; Q.- F. magellanica 6x; R.- F._

simpliciuscula
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F. argentina (Fig. 7.4 B) y F. pampeana (Fig. 7.4 N) carecen
de una banda continua de esclerénquima bajo la epidermis abaxial y
aparecen poco relacionadas a las restantes especies. También se
encuentra relativamente aislada, F. cirrosa (Fig. 7.4 E), la que a
pesar de presentar un corte transversal de hoja muy similar al de F.
thermarum o F. scabriuscula (Fig. 7.4 G y H), se diferencia de las

mismas por sus ligulas mayores. Por dltimo, F., purpurascens (Fig.
7.4 A) es la especie patagdnica mas diferente en su aspecto
vegetativo debido a sus hojas anchas de prefoliacidn convoluta y a
sus largos rizomas cubiertos de escamas.

Si bien el fenograma basado en 1los caracteres vegetativos
concuerda con el fenograma general (Fig. 7.1) en la separacidn de F.
purpurascens Y en la reunidn de gran parte de 1las especies del

subgrupo D2; difiere del mismo en las relaciones establecidas entre

las demds especies.

7.4 CONGRUENCIA ENTRE CLASIFICACIONES

Con el fin de comparar el grado de congruencia entre las
relaciones derivadas de los caracteres vegetativos, reproductivos y
cromosdmicos, se calculd el coeficiente de correlacidn cofenética
entre las matrices cofenéticas de los respectivos fenogramas. Esta

correlaciones se resumen en la Tabla 7.1

Tabla 7.1 Correlacidén entre matrices cofenéticas de los diferentes

fenogramas.
V+R+C \' R C
C 0.84 0.24 0.73
R 0.80 0.15
v 0.52

V+R+C

V= Matriz cofenética del fenograma vegetativo (Fig. 7.3)
R= Reproductivos (Fig. 7.2)

C= Cromosbmicos (Fig. 3.3)

V+R+C= Fenodrama general (Fig. 7.1)
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La correlacidén entre el fenograma vegetativo y el fenograma
g€eneral (r=0.52) es relativamente menor que la encontrada entre
este Ultimo y los fenogramas reproductivo (r=0.80) o cromosdmico
(r=0.84). El fenograma vedetativo muestra ademds una baja
correlacidn tanto con el fenograma reproductivo (r=0.15) como con el
cromosdmico (r=0.24). Es interesante recordar que en el fenograma
general se incluyen el doble de caracteres vegetativos (18) que
cromosdmicos (9), no obstante lo cual estos Ultimos presentan una

correlacidn mayor.



CAPITULO 8. DISCUSION

8.1 NUMERO DE CROMOSOMAS

Los recuentos cromosbmicos en Festuca 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 1los mas frecuentes 1los tetraploides (28%) ¥y
hexaploides (30%) mientras que octoploides y decaploides se
encuentran con mucho menor frecuencia (8% y 2% respectivamente). Se
han encontrado ademas triploides, pentaploides, heptaploides y
nonaploides (3%) como asi también algunos casos de aneuploidia (4%).

En 1la Fig. 8.1 se observan diferencias en la distribucidn 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 (Tdnez
y Marruecos), muy proximos a Europa. Finalmente, en Norte América
el porcentaje de diploides se reduce notablemente (3%).

La progresiéon filogenética que va desde los diploides hacia
niveles de ploidia crecientes es uno de los patrones que se siguen
para interpretar la distribucidn geografica desde el punto de vista
filogenético (Stebbins 1971). Sobre esta base, la ausencia de
especies diploides de Festuca al sur del Ecuador, sefiala al
Hemisferio Norte como probable centro de origden de este género. Esta
situacidn no es exclusiva de Festuca ya que la mayor representacidn
a nivel genérico de todos los grupos ampliamente distribuidos de las
Pooideae se encuentra en el Hemisferio Norte (Macfarlane 1988).
Dentro de este Hemisferio, la presencia de mas de 70 especies
diploides de Festuca en Eurasia (en contraposicidén a 1 especie en
América del Norte): unida al mayor ndmero de especies eurocasiaticas,

apoyan la hipdtesis de que el centro de origen del género Festuca

habria sido Eurasia (Laurasia).
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Por otro lado, el predominio de poliploides en el género (75%)
y la restriccidn de la distribucidn 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

distribucidn.
Ademas, si se observa con mayor detalle el patrdn de
distribucidbn (Fig. 8.1), existen otras diferencias con respecto a

los tetraploides y hexaploides. En América del Norte, América
Central y Africa se observa un claro predominio de los tetraploides,
mientras que en Oceania y especialmente en América del Sur,
continentes mis alejados del posible centro de origen, dominan los
hexaploides (Fig. 8.1). Esto, unido al alto numero de especies que
habitan este Gltimo continente (>100), sugieren que América del Sur

seria un importante centro de diversificacidn secundaria.

8.2 EVOLUCION DEL CARIOTIPO

Si bien todos las cariotipos del género Festuca son
relativamente uniformes y simétricos (Malik y Thomas 1966, Bidault
1968) las diferencias encontradas entre especies son
estadisticamente significativas. Los cariotipqs mas simétricos ¥y
F. pallescens, los que presentan ademas numerosas especializaciones
morfolbdbgicas.

Ademas de las diferencias de simetria, las especies de Festuca
presentan wuna amplia diversidad en el ndmero y posicidn de las
constricciones secundarias.

En cuanto a la posicidn Lima-de-Faria (1973) encontrd que en
97 especies de gramlneas, 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

situacidn similar se observd en las especies morfoldgicamente menos

especializadas de Festuca, como F. argentina y F. purpurascens

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



especializadas del subgeénero Subulatae ( F. spl y F. ulochaeta)
cuyas constricciones secundarias se sitlan exclusivamente en 1los
brazos cortos de los cromosomas. Por el contrario, en los grupos C y
D (Fig. 7.1) morfolbgicamente mas especializados , mas de la mitad
de las constricciones secundarias se encuentran en los brazos largos
de los cromosomas.

Las diferencias en el nldmero de constricciones secundarias son

probablemente una de las variaciones mas importantes encontradas en

estos cariotipos. Las especies sudamericanas menos especializados,

F. purpurascens , F. ardentina y las especies extrapatagbdnicas del
subgénero Subulatae ( F. spl y F. ulochaeta) presentan de 2 a 6
cromosomas con constricciones secundarias. Por el contrario mas del
80% de las especies patagdnicas del Grupo D (Fig. 7.1) tienen 10 o
mas cromosomas con satélite. Este ltimo ndmero es inusualmente
alto, y se encuentran pocos ejemplos en plantas entre los que pueden
citarse Pinus con un maximo de 10 pares de cromosomas con
constricciones secundarias (Lima-de-Faria 1973) y también dos
especies hexaploides de Hordeum (Linde-Laursen y Bothmer 1986,
Linde-Laursen y col. 1986) en las cuales se registrd un maximo de 10
nucleolos por ndcleo

La presencia de 1 6 2 pares de cromosomas con satélite es la
situacidn mas frecuente en plantas, obervandose dichos nlmeros en el
91 ¥ de las 97 gramlneas estudiadas por Lima-de-Faria (1973). Un
ndmero bajo de cromosomas con constricciones secundarias, es también
la situacidn mas comlin en los vertebrados y ha sido sefialada como
una condicibn poco especializada (Schmid y col. 1982, Hsu y col
1975). Esto sugiere que los cariotipos de Festuca con alto ndmero de
constricciones secundarias, que son ademds los que presentan

constricciones secundarias en los brazos largos de los cromosomas,

serlan mas especializados.

8.3 VARIACION DEL NUMERO DE NUCLEOLOS

Los estudios del nimero de nucleolos por nidcleo en células



interfasicas mostraron diferencias tanto inter como
intraespecificas. La variacidon interespecifica en el nimero maximo
de nucleolos por nlcleo encontrada en apices radiculares coincide
con la observada en el nimero de cromosomas con constricciones
secundarias y con aquella correspondiente al némero de nucleolos por
ndcleo haploide. Esto descartaria la posibilidad de que los ndmeros
elevados de nucleoclos observados en apices radiculares se deban a la
presencia de células endopoliploides.

Existen varias explicaciones posibles sobre el origen de las
diferencias interespecificas encontradas que no son necesariamente
excluyentes entre si. La primera de ellas serla la existenca de
progenitores diploides con diferente nimero de NOR. Si Dbien no
existen estudios detallados de la variacidn del ndmero de nucleolos
en las especies diploides de Festuca, la descripcidn de cariotipos
diploides con 2 a 4 pares de cromosomas coh constriccidn secundaria
(Malik y Thomas 1966, Bidault 1968) apoyaria este origen. Sin
embargo, esta explicacidn es incompleta porque no incluye a las
especies poliploides que presentan menos de un nucleolo por genoma
haploide como F. spl (6x) con 2 nucleolos, F. superba (8x) con 4

nucleolos, ¥y las hexaploides F. ampliflora, F. simpliciuscula y F.

ulochaeta, todas con un maximo de 4 nucleolos por nlcleo. La
inactivacidn por anfiplastia diferencial del o de los NOR de alguno
de los genomas en los poliploides podria completar la explicacidn de
la variacidn interespecifica encontrada en el ndmero maximo de
nucleolos por ndcleo (Lacadena 1984). En algunos casos dicha
inactivacidn puede ser parcial (Martini ¥y col. 1982), lo que
contribuiria a entender 1la presencia de micronucleclos en los
citotipos octoploides de F. magellanica.

