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IntroduccIón

La poliploidización sexual como resultado de la 
unión de gametos no reducidos, es considerada el 
principal mecanismo de origen de nuevos poliploides 

en las poblaciones naturales de plantas (Harlan 
& de Wet, 1975; de Wet, 1980; Camadro, 1986, 
1994; Bretagnolle & Thompson, 1995;Ramsey & 
Schemske, 1998). Debido a fallas en la meiosis, en 
dichos gametos el número cromosómico no se reduce 
(2n) o incluso se duplica (4n) (Mercieret al., 2001, 
2003; Agasheet al., 2002; Boatenget al., 2008; d´ 
Erfurt et al., 2008, 2009, 2010; Brownfield & Köler, 
2011; Schatlowski & Köler, 2012). Por lo tanto, al 
intervenir en la fecundación, dan lugar a la formación 
de individuos poliploides en uno (poliploidización 
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Resumen: La unión de gametos 2n ha tenido un importante papel en el origen de los poliploides de 
Turnera sidoides. Sin embargo, como en este complejo la tasa de formación de neopoliploides es baja, 
el establecimiento de los mismos constituiría una etapa crítica. Considerando que la dinámica evolutiva 
de los poliploides depende en gran medida de la frecuencia de producción de gametos 2n, dicha etapa 
podría ser superada si la capacidad de los diploides de producir estos gametos es transmitida a la 
descendencia. En este marco, se analizó la progenie de cruzamientos experimentales entre productores 
y no productores de gametos masculinos 2n de T. sidoides. Los resultados mostraron que la capacidad 
de producir gametos 2n estaría regulada por un gen con dos alelos, uno de ellos completamente 
dominante sobre el otro, siendo el carácter recesivo. La variación en la frecuencia de los gametos 2n y 4n 
sería atribuida a diferencias en la expresión génica. La posibilidad de transmitir la capacidad de producir 
gametos masculinos 2n a la progenie, contribuiría a aumentar tanto las tasas de formación como la 
probabilidad de que ocurran cruzamientos entre individuos productores de estos gametos, favoreciendo 
el establecimiento de neopoliploides en las poblaciones diploides del T. sidoides.

Palabras clave: Turnera sidoides, gametos masculinos no reducidos, poliploidía, cruzamientos 
experimentales.

Summary: Analysis of the progeny of unreduced male gametes producers and non-producers of 
Turnerasidoides (Passifloraceae). The union of 2n gametes has played an important role in the origin 
of polyploids of Turnera sidoides. Notwithstanding, owing to the lower rate of neopolyploid formation in 
this complex, their establishment constitute a critical step. Considering that the evolutionary dynamics 
of polyploids depends in great part on the frequency of 2n gametes production, such step would be 
overcome if the capacity of 2n gametes production is transmitted to the progeny. In this context, the 
progeny of experimental crosses between producers and non producers of 2n gametes of T. sidoides was 
analyzed. The results showed that the capacity of 2n gametes production would be regulated by one locus 
with two alleles, one of them completely dominant, being the trait recessive. The variation in the frequency 
of 2n and 4n gametes detected in the progeny would be attributed to differences in gene expression. The 
possibility of transmitting to the progeny the capacity of 2n male gametes production, would contribute to 
enhance the rate of polyploid formation as well as the likelihood of crossings between producers of the 2n 
gametes, favoring the establishment of neoplyploids in diploid populations of T. sidoides.
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sexual bilateral) o dos pasos (poliploidización sexual 
unilateral) (Ramsey & Schemske, 1998).

