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Resumen de la tesis que presenta Edlin Atziri Valenzuela Apodaca como requisito parcial para la obtencion
del grado de Maestra en Ciencias en Ciencias de la Vida con orientacion en Biologia Ambiental.

Variacidn en la tolerancia al dafio mecanico foliar y resistencia contra herbivoros en chiles
domesticados y su pariente silvestre Capsicum annuum var. glabriusculum

Resumen aprobado por:

Dra. Maria Clara Arteaga Uribe Dr. Rafael Bello Bedoy
Co-Directora de tesis Co-Director de tesis

La domesticacién ha cambiado drdsticamente el fenotipo de las plantas cultivadas. La evidencia predice
gue la historia de vida y los caracteres morfolégicos difieren entre plantas domesticadas y sus parientes
silvestres. En relacién a la defensa contra herbivoros, se espera que las plantas cultivadas muestren una
disminucidn en la resistencia y tolerancia a herbivoros en relacidn con sus parientes silvestres, debido a
una reduccién en la fuerza de seleccién hacia estos caracteres. Examinamos si la resistencia y tolerancia
disminuye entre plantas cultivadas de chile serrano y poblano, en relacién con el chile silvestre chiltepin.
Para examinar la tolerancia realizamos dafio mecanico artificial en 0%, 25% y 50% de las hojas. La
tolerancia se midié como la tasa relativa de crecimiento (TRC), contenido de clorofila y asignacién a
reproduccion. La resistencia se midié6 como el contenido total de fenoles, densidad de tricomas y la
sobrevivencia y desempefo de un herbivoro. Las plantas de chile silvestre no mostraron cambios entre los
tratamientos en las medidas de tolerancia, indicando una tolerancia total, mientras que las plantas con
dafio de 50% declinaron heterogéneamente en la TRC y en la biomasa frutal en plantas de serrano y
poblano, respectivamente. La resistencia fue mayor en las plantas silvestres que en las domesticadas. Las
larvas alimentadas con la variedad silvestre tuvieron 0% de sobrevivencia, mientras que en las plantas
domesticadas el 73.33% de las larvas sobrevivié. Una reduccion en el contenido total de fenoles se observo
en las plantas con 50% de dafio de la variedad silvestre y en chile poblano. La densidad de tricomas
aumento solamente en las plantas de chile serrano con 50% de daio. En general, |a resistencia y tolerancia
fue mayor en las plantas silvestres, que en las domesticadas, apoyando la nocidn de que la domesticacién
reduce la defensa de las plantas.

Palabras clave: chile serrano, chile poblano, Spodoptera frugiperda, sobrevivencia, desempefio.
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Summary of the thesis presented by Edlin Atziri Valenzuela Apodaca as a partial requirement to obtain
the Master of Science degree in Master in Life Sciences with orientation in Environmental Biology.

Variation in tolerance to mechanical foliar damage and resistance to herbivory in domesticated chili
pepper and their wild relative Capsicum annuum var. glabriusculum

Summary approved by:

Maria Clara Arteaga Uribe PhD Rafael Bello Bedoy PhD
Co-Director Co-Director

Domestication has drastically changed phenotype of cultivated plants. Evidence indicates that life-history
and morphological traits differ between domesticated and wild relatives. In relation to defense to
herbivores, cultivated plants are expected to show lower resistance and tolerance to herbivores than wild
relatives, because of a reduction in the strength of selection on these traits. We examined whether
resistance and tolerance decreased in cultivated chilies serrano and poblano, in relation to wild chiltepin
chili. To examine tolerance, we inflicted damage of 0%, 25% and 50% on leaves of wild and domesticated
chilies. Tolerance was quantified as relative growth rate (RGR), chlorophyll and reproductive biomass
allocation. Resistance measurements were leaf total phenolic content, trichomes density and survival and
performance of an herbivore larval. Wild chili showed no changes between treatments on tolerance traits
indicating full tolerance, whereas plants with 50% damage declined heterogeneously on RGR and fruit
biomass on serrano and poblano plants, respectively. Resistance was higher in wild than in cultivated
varieties. Larvae fed with wild chili leaves had a 0% survival, while a 73.33% survival was found on larvae
fed with domesticated varieties. A reduction of total phenolic content was observed on 50% damaged
plants of wild and poblano chili. Leaf trichome density increased only in serrano with 50% damage. Overall,
resistance and tolerance were higher in the wild than in the cultivated chilies, supporting the notion that
domestication reduces plant defense.