En esta Ultima especie se sugiere ademds la existencia de
diferencias intraespecificas en el nimero de nucleolos. Este tipo de
variacidn ha sido observada también en cebada (Linde-Laursen 1984) y

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

translocaciones que involucran al NOR. Se descartd la posibilidad de
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que estas diferencias intraespecificas pudieran originarse en un
proceso de activacidn - inactivacidn diferencial mediante técnicas
de hibridacidn in situ con genes ribosomales (Shubert y Wobus 1985).

Otra de las causas de la variacidén del nimero de nucleolos,
particularmente aquellas que afectan el nimero medio de nucleolos
por niacleo, son las diferencias ambientales. La disminucidn del

nimerc medio de nucleolos observada en F. acanthophylla en el

tratamiento de menor temperatura concuerda con los resultados

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

encontraron un niamero medio menor de nucleolos a 5 grados C que a
temperatura ambiente

La abundante informacidén existente sobre la disminucidn del
numero 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 1la fusiobn
nucleoclar. Las bajas temperaturas producen un menor crecimiento de
las ralices y un ciclo celular mas extendido (Jordan y col 1985,
Bennett y col. 1972), 1lo que probablemente favoreceria un mayor

grado de fusidn nucleolar.

8.4 COMPORTAMIENTO MEIOQOTICO

La gran mayoria de los poliploides sudamericanos analizados se
comportan como alopoliploides ya que muestran ausencia de
multivalentes durante la meiosis. Ejemplos similares se han
Poa (Hunziker 1977) y Brigza (Sampaio y col. 1979). Sin embargo
deben tomarse con cautela estos resultados al analizar el origen de
los poliploides, ya que si bien la presencia de una alta frecuencia
de cuadrivalentes puede indicar semejanzas entre algunos de 1los
g€enomas, como en F. kingii (Wats.) Cassidy 8x (Boyle 1950) o F.
spadicea L. 4x (Malik y Thomas 1967), 1la 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 gque pueden suprimir el apareamiento entre genomas muy
estrechamente relacionados (Sears 1976). Un fenbmeno similar ha sido
sugerido en Festuca a partir del andlisis de la meiosis de
polihaploides (Eizenga y Kasperbauer 1985). También en hibridos
entre hexaploides y diploides, y en algunos aneuploides se encontrd
evidencias de wun posible control de la formacién 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 la ausencia de multivalentes
durante la meiosis.

En contraste c¢on la uniformidad de las configuraciones

observadas, se han encontrado diferencias interespecificas altamente

significativas en la frecuencia y posicidén de los quiasmas. Estos

dos parametros permiten diferenciar, a F. pallescens de F.
gracillima, las que se encuentran fenética y cromosdmicamente
relacionadas.

8.5 SISTEMA REPRODUCTIVO

F. pallescens es una especie con una alta variabilidad
morfoldgica originada en una gran plasticidad fenotipica, lo que le
permite ocupar diferentes ambientes a lo largo de una extensa
distribucidn geografica (Oliva 1988) Por el contrario F.
gracillima se encuentra mads restringida en su distribucién y habita
en las estepas zonales del sur de Santa Cruz y norte de Tierra del
Fuego. F. gracillima liberaria una mayor variabilidad debido a su
alto nivel de recombinacidén y a la fecundacidn cruzada resultante de
su autoincompatibilidad (Tabla 5.3 y 5.4). Por el contrario F.

pallescens presenta un nivel de recombinacidn mias bajo y la
posibilidad de autofecundarse, reflejando una restriccibn 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 F.

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




relacidn inversa entre el nivel de recombinacién (ndmero y posiciédn
de los quiasmas) y el grado de variabilidad fenotipica Para
explicar este fendmeno sugieren que las altas frecuencias de
quiasmas y el aumento de los mismos en posicidn intersticial,
generan un alto nivel de recombinacion La wvariabilidad asi
liberada, queda expuesta a la seleccidn natural que fija algunos
fenotipos a expensas de otros, disipando parte de la wvariabilidad.
Ambos autores proponen gque es a través de este mecanismo que
evolucionan las poblaciones especializadas, esquema que se aplicaria

en este caso a F. gracillima y explicaria su escasa variabilidad

morfoldgica (Fig. 6.1) Por el contrario F. pallescens,
morfoldgicamente mas plastica, restringe la variabilidad génica
potencial. Estas 2 caracteristicas unidas a la mayor produccidn

relativa de semillas de F. pallescens, son comunes en numerosas
especies colonizadoras y favorecen la invasidn de nuevos habitats o
la rapida repoblacidn de habitats inestables (Baker 1965). Sin
embargo estas mismas caracteristicas no serian propicias para la
estepa climax de F. gracillima, donde 1la intensa competencia

requeriria un fino ajuste a las condiciones locales a través de una

extensa recombinacidbn (Baker 1965).

8.6 CONSIDERACIONES TAXONOMICAS, DISTRIBUCION GEOGRAFICA Y RELACIONES

EVOLUTIVAS

8.6.1 COMPARACION DE CLASIFICACIONES

Las Festuca poliploides de Patagonia constituyen un conjunto

heterogéneo de especies formado, por un lado, por especies
claramente aisladas del resto, como F. argentina, F. contracta y F.

purpurascens; Y por el otro, por taxones estrechamente relacionados

como el grupo de especies afines a F. pallescens
La delimitacidn de estos grupos se basa en la comparacidn de
las clasificaciones vegetativa, reproductiva y cromosoébmica. De las

tres clasificaciones aquella basada en los caracteres vedetativos es
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la que presenta el menor coeficiente de correlacidn con las otras
dos y con la matriz cofenética del fenograma general. La baja
correlacidn observada en Festuca entre caracteres vegetativos y
reproductivos (r=0.135) es similar a la encontrada entre matrices de
distancia vegetativas y reproductivas en otros géneros, cbmo por
ejemplo Platanus r=0.11 (Hsiao 1975), Sarcostema r=0.23 (Johnson y

Holm 1968 en Sneath y Sokal 1973), Salix r=0.29 (Crovello 1969) vy

Panicum r=0.03 (Zuloaga y Dubcovsky en preparaciodn).

Como en el caso de Salix (Crovello 1969), en Festuca tampoco
deben utilizarse caracteres vegetativos exclusivamente para estimar
las relaciones fenéticas. Coincide esta observacidn con Hackel
(1882) gquien sugirid no utilizar caracteres histofoliares para
establecer relaciones de "parentesco” ya que mientras distintas
variedades de una misma especie pueden diferir en estos caracteres,
especies pertenecientes a diferentes secciones pueden tener al
respecto un comportamiento idéntico si habitan ambientes similares.
No obstante esta 1limitacidn, el estudio de los caracteres
histofoliares sigue siendo importante en la identificacidn de las
especies, aunque debe estudiarse en cada caso la variacidn de los
caracteres utilizados (Hackel 1882, Connor 1960, Kjellgvist 1961).

En cuanto a la correlacidn entre la clasificacidn cromosdmica y
la morfoldgica (reproductiva + vagetativa), puede decirse que
presenta valores relativamente altos (r=0.73). Sin embargo algunas
de 1las diferencias observadas entre estas clasificaciones podrian
explicarse por diferentes velocidades de cambio entre los cariotipos
y la morfologla externa.

A sido sefialado que mientras en algunos organismos los cambios
cromosbmicos pueden permanecer retrasados respecto a los cambios
morfoldgicos en otros casos pueden precederlos (Jackson 1971). Este
fendbmeno de evolucidn en mosaico sugiere la existencia de tasas de
evolucidn diferentes para cada conjunto de caracteres considerados.

Basado en el analisis de consenso entre caracteres morfoldgicos

y cromosdmicos (Fig. 7.1) se delimitaron 4 grupos que corresponden
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a subgéneros diferentes cuyas relaciones taxondmicas y evolutivas,

Junto a su distribucidn geografica se discuten a continuacidn.

8.6.2 SUBGENERO Mallopetalon (Doell) Alexeev

F. argentina es el taxdn mas aislado entre 1las especies
patagbnicas tanto en el fenograma cromosdbmico como en el morfoldgico
y debe ser considerado en consecuencia dentro de un subgénero
diferente al resto de las espercies patagdnicas. Es la dnica especie
tetraploide de Patadgonia y se distingue ademds por presentar un
cariotipo significativamente méds asimétrico y heterogéneo. Estas
diferencias en el cariotipo se corresponden con la presencia de
numerosos caracteres morfoldgicos exclusivos, entre los que se

destaca la presencia de lodiculas ciliadas.

La otra especie de Festuca con la cual comparte este Udltimo

en el subgénero Mallopetalon. Ademas de las lodiculas ciliadas, F.

argentina y F. fimbriata tienen antecios anchamente lanceolados,
cariopses anchos con el apice hispido, raquillas glabras y gluma 1
generalmente 3-nervia. También en los caracteres cromosdmicos se
observan varias similitudes ya que si bien F. argentina es

tetraploide y F. fimbriata hexaploide, ambas especies presentan
cariotipos mas asimétricos y heterogéneos que las restantes especies
patagdnicas. Concuerdan ademds en las presencia de 2 pares de
cromosomas® con constricciones secundarias en la regidn intersticial
del brazo corto y con un maximo de 4 nucleolos por nlcleo.