Debido a la importante función de los gametos no 
reducidos en el origen de los poliploides así como 
en el mejoramiento vegetal, numerosos trabajos 
se han centrado en la detección de dichos gametos 
(Mendiburu & Peloquín, 1977; Parrot & Smith, 
1985; Orjeda et al., 1990; Pan et al., 2004; Dewitte 
et al. 2009; De Haan et al., 1992; De Storme et al., 
2011, 2013; Veerle et al., 2002).Asimismo, debido 
a que la tasa de formación de poliploides depende 
de la frecuencia de producción de gametos no 
reducidos (Bretagnolle & Thompson, 1995; Ramsey 
&Shemske, 1998), el análisis de la producción de 
este tipo de gametos también resulta relevante para 
la compresión de los factores que influyen en el 
establecimiento de los poliploides y en la dinámica de 
las poblaciones mixtas diploide-tetraploide (Levin, 
1983; Fowler & Levin, 1984). En este sentido, se ha 
sugerido que tanto los factores genéticos (Hermsen, 
1984; Veilleux, 1985; Bretagnolle & Thompson, 
1995; Qu & Vorsa, 1999; d’Erfurth et al., 2008) 
como los ambientales (Maizonnier, 1976; Veilleux 
& Lauer, 1981; Kaul & Murthy, 1985; Watanabe 
& Peloquín, 1989) pueden influir en la producción 
de los gametos no reducidos y, en consecuencia, 
en la probabilidad de origen de neopoliploides por 
poliploidización sexual. Por otra parte, debido a que 
se trata de un carácter heredable (Mc Coy, 1982; 
Parrot & Smith, 1985; Tavoletti et al., 1991; Ortiz & 
Peloquín, 1992; Ortiz, 1996), la posibilidad de que 
los individuos diploides productores de gametos no 
reducidos transmitan la capacidad de producir dichos 
gametos a la progenie, también podría aumentar la 
probabilidad de origen y de establecimiento de los 
neopoliploides en las poblaciones naturales.

Turnera L. (Passifloraceae) constituye un 
modelo adecuado para investigar la dinámica 
evolutiva de los poliploides, ya que la poliploidía 
constituye un fenómeno muy frecuente en este 
género. Aproximadamente el 59% de las poblaciones 
analizadas hasta el momento son de origen poliploide, 
hallándose desde triploides hasta decaploides 
(Fernández, 1987; Solís Neffa & Fernández, 2000, 
2001; Solís Neffa et al., 2004; Elías et al., 2011; 
Kovalsky & Solís Neffa, 2012). Los estudios 
citogenéticos en diversas especies mostraron que 
existen tanto alopoliploides como autopoliploides 
(Fernández, 1987; Fernández & Arbo, 1990, 2000a y 
b; Solís Neffa, 2000).

La poliploidización sexual ha tenido un importante 
papel en la dinámica evolutiva de los poliploides de 
Turnera, habiéndose detectado la producción de 
gametos no reducidos en poblaciones naturales 
diploides de diferentes especies (Panseri et al., 
2008; Lazaroff et al., 2010; Kovalsky & Solís Neffa, 
2012) y en híbridos interespecíficos (Fernandez & 
Arbo, 1990; Fernández et al., 2010). En particular, 
en el complejo autopoliploide T. sidoides L. (x= 7) 
se ha investigado exhaustivamente la producción 
de gametos no reducidos en poblaciones naturales 
(Kovalsky, 2012; Kovalsky & Solís Neffa, 2012). 
Dichos estudios demostraron que la producción 
de gametos no reducidos no es infrecuente en este 
complejo y en el género. Asimismo, teniendo en 
cuenta que algunas plantas poseen la capacidad 
de producir este tipo de gametos mientras que 
otras no y, que las plantas que fueron identificadas 
como productoras en el campo mantuvieron la 
capacidad de producir gametos no reducidos luego 
de dos años de cultivo en condiciones homogéneas 
de invernáculo, se ha sugerido que la producción de 
gametos masculinos no reducidos estaría regulada 
genéticamente. Por otra parte, dado que la tasa 
estimada de formación de neopoliploides en T. 
sidoideses baja, el establecimiento de los mismos 
constituiría una etapa crítica (Kovalsky & Solís 
Neffa, 2012). En estas circunstancias, si la capacidad 
de los diploides de producir gametos no reducidos 
es transmitida a la descendencia, el aumento de 
los cruzamientos entre individuos relacionados 
productores de gametos no reducidos podría 
favorecer el establecimiento y la persistencia de los 
neotetraploides en las poblaciones diploides de T. 
sidoides.