Key words: serrano chili, poblano chili, Spodoptera frugiperda, survival, performance.
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Capitulo 1. Introduccidn

El fenotipo de las plantas cultivadas ha cambiado drasticamente a través del tiempo en respuesta a
presiones selectivas. Principalmente, se han adaptado en respuesta a la seleccion humana que ha
transitado las especies silvestres a cultivares modernos mediante la seleccién por domesticacién (Peng et
al., 2011; Chaudhary, 2013). El fenotipo agrupa caracteres estructurales, bioquimicos y de
comportamiento que se pueden observar y medir en los organismos (Sultan, 2000). Generalmente los
caracteres que conforman el fenotipo de una especie presentaran variacion dentro y entre poblaciones de
la misma especie y entre variedades. La presencia de variacidon es un requisito indispensable para que
ocurra el proceso evolutivo selectivo y la expresidn de la variacién fenotipica siempre estara influenciada
por la expresion genética y el componente ambiental (Johansen, 1903). Una condicion para que los
cambios fenotipicos bajo seleccidon ocurran durante el proceso de evolucién es que la variacién observada
en los caracteres fenotipicos posea una base genética, es decir, que sea heredable y que, ademas, el
caracter bajo seleccidn esté relacionado con la adecuacidn de la especie o éxito reproductivo (Parany van
der Knaap, 2007). De esta forma, las plantas que presentan aquellos rasgos que son favorables para los
humanos han sido seleccionadas por miles de afios, resultando en las plantas que conocemos hoy en dia

y que dificilmente podrian considerarse la misma especie que su pariente silvestre.

Domesticacion

La evolucién por domesticacidn es un proceso similar a la evolucién por seleccion natural que ocurre en
condiciones naturales; donde el individuo mejor adaptado tiene mayor posibilidad de sobrevivir y dejar
descendencia a la proxima generacion (Darwin, 1859). De forma similar, durante la domesticacion vegetal,
los humanos seleccionan a los individuos con el fenotipo deseable (en uno o mas caracteres) para cumplir
con sus necesidades y obtener el beneficio manteniendo esa seleccidon por generaciones; sélo los
genotipos seleccionados pueden reproducirse y el fenotipo deseado se observard en la préoxima

generacién (Rosenthal y Dirzo, 1997; Chaudhary, 2013; Whitehead et al., 2017).

La domesticacidn vegetal es un proceso sumamente complejo. Meyer y colaboradores (2012) describen la
trayectoria evolutiva de las especies de plantas silvestres a especies cultivadas en cuatro etapas,
precedidas por una etapa de pre-domesticacién, que durd al menos 2,000 afos. La primera fase de
domesticacion estd centrada en el mejoramiento, donde la propagacion comienza y las diferentes
presiones selectivas conllevan a cambios fenotipicos. La segunda etapa es la adaptacién de las especies
domesticadas a diferentes ambientes y a sus practicas agricolas (expansidn geografica). La maximizacion

del rendimiento o produccién se considera la tercera etapa, mientras que la cuarta etapa se centra en la
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mejora de la facilidad de cultivo y la calidad de los productos. Una de las partes mas importantes del
proceso de domesticacion es la seleccién direccional (Rieseberg et al., 2002), que se refiere a la eleccién
intencional sobre atributos deseables o convenientes, ya sea por su importancia alimenticia, sabor,
estética o porque incrementen o facilitan la cosecha. Sin embargo, a consecuencia de esta seleccién de
fenotipos deseados, involuntariamente se puede cambiar la frecuencia de aparicidon de otros caracteres
asociados a aquellos que si fueron seleccionados (Zohary, 2004). Asi, las diferencias fenotipicas entre
especies silvestres y sus variedades domesticadas son producto de eventos demograficos, migracién y de
las presiones selectivas en los caracteres de interés en cada especie (Hancock, 2005; Doebley et al., 2006;

Purugganan y Fuller, 2009).