Otro punto en comidn es la presencia de endofitos en todas las
poblaciones analizadas de ambas especies (D. Cabral Catedra de
Micologia de la UBA comunicacion personal). La presencia de estos

endofitos podria encontrarse relacionada con la alta toxicidad

observada en F. argentina (Parodi 1950).

(1) F. fimbriata (7 placas metafasicas medidas): RAZ= 0.727,

CVR=0.205, CVL= 0.145, COR= 0.492.
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No obstante los numerosos puntos en comin sefialades
previamente, y que justifican la inclusidn de F. argentina en el
subgénero Malilopetalon, esta dltima especie se diferencia de F.
fimbriata por sus innovaciones intravaginales, sus hojas Jjunciformes
de vernacidn conduplicada y la ausencia de estomas y de células
cortas en los entrenervios de la epidermis abaxial. Ademas las
panojas de F. argentina son menores que las de F. fimbriata y sus

lemmas y paleas son escabrosas.
Otra diferencia corresponde a la distribucidn geografica, ya
que mientras que F. argentina vive exclusivamente en las estpas

patagonicas, F. fimbriata habita en zonas humedas del Noreste

argentino, O de Uruguay y S de Brasil.
Las diferencias, son de gran importancia taxondmica de manera
tal que corresponderia clasificar a F. argentina en una seccidn

diferente de F. fimbriata.

8.6.3 SUBGENERO Drymanthele Kreecz. et Bobr.

\

F. purpurascens es la dnica especie umbrdfila de Festuca gque

habita en los bosques de Notophagus, y presenta numerosos caracteres
vegetativos exclusivos que la diferencian de las restantes especies
patagbnicas. Sin embargo, en este caso el analisis del cariotipo no

permitid separar claramente a de F. purpurascens, ya Qque ho

presenta ninguna caracteristica cromosémica diferencial.

Alexeev (1984b) incluyd a F. purpurascens en el subgénero

Drymanthele considerado uno de los menos especializados del género

(Hackel 1882, Tzvelev 1971). F. purpurascens es ademas la especie

tipo de la seccidn Banksia Alexeev. Esta seccidn se caracteriza por
sus rizomas, presencia de escamas en las bases foliares, laminas con
costillas marcadas, lemmas con el Apice entero y apice del ovario
densamente piloso.

A esta seccidbn pertenecen ademas F. hawaiiensis Hitche.

(Alexeev 1984b) de las islas Hawaii, F. archeri de Tasmania y FE



mulleri Vickery de Australia (Alexeev 1987). La distribucidbn de esta
seccidn en el area del Pacifico concuerda con la de géneros de otras

familias como Collospermum Skottsb (Liliaceae), Nertera Banks et

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

Steenis y Van Balgooy 1966), y corresponde a la distribucidn
subantirtica del Pacifico (Van Balgooy 1971).

La relacidn de F. purpurascens con las restantes especies de la

seccion Banksia plantea la posibilidad de que esta especie no haya
llegado a la regidn patagdnica desde el Hemisferio Norte a través de
la Cordillera de los Andes, sino mediante dispersidn a larga
distancia o a través del continente Antartico, conectado con
Australia y América del Sur hace 50 millones de anos (Raven y

Axelrod 1975).

8.6.4 SUBGENERO Helleria Alexeev

F. contracta muestra caracteres altamente adaptados a
condiciones climaticas muy rigurosas como las hojas setaceas y 1las
panojas que permanecen parcialmente dentro de las vainas con flores

cleistdgamas (Tallowin 1977). Esta especie presenta una morfologla y

anatomia foliar similar a 1las especies mas especializadas del

subgénero Festuca por lo que en el fenograma general (Fig. 7.1) se
une al mismo grupo donde se encuentran F. magellanica v
F.simpliciuscula. Sin embargo, se diferenria claramente de estas

especies por sus grandes glumas gque 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,
conJjuntamente con la anatomia foliar, las anteras pequefias (1 mm) y
los ovarios glabros o escasamente pilosos sugieren que F. contracta

estaria relacionada con las 2 especies del subgénero Helleria
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(Alexeev 1980): F. livida (Kunth) Willd. ex Spreng. y F

Ademas de algunas diferencias en el tamafio de 1las glumas,

subgénero Helleria por su distribucién geografica. Mientras que F.

livida y F. casapaltensis viven en las cordilleras de Méjico y Pert

a mas de 4000 m.s.n.m. (Alexeev 18984a, Tovar 1972), F. contracta
muestra una clara distribucidn periantartica (Sur de Chile y
Argentina, Islas Malvinas, Islas Georgias, Islas Kerguelen e Isla
Macquarie; Lourteig y Cour 1963).

El recuento cromosbmico realizado en F. livida (Beaman y col.
1962) muestra que la especie tipo del subgénero Helleria es

tetraploide (2n=28). Por el contrario, los recuentos de F. contracta
al 1igual que el realizado por Bennett y col. (1982) de plantas de
las islas Georgias mostraron que esta especie es hexaploide. Moore

(1960), contd un taxdn de 1la isla Macquarie con 2n= ca. 170 al que

ontracta, pero gque probablemente se trate de otra

clasificd como F_
especie dado gque este namero supera en mas del doble al ndamero

maximo de cromosomas hallados en especies de Festuca del resto del

Las especies del Grupo D (Fig. 7.1) pertenecen al subgénero
Festuca, el mds numeroso y ampliamente distribuido de Festuca, y el
me jor representado en Patagonia. Estas especies se caracterizan por
sus hojas aciculadas cuya epidermis abaxial carece de estomas
(excepto F. simpliciuscula). Estas caracteristicas unidas a 1la
presencia de una capa subepidérmica continua de esclerénquima,
especialmente en el grupo de especies afines a F. pallescens,
constituyen especializaciones relacionadas posiblemente con las

extremas condiciones de sequia y temperatura de la Patagonia y alta

Cordillera.
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En Patagonia puedé&n delimitarse tres grupos de especies dentro
del subgénero Festuca (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 subgénero provienen del
Hemisferio Norte a través de la Cordillera de los Andes. Raven y
Axelrod (1974) incluyen a Festuca entre los géneros que pueden
haber 1llegado a América del Sur mediante estaciones en las cimas de
las montafias. Dicha migracidén se habria producido, segln estos

autores, principalmente durante el Pleistoceno, ya que previamente

existian grandes hiatos entre los habitats apropiados.

El andlisis morfoldgico y cromosdmico de esta especie endémica
de Sierra de La Ventana, mostrd que F. pampeana no estaria
relacionada con las otras especies nativas de Patagonia. En cambio,
seria afin a F. 1illoi, nativa de las Sierras Pampeanas y el NO de
Argentina. Ambas especles son muy similares no sbélo por su
exomorfologia (TUrpe 1969) sino también por su anatomia, ya que
ambas presentan cordones esclerenquimdticos aislados bajo la
epidermis abaxial Yy los haces vasculares pueden ser libres o con
trabas abaxiales (Fig. 7.4 N).

También 1la afinidad entre ambas especies parece estar apoyada

por los datos citolbgicos porque F. 1lilloi es octoploide 2n=56 y

presenta como F. pampeana un maximo de 10 nucleolos por célula
interfasica. F, lilloi y F. pampeana poseen cariotipos simétricos y
uniformes c¢on valores relativamente altos de CVR? Sin embargo,
ambos cariotipos difieren signifacativamente (p<0.01) en la

correlacidn largo-razdén de brazo, sugiriendo la existencia de

algunas diferencias cromosbmicas entre ambas especies.

(1)F. 1lilloi (7 placas metafAsicas): RAZ= 0.731, CVR= 0.218,

CVL= 0.156, COR= 0.570.
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8.6.5.2 GRUPO F.magellanica - F

simpliciuscula

Estas dos especies son afines por la morfologia 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 Seccidn Qvinae. Parodi (1953) coincide con este autor, e

incluye a F. magellanica en F ovina s.1. y considera a F

habitan la cordillera de
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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. rubra y F. ovina (Saint-Yves

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

Dubé 1985).

Parodi (1953) incluyd en F. ovina s. 1. aF

cabrerae Parodi y F. pyrogea. Sin embargo, este es un grupo

heterogéneo, pues el typus de F. cabrerae se observd la presencia de

pelos en el 4apice del ovario descripto originalmente como glabro,

observaciodn en la que también coincide Nicora (1978). Esta
caracteristica unida a otros caracteres morfoldgicos, y al estudio
cromosdmico de individuos de la localidad tipo de F. cabrerae

sugieren gque este material pertenece a F. pallescens var. sca

F. pyrogdea Spegazzini sdlo difiere de F. magellanica por la

pilosidad de las lemmas, por lo que algunos autores la consideran
una especie diferente (Parodi 1953, Nicora 1978, Matthei 1982),
mientras otros la han sinonimizado con . magellanica (Saint-Yves

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

F. pyrodgea sindnimo de F_

magellanica debido a que se han encontrado

tanto individuos con lemmas glabras como con distintos grados de
pilosidad conviviendo en las mismas poblaciones y tanto en los
citotipos hexaploides como octoploides.