Sobre la base de estos antecedentes y a fin de 
contribuir a la comprensión de los mecanismos 
de origen y establecimiento de neopoliploides, 
en este trabajo se analiza la producción de 
gametos masculinos no reducidos en la progenie 
de cruzamientos experimentales realizados entre 
individuos productores y no productores de gametos 
masculinos no reducidos de T. sidoides.

mAterIAles y métodos 

Se llevaron a cabo cruzamientos experimentales 
entre individuos productores y no productores de 
gametos masculinos no reducidos provenientes de 
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la población S215 de Turnera sidoides subsp. carnea 
(Cambess.) Arbo, localizada en la ruta 123 y el 
río Miriñay (29º 33’44,0” S, 57º 30’40,0” O, 66 
m s.n.m.), en el departamento de Mercedes de la 
provincia de Corrientes (Argentina). El ejemplar 
testigo (Solís Neffa & Seijo 960) se encuentra 
depositado en el Herbario del Instituto de Botánica 
del Nordeste (CTES). Algunas plantas fueron 
transportadas a la ciudad de Corrientes donde 
se cultivaron bajo condiciones controladas en el 
invernáculo del mismo instituto. Se seleccionó 
esta población, debido a que en estudios previos se 
detectó una alta producción de gametos masculinos 
no reducidos (Panseri et al., 2008; Kovalsky & 
Solís Neffa, 2012) y se analizaron los mecanismos 
citológicos que conducen a la formación de estos 
gametos (Kovalsky et al., 2014). 

Cruzamientos controlados
Teniendo en cuenta que T. sidoides es distila 

(Arbo, 1985) y que los cruzamientos legítimos, es 
decir los que se producen entre flores longistilas (L) 
y brevistilas (B) son los únicos viables (Solís Neffa, 
2000), se seleccionaron plantas L y B productoras 
de gametos masculinos reducidos (n) y altas 
productoras de gametos masculinos no reducidos de 
la población S215 para llevar a cabo los cruzamientos 
recíprocos. Para la obtención de la F2, se llevaron a 
cabo cruzamientos entre plantas L y B productoras 
de gametos masculinos reducidos y no reducidos 
de la F1.

Aunque T. sidoides es autoincompatible (Solís 
Neffa, 2000), las flores de las plantas utilizadas 
como progenitores femeninos fueron castradas 
previamente a la polinización con el polen de la 
planta seleccionada como progenitor masculino. 
Las flores polinizadas se marcaron con una etiqueta 
indicando el número de cruzamiento y los frutos 
en desarrollo se encerraron en una bolsa de tul de 
malla fina para asegurar la cosecha de las semillas.
Las semillas obtenidas se sembraron en macetas 
individuales y los individuos resultantes fueron 
transplantados luego de haberse desarrollado el 
primer par de hojas. 

Tanto para la obtención de la F1 como de la F2, 
el número de flores polinizadas fue diferente para 
cada tipo de combinación parental empleada en los 
cruzamientos, dependiendo de la disponibilidad de 
plantas y de la floración simultánea de las plantas 
L y B.

Nivel de ploidía de la progenie
El nivel de ploidía de la progenie fue estimado 

por citometría de flujo a partir de hojas de los 
individuos adultos siguiendo las recomendaciones 
para la preparación de las muestras de Partec UV 
kit CyStain Precise P (05-5002). Se colocaron 
0,5 cm2 de hojas frescas en una cápsula de Petri 
con cantidades comparables de hojas de la planta 
empleada como patrón (el individuo S215-48) 
cuyo nivel de ploidía fuera estimado previamente 
por recuentos en meiosis (Kovalsky & Solís 
Neffa, 2012). Tras añadir 0,5 ml de buffer de 
extracción las muestras fueron trituradas con una 
hoja de afeitar. Después de 2 min de incubación, 
el homogenado fue filtrado a través de una de 
malla de nylon de 50 μm de apertura y colocadas 
en un tubo donde se añadieron 1,5 ml de buffer 
de tinción DAPI (4´,6-diamidino-2-fenilindol). La 
mezcla fue incubada durante 2 min a temperatura 
ambiente y luego analizada. Se midió la intensidad 
de fluorescencia de los núcleos teñidos con DAPI 
mediante un citómetro de flujo Partec PA II 
(PartecGmbH, Münster, Alemania) con el detector 
funcionando a 355 nm. Se midieron alrededor de 
5000 núcleos por muestra. El nivel de ploidía de 
cada muestra se estimó comparando el pico de ADN 
de dicha muestra con el pico del patrón. El análisis 
de los datos se realizó mediante el software PA II 
PartecFlomax.