El sindrome de la domesticacidn se refiere al grupo de caracteristicas que presentan un alto niumero de
plantas y animales domesticados en relacién a sus ancestros silvestres. En animales, por ejemplo, las
caracteristicas que destacan son cambios en el tamafio, apariencia y el comportamiento de los individuos
(Gepts y Papa, 2002). En plantas, el sindrome de domesticacién es una combinacidon de diferentes
caracteres vegetativos y reproductivos. Entre los vegetativos se consideran el aumento de tamafio de las
plantas, biomasa y area foliar, y un habito de crecimiento mas compacto (disminucién de la ramificacion
y distancia entre nodos) y una reducciéon o pérdida de compuestos tdxicos (Evans, 1993). En los caracteres
reproductivos se observa el aumento del tamafio del fruto, la disminucién de la latencia y la capacidad de
dispersion de sus semillas (Harlan et al., 1973; Burger et al., 2008; Chaudhary, 2013), la maduracién de
frutos en temporadas no favorables (o maduracién temprana), cambios en la estrategia reproductiva
(autopolinizacidn o reproduccién vegetativa), el aumento en tamafio de las semillas, asi como una gama

mas amplia de coloracidn en los frutos (Gepts y Papa, 2002; Meyer et al., 2012).

Los caracteres quimicos y fisicos que confieren defensas a las plantas contra sus enemigos (herbivoros y/o
patdgenos) se consideran deseables, sin embargo, se ha prestado poca atencién a su mantenimiento o
seleccién en algunos casos (Gaillard et al., 2017; Hagenbucher et al., 2016 Hernandez-Cumplido et al.,
2018). Evidencia empirica sugiere que las defensas de las plantas disminuyen durante el proceso de
evolucidn por domesticacion porque no se seleccionan los caracteres defensivos explicitamente
(Rosenthal y Dirzo, 1997; Chaudhary, 2013; Whitehead et al., 2017; Gaillard et al., 2018). Las plantas en
estado silvestre interactian con herbivoros constantemente, manteniendo bajo seleccion los caracteres
de resistencia y tolerancia que confieren a la planta un mayor éxito reproductivo (Marquis, 1992; pero ver
Garrido y Fornoni, 2006). Por el contrario, en el estado doméstico, las plantas son protegidas (por
insecticidas) y se elimina la intensidad de la interaccion planta-herbivoro (Doebley et al., 2006; Macfadyen

y Bohan, 2010). Al no existir una presidn selectiva por los herbivoros, se relaja la presién selectiva sobre
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los caracteres de defensa y el valor adaptativo de los rasgos defensivos se reduce (Paran y van der Knaap,

2007).

Estrategias defensivas

La resistencia y tolerancia son dos estrategias defensivas que utilizan las plantas para enfrentar a los
herbivoros. Tienen base genética y su mecanismo estd compuesto por caracteres de la planta y ambas
estrategias incrementan la probabilidad de sobrevivencia y adecuacion después de la herbivoria (Strauss
& Agrawal, 1999; Stowe et al., 2000; Fornoni et al., 2003; Nufiez-Farfan et al., 2007; Karifiho-Betancourt &
Nufiez-Farfan, 2015).