Esta variacidn en la pilosidad de las lemmas encontrada en las

poblaciones de F. magellanica, quiza no tenga valor taxonbdmico, pero

es parte de la extensa varibilidad morfoldgica de esta especie. La
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heterogeneidad de este complejo se refleja ademas en los diferentes
niveles de ploidia, en el tamafio de los cromosomas con
constricciones secundarias y en el nimero de nucleolos. También se
observd la presencia de poblaciones cleistdgamas y chasmogamas.
Estas diferencias sugieren que posiblemente puedan delimitarse
varios taxones, aunque el caracter reticulado de 1los caracteres
mencionados dificulta la clasificacidn del complejo.

Por el contrario, las poblaciones analizadas de F.

simpliciuscula son mucho mas homogéneas tanto morfoldgicamente como
en el sistema reproductivo, ya que las tres poblaciones analizadas
resultaron cleistdgamas. Esta especie es hexaploide al igual que la
mayoria de los taxones del complejo F. rubra de Norte América

(Pavlik 1985).

Las especies de este grupo (Grupo D2 Fig. 7.1) presentan
evidencias de una diversificacion reciente, ya que es posible
encontrar tanto un gradiente casi continuo en la mayoria de los
caracteres morfolddicos como también individuos intermedios

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

diversificacidn reciente se apoya ademds en la uniformidad
cromosomica de estos 11 taxones (Fig. 3.3). Sin embargo hay algunas
diferencias estadisticamente significativas en 1la simetria y
uniformidad entre cariotipos gue indican que no deben descartarse

la existencia de rearreglos cromosdmicos en los procesos de
especlacidn dentro de este grupo. Por otra parte, se sabe que en
numerosos grupos de dgramineas, las translocaciones reciprocas han
jugado un papel destacado en los procesos de especiacidn (Hunziker y
Stebbins 1988).

Uno de 1los aspectos mas notables de este grupo es la
presencia de un ndmero inusualmente alto de cromosomas con
constricciones secundarias (10-14) que se corresponde con unha

variacidn similar de nucleolos por ntdcleo.
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A pesar de las numerosas similitudes citoldgicas observadas en
los 11 integrantes de este ¢grupo, pueden diferenciarse 5 subgrupos
principalmente sobre la base de sus caracteres morfoldgdicos: 1.- F.

acanthophylla ¥y F. tunicata; 2.- F. monticola, F. scabriuscula y F.

thermarum; .- F. cirrosa allescens allesce

scabra y F.

7.1).

El primero de estos subgrupos se encuentra a lo largo de 1la
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 gque se
obtuvieron hibridos artificiales, plantean dudas acerca de la
conveniencia de mantener ambos taxones como especies separadas.
Ambas especies serian las menos especializadas porque presentan
panojas muy desarrolladas y con numerosas espiguillas, similares a
las encontradas en los subgéneros menos especializados, como asi
también lAminas con haces trabados.

F. monticola, F. scabriuscula y F. thermarum, pertenecientes al

subgrupoc 2 habitan a 1lo largo de la cordillera al sur de las

especies del grupo anterior (Fig. 8.2), de las gue se diferencian
por el menor tamafio de sus hojas y panojas, por 1lo que podrian
considerarse mAs especializadas. F. ¢irrosa, Unica especies del

subgrupoc 3 , se halla restringida a las playas maritimas rocosas al
sur de los 52°S. Si bien presenta una anatomia foliar similar a las
especies del subgruo 2, se diferencia de las mismas por sus ligulas
y espiguillas mayores.

F. kurtziana, F. pallescens y F. pallescens var. scabra
(subgrupoc 4) muestran la distribucidn geografica mas amplia
observandose en el sur de la Patagonia un avance hacia el oeste de
F. pallescens (Fig. 8.2). Estas especies, a diferencia de los 3

grupos anteriores presentan laAminas de haces libres, considerado un

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

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

observadas en este grupo tanto en la disminucidén del tejido mecénico

de las laminas como en la contraccidn de las panojas. Esta tendencia

a la reduccidn del ndmero de espiguillas va acompafiada de un

incremento en el +tamafio de los antecios , como lo muestra la

correlacidn inversa entre ambas variables para los 11 taxones del

grupo (r=-0.33, p<0.001, n=99).
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Fig. 8.2. Distribucidn geografica de los subgrupos de éspecies

afines a F. pallescens. 1.-F. acanthophylla y F

y
pallescens, F. pallescens var. scabra y F. kurtziana; ¥

5.- F.dracillima y F. ventanicola (el subgrupo 3.- F.
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F.gracillima y F. ventanicola presentan, no obstante sus

similitudes morfoldgicas, marcadas diferencias cromosbmicas y se
hallan ademds geograficamente separadas. Mientras que F. dracillima
habita las regiones secas y frias de las estepas patagdnicas entre

los 50°y 55°S, F. ventanicola vive en las cimas rocosas de Sierras

de 1la Ventana a 400 m.s.n.m. (Fig. 8.2) No puede descartarse
entonces que la similitud fenética entre ambas especies se deba a un
fenbmeno de convergencia en la contraccidn de las hojas y panojas.
Las especies patagdnicas del grupo F. pallescens y especies
afines, se encuentran a su vez morfoldgicamente relacionadas a
especies que viven en las Cordillera extrapatagdonica. Estudios

citoldégicos en tres de estas especies del noroeste argentino, F.

argentinensis, F. chrysophylla y F. scirpifolia, mostraron que se

trata de hexaploides 2n=42 con un maximo de 10 nucleolos por ndcleo,
al igual que las especies patagdnicas. Aunque estos resultados son
preliminares, sugieren que este grupo de especies. patagdnicas
tendrian un origen comdn con estas especies del noroeste argentino.
Serla apresurado todavia establecer cual ha sido el sentido
migratorio de este exitoso grupo de especies. Sin embargo, la
distribucidon geografica de los taxones mas especializados sugieren

que la misma podria haber procedido de norte a sur.



CONCLUSIONES

Todas las especies patagdnicas analizadas en esta Tesis son
poliploides, la mayoria de 1los cuales son hexaploides. El
comportamiento meidtico 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 analisis estadistico, permitid detectar diferencias
altamente significativas entre ios mismos.

Particularmente importantes para establecer relaciones entre
especies resultaron los cromosomas con constricciones secundarias,
que mostraron una inusual variacidn tanto en numero como en
morfologia. Ademas 1la variacion en el ndmero de c¢romosomas con
constricciones secundarias se corresponde estrechamente con la del
numeroc maximo de nuclevulous.

La presencia de 10 a 12 NOR funcinales por nlicleo en mas de la
mitad de las especies patagdnicas, es un hecho poco frecuente que
se encuentra restringido al subgénero Festuca, uno de 1lo mas
especializados morfologicamente.

Tanto los parametros que caracterizan la simetria y uniformidad
de 1los cariotipos, como la morfologla y nldmero de cromosomas con
constricciones secundarias permitieron delimitar varios grupos de
especies. Este agrupamiento mostrard una alta congruencia con la
clasificacidn morfoldgica y particularmente con la derivada de los
caracteres reproductivos. En cambio el fenograma derivado de los
caracteres vegetativos mostrd una baja correlacidn cuando se 1lo
compard con aquel basado en los cromosomas como con el derivado de
todos los caracteres.

Estos resultados sugieren que los caracteres vegetativos deben
ser utilizados econjuntamente con los reproductivos si se 1intenta

establecer relaciones filogenéticas enlre especies. Sin embargo
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estos caracteres siguen manteniendo su importancia en la
identificacidn de las especies, aunque deberlia tenerse en cuenta la
plasticidad de los mismos.

Los analisis de congruencia, utilizando subcon juntos
independientes de caracteres, mostraron que las especies de Festuca

de Patagonia constituyen un grupo heterogéneo de especies, donde se

han delimitado 4 subgéneros: Mallopetalon, Drymanthele, Helleria y

Festuca. Sdlo el dltimo de ellos se encuentra constituido por mas de

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

pallescens, que representan mads de la mitad de los taxones de
Patagonia. Este grupo tiene una amplia distribucién geografica y sus
especies son dominantes en numerosas comunidades de esta regidn,

constituyendo excelentes pasturas naturales.



PERSPECTIVAS

Uno de 1los aspectos citoldgicos mads interesantes de las
especies de Festuca estudiadas en esta Tesis, es la inusual
variabilidad en el ndmero de nucleoclos por nicleo. Sin embargo 1la
tincidn argéntica utilizada sdlo revela aguellos NOR potencialmente
activos, obviando aquellos que se hallan reprimidos debido al
fendmeno de anfiplastia diferencial. Por ello seria importante
aplicar técnicas de hibridacidn in situ con genes ribosomales, las
que se hallan actualmente facilitadas por la posibilidad de
marcacidn con biotina (Maluszynska y Schwaizer 1989). Estas técnicas
permitirian determinar la extensidn del fendmeno de anfiplastia en
las especies de Festuca, y aportarian nuevos datos sobre el origen
poliploide de estas entidades.

También es importante dentro de este tema continuar con los
estudios de variacidn intraespecifica e intrapoblacional del ndmero
de nucleolos,tanto en F. magellanica como en F. pallescens vy
especies afines, ya que podrilan aportar evidencias sobre 1la
estabilidad del eievado niimero de nucleolos por nicleo observado
en estas especies. Ademas el inusual ndmero maximo de nucleolos por
nacleo (10-12) presentado por las especies afines a F. pallescens,
seduramente proporcionara informacidén sobre el origen y extensidn de
este grupo fuera de la Patagonia.