Producción de gametos masculinos no reducidos en 
la progenie diploide

En la progenie diploide, los productores 
de gametos masculinos no reducidos fueron 
detectados mediante el análisis del tamaño de 
los granos de polen. Para tal fin, los mismos 
fueron extraídos de las anteras y coloreados con 
carmín glicerina (1:1). Debido que en T. sidoides 
el tamaño del polen varía entre las flores L y B 
(Solís Neffa, 2000; Panseri, 2011), el análisis 
fue realizado de forma independiente en ambos 
tipos florales. A partir de los datos obtenidos, 
se estimaron las frecuencias de individuos 
productores y no productores de gametos 
masculinos 2n. 

En los individuos productores, se estimó 
la frecuencia de producción de gametos no 
reducidos. Para ello, en primer término, se 
midieron 150 granos por antera en cada una de 
las cinco anteras de tres flores por individuo. 
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Para cada grano se estimó el tamaño empleando 
el índice Em; i.e. la distancia entre el ángulo 
apertural y el punto medio del lado opuesto (Van 
Campo, 1957). A partir de estas mediciones, se 
calculó para cada planta: la media, la desviación 
estándar y la distribución del tamaño de polen. 
Posteriormente, todos los granos de polen de 
cada antera fueron clasificados según su tamaño 
en tres clases: normal, gigante o 2n (tamaño 1,25 
veces superior al valor promedio del individuo) 
y jumbo o 4n (tamaño 1,50 veces superior al 
valor promedio del individuo). Luego, para cada 
individuo analizado, se estimó la frecuencia de 
las tres clases de polen dividiendo el número de 
granos normal, gigante y jumbo por el número 
total de granos de polen. El valor promedio de la 
producción de gametos no reducidos en plantas L 
y B de la progenie fue comparado con el de sus 
progenitores mediante un análisis de la varianza 
(ANOVA) con un nivel de significación del 5 % 
(α=0,05).

Finalmente, se analizó el ajuste de las 
frecuencias de individuos productores y no 
productores observadas en la progenie, a las 
esperadas bajo dos modelos alternativos de 
herencia mediante un test de X2 de bondad de 
ajuste. Las hipótesis a comprobar fueron que la 
capacidad de producir gametos masculinos no 
reducidos depende de un locus con dos alelos, 
uno de ellos completamente dominante sobre el 
otro, estando el carácter determinado por un alelo 
recesivo (hipótesis 1) o por un alelo dominante 
(hipótesis 2).

Los análisis estadísticos fueron realizados 
empleando el programa Infostat versión 2014 (Di 
Rienzo et al., 2014).

resultAdos

Cruzamientos controlados
Los resultados de los 133 cruzamientos 

realizados se muestran en la Tabla 1 y en la Fig. 1.

Nivel de ploidía de la progenie
Tanto en la F1 como en la F2 se hallaron individuos 

diploides, pero en la F2 en los cruzamientos en los 
cuales ambos progenitores eran productores de 
gametos masculinos no reducidos, además de 
diploides también se detectaron triploides (Tabla 1). 

Producción de gametos masculinos no reducidos
El tamaño promedio del polen fue mayor en la 

F2, comparado con la F0 y la F1. En los parentales, 
el tamaño promedio del polen fue de 38,60µm ± 
4,90 µm (29,40 µm - 50,96 µm) en las flores L y 
45,88 µm ± 4,25 µm (31,36µm - 68,60 µm), en 
las B. En la F1 el tamaño promedio del polen fue 
de 37,66 µm ± 4,33 µm (29,40 µm y 58,80 µm) 
y 47,76 µm ± 3,85 µm (33,32 µm - 72,52 µm) en 
las flores L y B, respectivamente. Finalmente, en 
la F2 el tamaño promedio del polen de las flores 
L fue de 38,72 µm ± 5,38 µm (29,40 µm - 60,76 
µm) y en las B fue de 46,92 µm ± 4,26 µm (31,36 
µm - 72,52 µm).