Tolerancia

La tolerancia es la capacidad de las plantas para minimizar los efectos negativos del dafio por herbivoros
y mantener la adecuacion de la planta una vez que este ha ocurrido (Strauss y Agrawal, 1999; Simms,
2000). La tolerancia, confiere a la planta la capacidad de compensar el dafio para sobrevivir, crecer y
reproducirse y no tiene un efecto negativo sobre los herbivoros (Stowe et al., 2000; Tiffin, 2000; Fornoni
et al., 2003). La tolerancia es la propiedad de un genotipo para amortiguar un estrés producido por un
factor ambiental y solo se expresa cuando ocurre el dafio (Fornoni, et al., 2003). La tolerancia se puede
medir como la diferencia de biomasa entre a las plantas con y sin dafio (Strauss y Agrawal, 1999), en
términos de crecimiento relativo y adecuacidn, es decir, promedio de frutos y semillas (Leimu et al., 2006).
Actualmente, se han identificado mecanismos de la tolerancia en plantas, como el aumento de la Tasa
Relativa de Crecimiento (i. e., RGR por sus siglas en inglés: relative growth rate; Valverde et al., 2003), el
crecimiento compensatorio (Belksy, 1986) y la disminucién de la relacion brote-raiz (de Jong y Lin, 2016).
La asignacion de energia a la biomasa de estas estructuras puede ser alterada por el dafio por herbivoros
(van der Meijden et al., 1988). La medicién de la capacidad fotosintética también es un componente (til
para determinar la tolerancia al dafio (McNaughton, 1983). La fotosintesis es la via de asignacién de
energia principal en plantas (Bolton, 2009) y se espera que la tasa de fotosintesis cambie después del dafio
para reducir los efectos negativos del dafio. La cantidad de radiacion solar que una hoja recibe esta en
funcién de la concentracién de los pigmentos fotosintéticos, por lo que la medicién de la concentracidn
de clorofila es un buen indicador del potencial fotosintético e indirectamente de energia asignable a la
produccién primaria (Curran et al., 1990; Richardson et al., 2002). Diversas medidas se utilizan también
para estimar indirectamente la capacidad fotosintética, tasa de respiracidn, acumulacién de carbono, tasa
de crecimiento potencial (De la Riva et al., 2016) y la cantidad de nitrégeno por unidad de area (Niinemets,

1999), que son buenos indicadores de la salud de la planta y que son medidas que varian en respuesta al
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dafio por herbivoros. Estas medidas son el area foliar especifica (SLA), masa foliar por area (LMA),
contenido de masa foliar seca (LDMC) y la densidad de la hoja (LD), que se basan en la relacién del area,

grosor de las hojas y su peso fresco y seco.

Resistencia

La resistencia es la habilidad de prevenir y/o disminuir la remocidn del tejido foliar por medio de defensas
guimicas o fisicas, potencialmente afectando la adecuacidn del enemigo (Fornoni et al., 2003; Nufiez-
Farfan et al., 2007). La resistencia se puede medir como (1) antixenosis, que se refiere a cuanto dafio se
sufre o cuantos herbivoros atacan a una planta en un periodo de tiempo (Stenberg et al., 2017). O (2)
antibiosis que mide el efecto de la planta sobre la sobrevivencia, crecimiento y reproduccién del herbivoro

(Stenberg et al., 2017).

La resistencia también puede medirse en términos de la planta, a través de caracteres que funcionan como
barreras fisicas o compuestos quimicos; Por ejemplo las espinas, tricomas foliares o la dureza de la hoja
son caracteres fisicos que impiden o reducen el dafio del herbivoro sobre la planta (Levin, 1973; Young,
1987; Kariyat et al., 2017). La mayoria de las plantas produce tricomas y una de sus funciones es defender
contra herbivoros al incrementar su densidad en las hojas, por lo que es una medida utilizada con
frecuencia para determinar resistencia (Levin, 1973; Valverde et al., 2001; Handley et al., 2005; Dalin et

al., 2008).