Otro aspecto muy interesante para continuar este trabajo es
encarar la produccidn de hibridos entre diferentes poblaciones de F.
pallescens y entre ésta y las especies afines. Estos hibridos
aportaran datos sobre las relaciones gendmicas en este complejo ¥y
permitiradn ademas seleccionar genotipos ventajosos desde el punto de
vista forrajero. Especialmente importante, en relacidn con estos dos
Gltimos aspectos, seria la realizacidn del cruzamiento entre F.

pallescens v F gracillima. En estas dos dltimas especies se planea

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

biosistemdaticos de las restantes especies sudamericanas de [Iestuca,

ya que las especies patagdnicas constituyen sdlo un extremo de

variacidn presente en América del Sur.

]

Jorge Dubcovsky Arturo J. Martinez

Doctorando irector de Tesis
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APENDICE A

Tabla de ejemplares medidos. Localidades, Colector y herbario donde
se encuentra depositado el material (% BAA, %X BACP).

Especie Localidad Colector
F.acanthophylla Chile, Valparaiso,Co. del Roble Garaventa 2261%

# Dub.: Dubcovsky

Prov.de Santiago, Chicauca

Los Andes, Los Maitenes

Los Maitenes

p—4 —

Colchagua

-2

Arg., Neuquén,

Valle A. Atreuco

—2 -2

Cajon de los Chenques

-2 4

Laguna Varvarco Campos

p— § -_—2

Mendoza, Malal-Hué

Arg, Sta.Cruz, Cabo Blanco
_s _, San Julian

_» _, Majaredo

_» _, Lago Argentino, Co. El
Calafate

_, L. Bs. As., Los antiguos
Chubut, Camarones
Pampa del Castillo

4 -

35 Km sur de Garayalde

pa— -—

Rio Negro, L. Gutierrez

_, Ea.Fortin Chacabuco

D&M. :

102

Lag. Epu-Lauquén

Dubcovsky y Martinez.

Espinosa s/nX
Z81l1lner 156%
ZS8llner 162%
Landbeck s/n%
Boelcke 10943%
Boelcke 11476 1/2x
Boelcke 13824%
Boelcke 14014%

Castellanos 36600x%

Correa 3344x
Correa 2707%
Maidana HP3490x

Sleumer 1177%

Correa 3619%
Soriano 1926%
Castellanos 7619%
Correa 3973%

3366%

Boelcke-Hunz.

Dub. # 42x%



.contracta

Arg., T.del Fuego, I. de los
Estados, Puerto Crosley

Pt. Vancouver
Caleta Luisa

I. de los Estados

1. de los Estados

I. de los Estados

Chile, Wellington Island, Pt.

Eden

_, Islas Wallaston, Pt. Caja

Arg., T.del Fuego, 1. de los
Estados, Pt. San Juliéan

s _» _, Puerto Cook

alrededores de Ushuaia
Glaciar Mastiales

L. Fagnano

dpto. Ushuaia,

Co. Dos Banderas

camino Mte. Cortés

4 - — |

Chile, Magallanes, I.

_, _, Porvenir

Arg., T.del Fuego, Lago Cami

pu—y oy }

—» _» _, Punta Segunda

s _, Rio Grande

Sta.Cruz, dpto. Gler-Aike

Ea. Moy Aike Chico

_» —» _» Ea.Killik Aike Norte

dpto Ushuaia, Co.Redondo

Riesco

Canal de Beagle, Remolino

15 km. camino L, Fagnano

Castellanos 12861%
Nicora 7241%
Castellanos 12865%
Bonarelli 108%
Bonarelli 172x
Bonarelli 108%

Godley 663%

Vervoorst 331x

Castellanos 12855x
Castellanos 12867x%
Grondona 7228%

Grondona 4336%

Correa-Raz.-Rey. snx*

Guifiazd 226%

Grondona 5609
Grondona 4201 1/2%
Pfister-Ric. 11833%

Barros 5757

Castellanos 7575%
Grondona 7497x
Grondona 7339%
Grondona 7133%

Hunziker 8277

CRP 3215%

CRP 3197x%



F. gracillima Arg.,Sta. Cruz, Ea. Killik Aike Latour CRP3206%
_ s _s» _, Mina del Rio Turbio Soriano 3376 X
Chile, Rio Verde, 150 km del

Estrecho de Magallanes Guifiazt 58x%

F.magellanica 8x Arg.,Neuquén, L. Huechulaufugen D&M.# 197%x

_, _s Co. Chapelco D&M. 183%x
Chubut, Cdon, Rivadavia D&M. 152%x

Santa Cruz, L. San Martin

Ea. La Tercera BACP 2859%x

_» _» Rlo Turbio D&M. 330%x
_ _» T. del Fuego, Boquerdn Ontivero 259%x%
- _: ., Boguerdn D&M. 308xx

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

F. magellanica 6x _, _, Ea. Los Flamencos Anchorena 3Xx
— _s» _, Ea. Los Flamencos Anchorena 4x%x
- _» _, Ea. Maria Beheti Collantes 1%x
- _» _, Ea. Maria Beheti Collantes 2%
- _» _» Ea. Maria Beheti Collantes 3%x
F.monticola Chile, LLanquihue, Sa. Sto.

Domingo Reichert 4x

- _, Cautin, dpto. Temuco
Volcan Llaima Ricardi 5304%
_ (TYPUS) _, Valdivia, Cordillera Pelada Philippil 1271%
Arg., Neugquén, Parque Nac. Nahuel
Huapi, Refugio Co. Colorado Diem 769%
_ —» _, Co. Chapelco Schajovskoy 130%
Lebn-Calderdn 904x
_ _s _, Lago Lacar, Co.Malo Leédn-Calderdn 1278x
_ _, _, L.Huechulaufgquen, Dawson-Schwabe 2593x
Co. Los Angeles

- _, _, Catan Lil, Sa. Chachil Rigolo-Agrasar 438%



Especie Localidad Colector

F.pallescens Arg., Rio Negro, Bariloche,

var.pallescens Co. Otto Dub. 51xx
_s _s _s Refugio Neumeyer Dub. 26%x

_(PARATYPUS)

_(TYPUS)

F.pampeana

Arg., Bs.

La

Co. Lopez

—_ e

_> _, Co. Catedral

_, Ea. Fortin Chacabuco

El Bolsdn

Neugquén, Co. Chapelco

Zapala

Sta.Cruz, San Julian

10 Km. Sur de Guarumba

P

Neuquén, Junin de los Andes

Pino Hachado
_s _. Puesto Gendarmeria
Bosque de Araucaria

-— -

Catan Lil

—2 —_—

_, Huechlaufquen, Orilla N,

Orilla S.

Bajada del Rahue
_.» Loncopué-Copahue
As., Sa. de

Co.

Ventana, Ventana, cumbre

faldeos inferiores

-— - p— }

estribaciones
Abra de la Ventana
_, _, Co. Bahia Blanca

Co. Cura Malal Grande

Monte Hermoso

Parodi 11538%

Dub. B60%x

Dub. 47%x

Parodi 13228x
Ledn-Calderdn 828%
Parodi 2729
Parodi 5746x

Ruiz Leal 27003x

Bram 2854%x%
Valla 3095%
Valla 3087%
Parodi 3190%
Giacobbi 12944x

Sorianoc 1304%

D&M. 196%x
D&M. 198%x
D&M. 211%x*
D&M. 226%%

Hauman HP 476%
Boelcke 9600%
Cabrera 5321x
Cabrera 4724x%
Boelcke 9518
Dub. 1% x

Scalax

Corette 17824x%



F.purpurascens

F.scabriuscula

F.simpliciuscula

mino Mte. Oliva

_» —» L. Fagnano

Chubut, Corcovado

Rio Negro, Lag. Frias
_» _, Bariloche

..» _, Lago Fonck
Neuquén, Ea. Fortin
Chacabuco

s _, I. Victoria

Pino Hachado

pu— -—

Arg.., Rio Negro, Cascada Los

Alerces
_, Neuquén, San Martin

de los Andes

-2 " J —

L. Aluminé

o —

Pino Hachado

p— -

- - -_—

—» _s L. Tromen

_, Neuquén, dpto. Minas,

Varvarco Campos,A. Benitez

4 -—2

—_

A. Turbio

-2 -2 —

Hua Hum a Lago Queii

dpto Norquin, Copahue

_,Chos Malal, A. Los Tabanos

Grondona 4216%
Guifiazd 227%
Soriano 3040%
Parodi 1872x%
Parodi 11771x%
Parodi 15554%

Dub. 53%x

Vallerini 2091x
Griuner 27%

Parodi 3180x%

Dub. 57x%x

Giacobbi 12974x
Giacobbi 12972%
Giacobbi 12977x
Cabrera 11266%
Giacobbi 12985x
Perez Moreau 37710%
Burkart 9617%
Dawson~-Schwabe 2230%

Cabrera 5123%

Boelcke 14238%
Calderdn-Rugolo 90x%
Cabrera 6157%
Boelcke 11344x

Boelcke 11322%



F.simpliciuscula

(TYPUS)

F.thermarum

F.ventanicola

_s Chubut, L. Futalaufquen
_, Sta.Cruz, Guer Aike,

Lag.Condor

—» _, Rio Fobsiles

_, Neugquén, entre Copahue
y Las Maquinitas

Copahue

-_— - —

Pino Hachado

p— - -

Paso de Atreuco

Chile, Nuble, Termas de Chillan

Chile, Aconcagua, Litoral de

Quintero
_, Coquimbo, Bosque de

Fray Jorge

La Dormida
Co. de Renca
Co. Manquehue

Embalse del Yeso

Arg., Bs. As., Tornquist, Sa.

de la Ventana, Co. Ventana

Cordillera del Viento,

Reg. Metropolitana, Cuesta

Buthe-Soriano 358%

Boelcke 12449x%

Dausen 1905%

Calderdn-Riugolo 62x
Calderdn-Rigolo 64x
Schauffele 9938%

Perez Moreau 37708%

Parodi 3195%

Ragonese 298x

Cabrera 3604%

Philippi 1351%

Espinosa 9927x

Mufioz-Cor. 1393(SGO)

D&M. 243%%

Looser 2790x

D&M. 247%x
D&M. 250%x
D&M. 251xx

Cabrera 5324x
Peralta 147
Haumanx

Cabrera 4738%






CARACTERES MEDIDOS EN EL ANALISIS FENETICO Y SU CODIFICACION

Tabla 1 Codificacidn

APENDICE B

de los caracteres

CAR

1-

2~

10- Presencia de pelos o papilas en

11~

ACTERES VEGETATIVOS

Rizoma.