El porcentaje de productores de gametos no 
reducidos y la frecuencia de producción de 
los gametos n, 2n y 4n de los parentales y las 
generaciones F1 y F2 se muestran en la Tabla 1. En 
ambas generaciones, se hallaron plantas (L y B) 
productoras de gametos masculinos no reducidos. 
Se detectaron diferencias significativas en la 
frecuencia de producción de gametos no reducidos 
entre los individuos parentales y la progenie, 
en ambos tipos florales (L: F= 3,89 p=0,04; B: 
F=145,5 p < 0,0001). En general, el porcentaje 
individuos productores y de frecuencia de 
producción de gametos masculinos no reducidos 
fue mayor en la F2. Asimismo, tanto en la F1 como 
en la F2, los mayores porcentajes de individuos 
productores y de gametos 2n y 4n se obtuvieron 
en los cruzamientos en los cuales el progenitor 
masculino o ambos, eran productores de gametos 
masculinos no reducidos. Tanto en la F1 como en 
la F2, en la mayoría de los individuos productores 
se detectaron tanto gametos 2n como 4n, excepto 
en los individuos productores de la progenie de 
los cruzamientos en los cuales el productor de 
gametos masculinos no reducidos fue el progenitor 
femenino, los que sólo produjeron gametos n 
y 2n, pero no 4n. Los mayores porcentajes de 
individuos productores así como de gametos 2n 
y 4n producidos por individuo fueron observados 
en los cruzamientos de la F2 en los que ambos 
progenitores eran productores de gametos 
masculinos no reducidos.

El análisis del ajuste de los valores observados 
a las proporciones esperadas bajo los dos modelos 
alternativos de herencia, reveló que para la hipótesis 
1 (carácter recesivo) X2= 0,0066; mientras que 
para la hipótesis 2 (carácter dominante) X2= 69,36. 
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Tabla 1. Variación de la frecuencia de producción de gametos masculinos no reducidos en F0, F1 y F2 de 
cruzamientos experimentales en Turnera sidoides subsp. carnea.

F0 F1 F2

Cruzamiento n × 2n 2n × n 2n × 2n n × 2n 2n × n 2n × n
Número de 

cruzamientos 20 18 21 16 18 40

Nivel de ploidía de la 
progenie (%)

2x 100 100 100 100 100 100 93,06

3x 0 0 0 0 0 0 6,94

Productores de 
gametos 2n (%) 40 25 66 50 50 100

Tipo de gametos 
producidos (%)

n 98,64 94,59 99,11 94,33 88,8 99,35 90,96

2n 1,26 5,3 0,89 3,99 7,9 0,65 2,88

4n 0,1 0,11 0 1,68 3,3 0 6,16

Fig. 1. Variación del tamaño del polen en los progenitores y en la progenie de plantas productoras de 
gametos no reducidos de Turnera sidoides. A, B y C, Flores longistilas. A, F0. B, F1.C, F2. D, E y F, Flores 
brevistilas. D, F0. E, F1. F, F2.
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dIscusIón

Los resultados obtenidos de los cruzamientos 
experimentales entre individuos productores y no 
productores de gametos masculinos no reducidos 
demuestran que, en T. sidoides, la capacidad de 
producir gametos no reducidos está regulada 
genéticamente, aunque diferencias en la expresión 
génica determinarían la variación en la frecuencia 
de producción de gametos masculinos no reducidos 
detectada en la progenie.

Diversas investigaciones demostraron que la 
formación de los gametos no reducidos en plantas 
está regulada por genes mutantes, que pueden actuar 
durante la cariocinesis de la meiosis (Ramanna, 
1983, 1992; Hermsen, 1984; Parrot & Smith, 1985; 
Kaul & Murthy, 1985; Veilleux, 1985; Katsiotis & 
Forsberg, 1995; Mercier et al., 2001, 2003; Agashe 
et al., 2002; Boateng et al., 2008; d’ Erfurth et 
al., 2008; d’Erfurth, 2009; Erilova et al., 2009; 
Schatlowski & Köler, 2012), la citocinesis (Mc 
Coy, 1982; Tavoletti et al., 2000) o en las distintas 
etapas del ciclo celular (Brownfield & Köler, 2011; 
Schatlowski & Köler, 2012). Dichos mutantes 
son generalmente recesivos, aunque en Musa L. 
(Ortiz, 1996) la capacidad de producir gametos no 
reducidos estaría determinada por un alelo mutante 
dominante. La mayoría de los mutantes meióticos 
actúan tanto en la microsporogénesis como en la 
megasporogénesis (Jongedijk & Ramanna, 1988, 
1989; Jongedijk et al., 1990;Erilova et al., 2009), 
aunque algunos sólo operan en la microsporogénesis 
(d´Erfurth et al., 2008). Asimismo, se ha sugerido 
que cada uno de los mecanismos citológicos por 
los cuales se forman los gametos masculinos no 
reducidos, estaría controlado por un gen con un 
alelo mutante recesivo. Los individuos que son 
homocigotos recesivos en más de uno de esos 
loci, producirían gametos no reducidos por más de 
un mecanismo, aunque en cada célula madre del 
polen solamente se expresaría uno de ellos (Mok 
& Peloquín, 1975; Katsiotis & Forsberg, 1995; 
Schatlowski & Köler, 2012). 