Vernacion de la hoja.

Antocianos en la vaina.

Lbdbulos en el cuello de la vaina.

Presencia Yy pilosidad del pulvi-

nulo calloso en la base de

lamina.

la

Angulo de divergencia entre

eje de la vaina y el primer

centimetro proximal de la lamina.

Longitud de la lAmina (cm).

Longitud de la ligula (mm).

Aguil jones en la epidermis abaxial.

epidermis adaxial.

Presencia de células cortas
zonas intercostales de la

epidermis abaxial.

en

Ausente
Presente

Conduplicada
Convoluta

Ausente
Ausente o presente
Presente

Ausente
Presente

Ausente

Ausente o presente y glabro

Presente y glabro

Presente y pubescente

Glabra

' o agul jones infrecuentes
o aguijones frecuentes

Escabrosa

Pelos
Papilas

Ausente
Ausente o presente
Presente

N = O - O

= O

WN=O

W= O

- O



12- Estomas en epidermis abaxial. Ausente
Ausente o presente

13- Distancia entre epidermis abaxial
de la costilla principal y la
célula mas lejana (mm) (Aiken ¥y
col. 1985).
14- Ndmero de haces vasculares.
15- Trabas de esclerénquima. Ausente
Ausente o abaxial
Solo abaxial
Sblo abaxial o adabaxial
Adabaxial
16~ Porcentaje de traba: (ndmero de
trabas adaxiales + ndimero de
trabas abaxiales)/(nAmero de
haces x 2).
17- Banda de esclerénquima bajo 1la
epidermis abaxial. Discontinua
Generalmente discontinua
Discontinua o continua

Generalmente continua
Continua

18- Esclerénquima adaxial. Ausente
Generalmente ausente
Generalmente presente
Presente

CARACTERES REPRODUCTIVOS
19- Longitud desde la base de la planta
hasta el Apice de la panoja (cm).
20- Aguijones o pelos en ramas de la
panoja. Glabras
Glabras o escabrosas
Escabrosas

Escabrosas o pilosas
Pilosas

1.

1.

WN = O

B W= O

.5

5

.5

5



21-

22-

23~
24~

26~
27-

28~

29-

30-

31-

32-

33-

34-

35-

36-

37-

38-

Aguil jones o pelos en cafia bajo

panoJja. Glabras
Glabras o escabrosas
Escabrosas
Escabrosas o pilosas
Pilosas

Didmetro de la cafia en la base de

la panoja (mm).

Longitud de la panoja (cm).

Ndmero de espiguillas por panoja.

Nimero de nudos de la panoja.

Longitud de la espiguilla (mm).

Nimero de antecios por espiguilla.

Longitud del primer antecio (mm)

(sin arista).

Escabrosidad de la lemma. Glabras
Glabras o escabrosas

Escabrosas toda la superficie

Longitud de la arista (mm).
Longitud gluma 1 (mm).

Longitud gluma 1 / ancho total
gluma 1.

Porcentaje de individuos con mas
de 1 nervio en gluma 1.

Longitud gluma 2 en relacidn a la

longitud del antecio. Gluma < antecio
Gluma >= antecio

Longitud del segundo artejo (mm).

Escabrosidad de la raquilla. Glabra
Escabrosa

Longitud de las anteras (mm).
Permanencia de las anteras junto a
los cariopses maduros. Ausentes

Ausentes o presentes
Presentes

N~ O

0
1
2

= O

—



39- Longitud de las lodiculas (mm).

40- Presencia de cilias en el borde de

las lodiculas. Glabras 0
Ciliadas 1

41- Pilosidad del apice del ovario. Glabro 0
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 continuacibn se detallan en la Tabla 2 las medias de cada uno
de los caracteres, obtenidas a partir de todos 1los individuos

medidos por especie (Apéndice A).



09°0 08°0 08°0 LL°0 £8°0 89°0 6L°0 8L°0 6L°0 £8°0 L0 99°0 S8°0 9L°0 06°0 8°0 98°0 €L°0 £y
SZ°S ¥o°y 80°¥ 16°C £€6°¢ L9°t 00°% (128 4 L9y LTV ST°¢ og°e ST*¥ 6TV 0T’ ¢ s°e 0g°y 20y 4
00" T 00°T 00°T 00°C 00°T 00°¢ 00°¢ 00°C 00°¢ 00°T 00°0 00°0 0s°C 0o0°¢ 00°T 00°T 0s°C 00°T 184
00°0 00°0 00°0 00°0 00°0 00°0 00°0 00°0 00°0 00°0 00°0 00°0 0070 00°0 00°0 00°0 00°T 00°0 ot
T T €Tt 09°0 ©'T 60°T 60°T | 7Y 6C°T wT 20T L8°0 =T SE'T L6°0 0zt 0s°T 8T T 6¢
00°0 00°0 00°0 00°¢ 00°0 00°0 00°0 00°0 00°0 00°0 00°T N 00°0 00°0 00°C 00°0 00°T 00°0 8¢
sL°Y 69°¢ b9 e 68°0 T6°€ 62°¢ 12289 [43 ¥ 0s*v SL°E 8E°T 86°0 ve°C =30 4 06°0 LT°¢ 1208 4 5 204 LE
00°T 00°T 00°T 00°T 00°T 00°1 00°T 00°T 00°T 00°T 00°T 00°T 00°T 00°T 00°T 00°T 00°0 00°T ot
9zt SP°T S°1 o1 ST ™1 6€°T 99°T w1 £€9°T L1 9T°'T 8F°T 82°C 8E°T ReAN 't 88°T S¢
00°0 00°0 00°0 00°0 00°0 00°0 00°0 00°0 00°0 00°0 00°0 00°0 00°0 000 00°T 00°0 00°0 00°0 be
00°0 00°0 £T°0 00°0 0L°0 0T°0 00°0 070 0T°0 et 0 00°0 00°0 00°0 0z 0 0z°0 00°0 00°1 0070 X3
8Ty 96°¢"  8r°t se'e 6r°¢ 9t"b PTE 06°¢ 8e'd 0%°€ £€F e St broe XA 4 8T°S <Ly 09°¢ 8Z°¢€ (43
ST°S 143 4 69°¥ 9z°¢e $0°S 69°¢ €97y 69°v L0°S 86"V SE°E S6°C T 4 $0°¢S 99 6L°9 8S°9 pL € €
6C°0T 00°0 60°0 TN £T°T 8c 0 €5°0 $L°0 "1 08°0 T0°C T LS°0 88°T €T T ysC £0°0 (4"’ 1}3
00°0 00°T 00°T 00°T 00°T 00°T 00°0 00°0 00°0 00°T 00°T 00°T 00°0 00°0 00°¢ 00°¢ 00°¢ 00°0 62
SS°0T 08°9 LTL 1% 20 LT L L6°9 91°L L9 [4:} L0°L 6.°S 0s°S 8t°9 S8°8 8L"9 €E°6 (44K £8°9 8¢
88"y 00°9 88°b T 0z Y 06"y 00°9 oLy 09°p [4Al 4 08¢ €T°Y oc Y oL°e 0s°¢ 0c°¢ 0677 oS’y Y4
09°¥T SE°CT TL°TT LL9 LO°TT €L°0T LO°TT 9L°TT 9€°CT #$9°0T %°°8 00°8 BE'OT T6°CT (T°8 LT°ET  68°ZT 8BF'TT 92
TA 0T°ZT €£9°S 00°S 0T’8 oF°L L 08°L 99°9 TT°L 00°6 ov°L 08°9 09°¢ 00°6 TANA oc'e 09°6 (14
88°0T 98°y8 £9°ST 00°6 0L"TC  0S°¢E 8E"L 06°€C OT'LT vp'8T T9°CZT OF°L 09°LT 09°F% ob°2Z ST°¥T OT'9T 00°9S 74
96°0T 09°%C Tv°L se’e CS'TT  LS°CT B8S°ZT EP°TT  T6°6 S0°0T TGV v0°¢ Z8°6 6979 00°L 96°0T Tc°6 0€"LT €<
0L°0 £S°T 18°0 9%°0 8L°0 T6°0 28°0 S8°0 S8°0 6.°0 €s°0 SE°o ZL70 ey°o 260 Lo L6°0 T°T f44
00°T 00°0 00°0 00°0 00°T 00° 00°¥ 00°0 00°0 00°0 06°C 00°¢ 00°0 00°0 00°¢ 00°0 00°0 00°0 TC
00°¢ 00°¢ 00°¢ 00°¢ oo0°¢ 00°C 00°¢ 00z 00°2 00°¢ 00°¢ 06°¢ 00°¢ 00°C 0072 00°0 06°T 00°¢ 0z
0€°SE 00°S6 06°sg 00°8T 00°LFP 0S°8BS 2°9S  09°FS 06°9% OE°Ty 95°9Z OF'ET OS°€y D09°FE 00°€C OT'OF O0S°ES OL°LL 6T
00°0 00°0 00°0 00°T 00°0 00°T 00°0 00°0 oo°o 00°0 00°0 00°0 00°0 00°0 00°0 00°0 00°0 00°0 8T
00°¢ 00°¢ 00°¢ 00°2 00°C 00°¢ 00°T 00°Z 00°¢ oc-z 06°¢ oo°c (o] he4 00°¢ 00°¢ 00°¢ 00°0 00°Z LT
00°0 00°¢ 00°€ 00°0 00°t 0o°¢ c0°0 00°¢ 00°¢ 00°¢ 00°0 0070 00°C 00°T 00°T 00°€E 00°¢ 00°¢ 9T
00°T 00°¢ 00°C 00°0 00°¢ 00°0 oc°o oc'e ST 0072 00°T 00°0 00°¢ 00°T 00°0 00°¢ 00°0 00°¢ ST
00°0 09°89 0z°gs 00°0 00°8r 0£°S6 00°0T 0070 oco 0S°TS  00°0 00°0 oc o 00°0 00°0 08°7T9 Ov°6Y o0OE£°CL 28
00°0 00°Z 00°z 00°0 00°¢ 00°¢ 0S°0 00°0 00°0 002 0070 oc o 0C°0 00°0 00°0 0o0°c 00°¢ 00°¢ €1
00°S 0L°PT €T°8 00t 09°¢L 0Z°LT 00°S 00°8 0s°6 14 SL*% 08°p 0g’8 00°¢ 0L°s £€1°8 08°0T 09°€T T
00°0 00°0 00°0 00°0 00°0 00°0 00°0 00°0 00°0 00° T 00°0 00°0 00°0 00°0 00°0 00°0 0070 00°0 TT
00°0 00°2 00°T 00°T 00°€ 00°T 00°¢ 00°¢ 00°T 00° T 00°¢ 06°t 00°¢C 00°T 00°0 00°0 00°0 00°0 0T
00°0 00°C 00°T 00°0 00°1 00°0 00°0 00°¢ 00°2 00°T 0070 oo°c 00°¢ 00°0 00°0 00°T 00°0 0oc°T 6