En T. sidoides, las proporciones de productores 
y no productores observados en las generaciones F1 
y F2 sugieren que la capacidad de producir gametos 
masculinos no reducidos estaría regulada por un 
gen con dos alelos, uno de ellos completamente 
dominante sobre el otro, estando el carácter 
determinado por el alelo recesivo. Sin embargo, 

dado que algunos individuos de T. sidoides sólo 
producen gametos masculinos n y 2n, mientras 
que otros producen gametos n, 2n y 4n, y que se ha 
demostrado que diferentes mecanismos citológicos 
estarían implicados en la formación de dichos 
gametos (Kovalsky et al., 2014), es posible que 
cada uno de estos mecanismos esté regulado por 
un gen y que la producción de gametos 2n y/o 4n 
se deba a la presencia en homocigosis de los alelos 
recesivos en uno o más de dichos genes.

Asimismo, la variación en la frecuencia de los 
gametos 2n y 4n producidos por los individuos 
diploides de T. sidoides puede ser atribuida a 
diferentes factores. Se ha sugerido que los mutantes 
meióticos que determinan la producción de gametos 
no reducidos pueden presentar distintos grados 
de penetrancia y expresividad (Maizonnier, 1976; 
Veilleux & Lauer, 1981; Veilleux et al., 1982; 
Hermsem, 1984; Veilleux, 1985; Kaul & Murthy, 
1985; Watanabe & Peloquín, 1989; Bretagnolle & 
Thompson, 1995). Por ejemplo, el mutante meiótico 
ps de las especies tuberosas diploides del género 
Solanum L., tiene penetrancia incompleta (Mok & 
Peloquín, 1975) y su expresión puede ser afectada 
por la acción génica complementaria de, al menos, 
dos alelos modificadores dominantes con efectos 
aditivos (Ortiz & Peloquín, 1992). En Trifolium 
pratense L. y en Petunia Juss. se comprobó que un 
gen sería el responsable de la formación de polen 
2n y que entre cuatro a seis genes modificadores 
controlarían su frecuencia (Maizonnier, 1976; 
Parrot & Smith, 1985; Jongedijk et al.,1990); 
mientras que en Medicago sativa L. se sugirió que 
los genes responsables de la formación de polen 
jumbo tendrían un efecto pleiotrópico (Veronessi 
et al., 1990). Además, en otras especies se ha 
demostrado que la frecuencia de producción de 
gametos no reducidos sería en parte dependiente 
del genotipo y del ambiente (Maizonnier, 1976; 
Veilleux & Lauer, 1981; Kaul & Murthy, 1985; 
Veilleux, 1985; Watanabe & Peloquín, 1989). Por lo 
tanto, la variación en la frecuencia de producción de 
gametos no reducidos masculinos entre individuos, 
entre flores del mismo individuo, e incluso entre las 
anteras de una misma flor observada en T. sidoides 
podría ser el resultado de la acción de un gen con 
penetrancia incompleta y expresividad variable. 
Sin embargo, dado que se ha sugerido que las altas 
temperaturas ocurridas en algunos meses durante 
el período de floración de T. sidoides afectarían la 
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microsporogénesis, aumentando la frecuencia de 
producción de gametos masculinos no reducidos 
(Kovalsky & Solís Neffa, 2012), la expresión 
de los genes responsables de la formación de 
dichos gametos sería parcialmente dependiente del 
ambiente.