00°¢ 00°T 00°T 00°C 00°T 00°0 00°0 00°T 00°T 00°T 00°C 00°¢ 00°¢ 00°0 00°T 00°0 00°0 00°T 8

0L°0 9L°0 8%°0 vs°o 6%°0 T6°0 S8°0 6v°0 0 0 ¥2°0 2o 65°0 ¥C 0 8g°0 ye'E veto co°0 L

00°0 00°¢ 00°T 00°T 00°T 00°T 00°1 00°T 00°T 00°T 00°1 00°T 00°¢ 00°0 00°0 00°0 00°T 00°C 9-
£5°8 SC°6C SL°TT ¥t 8L°9T TP°ST €€°LE 08°BT 6F°E€ET IT'ST TE°¥ 0L°¢g p6 6 6Z°8 £6°L bc°9Z Ov°TC 09°8C S

z6°0 6v°T £€6°0 €50 68°0 [A 4 82°0 v6°0 CT'T v T 85°0 6v°0 T'T £€9°0 L0 €0 T 1 9" T 4

88°C 08°LT SL°T 00°ST 0T'S 02°¥T 0070 02°ST 0£°ZCZ DOF'6 06°¥ 0T°s 0£"LS 09°¢F 0F°0 £T°C TT°¢ 09°S £

00°0 00°0 00°0 0070 00°0 00°T 00°0 00°D 00°0 00°0 bo°o 00°0 0T*D 00°0 00°0 00°0 00°0 00°0 4

00°0 00°0 00°0 00°T 00°0 00°T 00°0 00°0 00°0 00°0 00°0 0c°0 00°0 00°0 0070 00°0 00°0 00°0 T

NaA NaL 3HL . WIS ws uod Wed svd TNd NOUI 4 oW um \ i) NQO k- 0v0) P-4 oY IO

scoTfQTozION SexesoRIT) T ¥IqEl

113



APENDICE C

RECUENTOS CROMOSOMICOS DE Festuca POR CONTINENTE

Con el fin de analizar la distribucidn geografica de los
diferentes niveles de ploidia, se realizd una base de datos con los
recuentos de Festuca realizados entre 1930 y 1985 en cada
continente. Para ello se partid de los "Index to plant chromosome
numbers”, a los que se asigna un nldmero 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 incluyd ademds el atlas cromosdmico
de Festuca publicado por Borrill y col. (1976) al que se asignd el
numero 12.

Se eliminaron los recuentos pertenecientes al género Vulpia,
incluidos erronemente en Festuca. Tampoco se incluyeron las especies
publicadas sin nombre de autor ni aquellas en que no pudiera
establecerse el origen geografico del recuento.

Debido a 1la existencia de criterios contrapuestos en la
nomenclatura de numerosas especies, los recuentos se indicaron bajo
el nombre que fueron publicados en 1los catidlogos de ndmeros
cromosomicos. En el caso de presentar una especile mas de un recuento
se registrd cada ndmero diferente, por lo que el ndmero de recuentos

es mayor que el de especlies reconocidas.



RECUENTOS CROMOSOMICOS DE Festuca POR CONTINENTE

ESPECIE 2n BIBLIOGRAFIA
AFRICA
F. abyssinica Hochst. ex A. Rich. 28 128 10
F. arundinacea Schreb. 42 5 12
56 5 12
70 5 12
F. camusiana St.-Yves 28 12
F. coerulescens Desf. 14 5
F. costata Nees 28 1
F. hystrix Boiss. 14 11
F. longipes Stapf 42 1
F. mairei St.-Yves 28 136 12
F. pilgeri (L.) St.-Yves 28 1
F. scabra Vahl 28 1
F. simensis Hochst. ex A. Rich 28 8 10
F. yvesii Lit. 14 9

AMERICA CENTRAL

F. amplissima Rupr. ex Hemsl. 28 15
42 1
F. chiriguensis Swallen 28 8
F. dolichophylla Presl 42 5
E. hephaestophila Nees ex Steud 28 1
F. livida (H. B. et K.) Wild. 28 1
F. mirabilis Piper 28 6
F. tolucensis H. B. et K. 42 1



AMERICA DEL NORTE y GROENLANDIA

F. altaica Trin. 28 158911
(Sub F. scabrella Torr. ex Hook. )X (28) 1
F. arizonica Vasey 42 1
F. baffinensis Polunin 28 1345
F. brachyphylla Schultes et Schultes 28 1345
42 1345789
44 1
F. californica Vasey 56 1
F. campestrig Rydb. 56 11
(Sub F. scabrella var. major Vasey) (56)x 1
F. elmeri Scribn. et Merr. 28 1
F. hallii (Vasey) Piper 28 11
F. hyperborea Holmen ex Frideriksen 28 1
F. idahoensis Elmer 28 1
F. kingii (Wats.) Cassidy 56 1
F. minutiflora Rydb. 28 9
F. obtusa Bieler 42 19
F. occidentalis Hook. 28 1
F. ovina L. 14 15
F. prolifera (Piper) Fernald 50 1
c.70 5
F. rubra L. s.1. *x 42 1578911
49 135
63 1
F. saximontana Rydb. 36 5
42 159

% Segin Pavlik y Looman 1984.

¥ Eliminado recuento 2n=586 Segdin Dubé et al.
1985.



CONTINUACION RECUENTOS DE AMERICA DEL NORTE Y GROENLANDIA

ESPECIE 2n BIBLIGRAFIA
F. subulata Trin. 28 5
F. subuliflora Scribn. 28 1
F. thurberi Vasey 28 12
42 12
viridula Vasey 28 7
F. vivipara (L.) Sm. xkx 28 17
49 7
56 5
ASTA
F. altaica Trin. 28 145889 1011
F. arundinacea Schreb 42 8 9 12
F. auriculata Drob. 14 157889
F. azgarica E. Alexeev 42 8
F. baffinensis Polunin 28 258
F. brachyphylla Schultes et Schultes 28 18
42 2789
F. brevissima Jurtz. 14 6 8 9
E. buschiana (St.-Yves) Tzvel. 14 8
F. caucasica (Boiss.) Hack. et trautv. 42 11
E; coelestis (St.-Yves) Krecz. et Bobr. 42 1
F. cryophila Krecz. et Bobr. 28 1
42 1457889
F. cumminsii Stapf 56 8 9 10
F. djimilensis Boiss. et Bal. 28 8 9
F. drymeja Mert. et Koch 14 9

k% Eliminado recuento 2n=c.63 (Holmen 1964) segdn Frederiksen 1981.