Por otra parte, considerando que la dinámica 
evolutiva de los poliploides depende en gran 
medida de la frecuencia de producción de 
gametos no reducidos (Fowler & Levin, 1984), 
el hecho de que en T. sidoides esta capacidad sea 
heredable aumentaría la probabilidad de origen y 
establecimiento de neopoliploides dentro de las 
poblaciones diploides del complejo.

En las Angiospermas, las poblaciones poliploides 
se habrían originado a partir de individuos 
poliploides aislados originados por poliploidización 
sexual en las poblaciones diploides (Harlan & De 
Wet, 1975). Una vez surgido un neopoliploide, 
la producción de las generaciones siguientes 
de poliploides, la frecuencia y composición de 
citotipos depende de factores tales como el sistema 
reproductivo y el grado de aislamiento reproductivo 
entre los citotipos (Ramsey & Shemske, 1998). En 
las especies autógamas, los neotetraploides pueden 
producir progenie tetraploide por autofecundación; 
mientras que en las especies alógamas, la segunda 
generación de tetraploides se puede producir por 
cruzamientos entre tetraploides originados en 
eventos independientes. Alternativamente, si el 
aislamiento reproductivo entre los citotipos no es 
muy fuerte, las retrocruzas con los progenitores 
diploides pueden producir progenie triploide la 
que, en un segundo paso, puede contribuir a la 
formación de tetraploides por cruzamientos tanto 
con los diploides como con los tetraploides. Las 
nuevas generaciones de poliploides también se 
pueden formar por retrocruzas con un progenitor 
diploide productor de gametos no reducidos 
(Thompson & Lumaret, 1992). Como resultado 
de estos cruzamientos, se puede mantener una 
frecuencia baja de poliploides en las poblaciones 
diploides. Sin embargo, la tasa de formación de 
neopoliploides puede aumentar si los diploides 
producen una frecuencia relativamente alta de 
gametos no reducidos (superior al 17% si la 
fertilidad y viabilidad de los citotipos es la misma) 
o, si ocurre un incremento considerable en la 
producción de gametos no reducidos inducido 
por mutación, cambios ambientales y/o parásitos 

(Felber, 1991). La magnitud de estos procesos 
puede acentuarse en poblaciones pequeñas como 
resultado del azar (Fowler & Levin, 1984).

En T. sidoides, el hallazgo de individuos 
triploides en algunas poblaciones diploides 
actuales, aunque en frecuencias relativamente 
bajas, demostró que la poliploidización es un 
proceso activo en este complejo (Elías et al., 2011; 
Kovalsky & Solís Neffa, 2012). Dado que los 
triploides de T. sidoides no son completamente 
estériles y producen gametos viables n y 2n, y 
teniendo en cuenta que esta especie es alógama, 
las nuevas generaciones de poliploides (triploides 
y tetraploides) podrían originarse por cruzamientos 
entre triploides o a partir de retrocruzas con los 
progenitores diploides productores de gametos no 
reducidos. No obstante, teniendo en cuenta que 
la capacidad de producir gametos no reducidos se 
transmite a la progenie, la frecuencia de este tipo 
de gametos y, en consecuencia, la probabilidad de 
origen de neotetraploides en un solo paso, podrían 
aumentar luego de sucesivas generaciones. La 
tasa de formación espontánea de neopoliploides 
podría aumentar aún más ante ciertas condiciones 
ambientales durante el período de floración de 
T. sidoides, en los que se ha demostrado que 
la producción de gametos no reducidos puede 
aumentar hasta un 22 % (Kovalsky & Solís Neffa, 
2012). 