CONTINUACION RECUENTOS ASIA

ESPECIE Z2n BIBLIOGRAFIA
F. duriuscula L. 14 1
F. extremiorientalis Ohwi 28 18 10 11
F. gigantea (L.) Vill. 28 8 9 10
42 589
F. hondoensis (Ohwi) Ohwi 14 9 11
F. hyperborea Holmen ex Fridericksen 28 7 9
42 8 9
F. Jjacutica Drob. 14 8 10 11
20 8
F. Jjaponica Makino 28 111
F. Jenissejensis Reverd. 28 8
F. kamtschatica (St.-Yves) Tzvel. 42 8
F. kashmiriana Stapf 42 8
56 8
F. kirilovii Steud. 42 1
E. kolymensis Drob. 14 5 8
42 11
F. komarovii Krivot. 28 8 11
F. kronenburgii Hack. 14 12
F. kryloviana Reverd. 28 9
42 9
70 1
F. lenensis Drob. 14 8
28 9
F. leptopogon Stapf 28 78 9 10
42 7
F. litvinovii (Tzvelev) E. Alexeev 28 11

F. modesta Steud. 14 8 9



CONTINUACION RECUENTOS ASIA

ESPECIE Zn BIBLIOGRAFIA
F. mollisima V. Krecz. et Bobr. 14 11
F. nutans (Malysch.) Tzvelev 14 8 11
F. ovina L. s.1. 14 4 58 9 10
28 8 9
42 8
F. parvigluma Steud. 28 111
F. polycolea Stapf 28 8 9 10
42 8 9 10
F. pratensis Huds. 14 58 9 12
F. probatoviae E. Alexeev 14 11
F. pseudovina Hack. 14 9
28 1
F. rubra L. s.1. 28 7
35 8
42 15789 10 11
44 9
56 1289 10 11
70 1
F. rupicola Heuffel 14 9
F. sclerophylla Boiss. et Hohen 42 1
F. skvortsovii E. Alexeev 42 8
F. sommieri Litard. 14 8
F. supina Schur 14 1
28 10
42 5
F. takedana Ohwi 28 11
F. tristis Kryl. et Ivanitzk. 14 9
F. tzvelevii Alexeev 28 8

119



CONTINUACION RECUENTOS ASIA

ESPECIE 2n BIBLIOGRAFIA
F. undata Stapf 28 7
42 7
56 6 89 10
F. valesiaca Schleich. ex Gaudin 14 8 9 11
28 7889
42 8 9
F. varia Haenke 14 1 8
28 18
F. violacea Schlecht. 14 5
F. vivipara (L.) Sm. 28 5 11
49 7
52 79
56 7 9
EUROPA
F. airoides Lam. 14 8
28 11
F. alpina Suter 14 7 11
F. altissima All. 14 178
42 1
F. amethystina L. 14 1
28 1
F. ampla Hack 23 6
28 5 8
42 16
56 1



CONTINUACION RECUENTOS EUROPA

ESPECIE 2n BIBLIOGRAFIA
F. arundinacea Scherb ¥ 28 15 12
42 157 11 12
F. baffinensis Polunin 28 9
F. beckeri (Hack.) Trautv. 14 9
F. boissieri Janka 14 11
F. borderei (Hack.) Kerguélen 14 1
42 9
F. brachyphylla Schultes et Schultes 28 9
42 9
F. burnatii St.-Yves 14 15
F. callieri (Hack.) Markgr. 14 9
28 9
F. capillata Lam. 14 5
F. capillifolia Dufour 14 9
F. carpatica F. G. Dietr. 28 5 7 8
F. cinerea Vill. 28 9
F. clementei Boiss. 14 5
F. cretacea T. Pop. et Proskor. 28 9
F. curvula Gaudin 56 9
F. diffusa Dumort. 42 10
56 10
F. dimorpha Guss. 28 7
F. distans Kunth 28 1
42 1
F. donax Lowe. 14 1 36
F. drymeja Mert. et Koch 14 58 9 10 11
F. durissima (Hack.) Kerguélen 42 g
F. duriuscula Hack. 42 156
F. duvalii (St.-Yves) Stohr 28 g

* No se tomaron los recuentos sub F. elatior.



CONTINUACION RECUENTOS EUROPA

ESPECIE 2n BIBLIOGRAFIA
F. elegans Boiss 28 5
F. eskia Ramond ex DC 14 579
F. fallax Thuill. 28 7 10
42 1
F. filiformis Pourret 14 18
F. flavescens Bell. 14 12
F. gallica St.-Yves 15 5
F. gautieri (Hack.) K. Richter 28 9
F. gigantea (L.) Vill. 42 156789 10 11
F. glacialis Miegeville 14 9 12
F. glauca Lam. 14 6 8
28 5
42 9
56 5
F. graeca (Hack.) Markgr.-Dannenb. 14 9
F. granatensis Boiss. 14 5
F. halleri All. 14 4 5811
F.hervieri (St.-Yves) Patzke 14 7
F. heteropachys (St.-Yves)Patzke ex 28 7 9
Auquier
F. heterophylla Lam. 28 179
42 1
F. hirtovaginata (Acht.) Markgr. - 42 10
Dannenb.
F. hyperborea Holmen ex Fridericksen 28 1
F. indigesta Boiss 42 9
56 9
F. intercedens (Hack.) Ludi ex Becherer 28 11
F. Jjuncifolia St.-Amans 56 1 7 10 11



CONTINUACION RECUENTOS EUROFPA

ESPECIE 2n BIBLIOGRAFIA
F. laxa Host 28 125
42 6
F. lemanii Bast. 42 7
F. longifolia Thuill. 42 1
F. nigrescens Lam. 42 7 10
F. niphobia (St.-Yves) Kerguélen 28 8
F. nitida Kit ex Schultes 14 9
F. norica (Hack.) K. Richter 14 9
28 9
42 g
F. ochroleuca Timb.-Lagr. 28 9
F. ophiolitica Kerguélen 28 8
F. ovina L. s.1. 14 13457889 1011
21 18
28 135789
35 1
42 13458
49 1458
56 12345
70 1458
F. pallens Host 14 7
28 5 7
F. paniculata (L.) Schinz et Thell. 14 157
28 157
42 157
F. penzasii (Acht.) Markgr.-Dannenb. 14 11
F. picta Kit. 14 7 9 11

g2



CONTINUACION RECUENTOS EUROPA

ESPECIE 2n BIBLIOGRAFIA
F. pirinica Horvat ex Markgr.-Dannenb. 14 11
F. polesica Zapal. 14 1 39 11
F. porecii Hack. 28 11
F. pratensis Huds. 14 15789 10 11 12
28 5 8 12
F. psammophilla (Hack. ex Celak) Fritsch 14 5
F. pseudodalmatica Krajina ex Domin 28 149
F. pseudodura Steudel 42 11
F. pseudoeskia Boiss. 14 5
F. pseudotrichophylla Patzke 42 9
F. pseudovina Hack. ex Wiesb. 14 19
28 1
F. puccinellii Parl. 42 9
F. pulchella Schrader 14 2
F. pumila Chaix 14 1
F. pyrenaica Reuter 28 9
F. richardsonii Hooker 42 1
F. rivularis Boiss 14 9
F. rubra L. s.1 14 1
28 1
42 1457889 10 11
46 1
47 1
49 9
53 1
56 15789 10
63 9
64 1
70 19

124



CONTINUACION RECUENTOS EUROPA

ESPECIE 2n BIBLIOGRAFIA
F. rupicaprina (Hack.) Kerner 14 111
F. rupicola Heuffel 42 9 11
F. saxatilis Schur 42 9
F. scariosa (Lag.) Ascherson et Graebner 14 11
F. silvatica Vill. 14 1
42 1
F. spadicea L. 14 2 11
42 5
F. stenantha (Hack.) K. Richter 14 11
F. stricta Host 28 1 10
42 11
56 11
F. sulcata (Hach.) Nym. 42 1 10
F. supina Schur 14 9
28 10
35 9
F. tatrae (Csakd) Degen 14 15
F. taurica (Hack.) A. Kerner ex Trautv. 42 g
F. tenuifolia Sibth. 14 1789
F. thracica (Acht.) Markgr.-Dannenb. 42 10
F. trachyphylla (Hack.) Krajina 14 9
28 19
42 19
F. uechtritziana Wiesbhb. 28 7
F. vaginata Waldst. et Kit. ex Willd 14 15
F. valesiaca Schleich ex Gaudin 14 1 9 11
28 1

42 1911



F. varia Haenke 14 12

28 5 7
42 8
F. vasconcensis (Markgr.-Dannenb.) 42 8
Auquier et Kerguélen
F. versicolor Tausch 14 5 8
28 10
F. violaceae Bell. 14 1
F.vivipara (L.) Sm. 21 14
27 9
28 19
42 9
49 9
56 g
F. xanthina R. et S. 14 5
OCEANTA
F. coxii (Petrie) Hackel ex Cheesem. 56 5 10
F. littoralis Lavill. 28 10
F. matthewsii (Hackel) Cheesemn. 42 5 10
F. multinodis Petrie et Hackel 56 5 10
F. novae-zelandiae (Hackel) Ckn. 42 5 10




nia
del Norte

Central

5
32

8

20
44

62

40
19
38