Asimismo, el aumento en la tasa de formación de 
neopoliploides podría favorecer el establecimiento 
y la persistencia de los mismos en las poblaciones 
diploides de Turnera sidoides. En este sentido, 
las condiciones que facilitan el establecimiento 
y la coexistencia de los neopoliploides en las 
poblaciones junto a sus progenitores diploides 
fueron objeto de numerosos estudios teóricos 
(Levin, 1975; Fowler & Levin, 1984; Van Dijk & 
Bijlsma, 1994; Rodríguez, 1996) y de simulación 
(Husband & Schemske, 2000; Husband & Sabara, 
2003). De acuerdo con el modelo de exclusión 
del citotipo minoritario (Levin, 1975), cuando 
diploides y tetraploides están presentes en una 
misma población, solamente los cruzamientos entre 
plantas de un mismo nivel de ploidía contribuyen al 
mantenimiento de cada citotipo, siendo la exclusión 
del citotipo minoritario un proceso dependiente de 
la frecuencia de los apareamientos exitosos. Como 
el citotipo minoritario, inicialmente el tetraploide, 
tiene un menor potencial para cruzarse, produce 



30

Bol. Soc. Argent. Bot. 50 (1) 2015

un número menor de semillas por planta que el 
mayoritario (el diploide), aunque ambos tengan el 
mismo potencial reproductivo. Si ambos citotipos 
poseen requerimientos ecológicos similares, la 
composición de plantas adultas en la población será 
la correspondiente al banco de semillas. Como el 
citotipo minoritario está en desventaja reproductiva, 
la proporción de individuos en la población adulta 
será mayor que la existente en el banco de semillas 
a partir de la cual se desarrollará la próxima 
generación. En consecuencia, el citotipo minoritario 
declinará en las sucesivas generaciones hasta 
ser eliminado de la población. En este contexto, 
la producción de gametos 2n por los diploides 
constituye un factor esencial en la dinámica de las 
poblaciones mixtas dado que posibilita la formación 
continua de nuevos tetraploides, aumentando sus 
posibilidades de establecimiento (Levin, 1983; 
Fowler & Levin, 1984; Singh et al., 1990; van 
Dijk et al., 1992; Bretagnolle & Thompson, 1995; 
Ramsey & Shemske, 1998). 

En las poblaciones mixtas de T. sidoides, como 
los diploides y neopoliploides no difieren en 
sus requerimientos ecológicos y dado que los 
triploides poseen baja viabilidad, se ha sugerido 
que casi todos los cruzamientos exitosos ocurrirían 
entre individuos con el mismo nivel de ploidía 
(Elías, 2010; Elías et al., 2011). En este contexto, 
el hecho que en T. sidoides, la capacidad de 
producir gametos masculinos no reducidos haya 
sido mayor en la progenie de los individuos 
productores de este tipo de gametos, sumado a que 
esta especie crece frecuentemente en poblaciones 
pequeñas y se dispersa por gravedad, la progenie 
de las plantas productoras de gametos no reducidos 
tenderían a concentrarse alrededor de la planta 
madre y, por lo tanto, aumentarían la probabilidad 
de la ocurrencia de cruzamientos entre plantas 
relacionadas productoras de gametos no reducidos. 
La formación continua de neotetraploides como 
resultado de las sucesivas retrocruzas entre los 
productores de gametos no reducidos y su progenie, 
favorecerían el establecimiento y la persistencia de 
dichos poliploides en las poblaciones diploides de T. 
sidoides. La capacidad de multiplicación vegetativa 
por rizomas también beneficiaría la fijación de los 
neopoliploides de este complejo.

El análisis en curso de la distribución espacial 
de los citotipos y de los productores de gametos 

no reducidos en las poblaciones mixtas de Turnera 
sidoides contribuirán a una mejor comprensión 
del papel de los gametos no reducidos en el origen 
y establecimiento de los neopoliploides en las 
poblaciones naturales de este complejo.

conclusIones

Los resultados de los cruzamientos experimentales 
entre productores y no productores de gametos no 
reducidos en T. sidoides subsp. carnea, constituyen 
el primer aporte para la comprensión del modo 
de herencia de la capacidad de producir gametos 
no reducidos en T. sidoides. Los mismos sugieren 
que la capacidad de producir gametos masculinos 
no reducidos estaría regulada por un gen con dos 
alelos, uno de ellos completamente dominante 
sobre el otro, estando el carácter determinado por 
un alelo recesivo. Sin embargo, diferencias en la 
expresión génica determinarían la variación en la 
frecuencia de producción de gametos masculinos 
no reducidos detectada en la progenie. El hecho 
de que en T. sidoides la capacidad de producir 
gametos masculinos no reducidos es heredable, 
contribuiría a aumentar las tasas de formación 
y de establecimiento de neopoliploides en las 
poblaciones diploides del complejo.
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