Los compuestos defensivos que se han estudiado en las plantas son los fenoles, terpenos y alcaloides
(Mithofer y Boland, 2012). La presencia de estos compuestos puede ser disuasivo, evitando que los
insectos elijan a las plantas como hospedero o reduciendo el consumo de tejido foliar por insectos (Chen
et al., 2015). Ademas, las plantas pueden presentar cambios en la concentracion de compuestos quimicos;
hormonas como el acido abcisico o jasmdnico regulan la sintesis de los metabolitos secundarios en
respuesta a la defoliacién (Agrawal, 2007). Esta regulacidn explica los cambios en la concentracion de
compuestos defensivos una vez que las plantas sufren dafo. Para examinar la resistencia sobre los
insectos, se evalua el desempefio y adecuacion del herbivoro. Aun cuando este Ultimo parezca centrado

en el herbivoro, es una manera de medir indirectamente la resistencia de la planta (Stenberg et al., 2017).

Domesticacion y estrategias defensivas

Aun cuando las hipétesis predicen una disminucién en la resistencia y tolerancia conforme la
domesticacidén es mas notable (Rosenthal y Dirzo; Chen et al., 2015), la evidencia muestra inconsistencias

que desvian predicciones, y esta variacion que resulta de la domesticacion puede estar asociada con las
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diferencias entre las especies de plantas, el tipo de herbivoro y si este es especialista o generalista y/o los

caracteres que se miden para cada estrategia defensiva (Turcotte et al., 2014).

A favor de esta teoria, un experimento compard las respuestas de tolerancia al dafio foliar en porcentajes
de 0, 15, 30y 70% en tomates domesticados y su pariente silvestre (Lycopersicon esculentum cv Early Girl
y L. esculentum var. cerasiforme Mill, respectivamente). Se calculé la capacidad fotosintética, area foliar,
relacidn brote-raiz y se colectaron los frutos de las plantas. Las plantas de los tratamientos de 15y 30% no
se vieron afectadas en términos de reproduccién, sin embargo las plantas domésticas con remocién de
70% si redujeron su adecuacion (Welter y Steggal, 1993). Ademas, se observd una disminucion en el indice
de area foliar en las plantas domesticadas, un patron de asignacién a las estructuras vegetativas
(crecimiento) y sugirieron que la tolerancia a herbivoros disminuyd con la domesticacion. Esto apoya la
idea de que la deteccidén de los efectos en la tolerancia dependen del nivel de dafo y de los rasgos

implicados en la reduccidn del impacto del dafio foliar.

El efecto de la domesticacidon sobre la resistencia contra herbivoros también ha sido evaluado en
diferentes plantas. En maiz se ha encontrado que la resistencia contra herbivoros es menor en variedades
domesticadas en comparacién con su pariente silvestre el teocintle (Davila-Flores et al., 2013). Un estudio
qgue midid la resistencia en plantas silvestres y domesticadas de maiz, contra su herbivoro especialista
Spodoptera frugiperda (Smith y Abbot, 1797), encontré que la tasa de sobrevivencia, la biomasa y el
desarrollo de las larvas que se alimentaron de plantas de maiz silvestres se redujo sustancialmente; pero
no en las larvas alimentadas de las cultivadas (Szczepaniec et al., 2013); apoyando la idea de que la

domesticacion reduce la capacidad de las plantas para defenderse de los herbivoros.

Controversialmente, en un meta andlisis donde se analizaron 29 especies diferentes comparandolas con
sus parientes silvestres, observaron un incremento en la TRC y en la biomasa, asi como en la resistencia a
Spodoptera exigua, pero no en Myzus persicae, la resistencia quimica no difirio significativamente entre
los cultivos y sus parientes silvestres (Turcotte et al., 2014). Este trabajo sugiere la nocidn de que no existe
un patrén general que defina cémo la domesticacion influencia negativamente a la defensa en todas las
especies de plantas. El efecto de la domesticacién sobre la defensa puede diferir entre variedades y
poblaciones, si estas han estado sujetas a un diferente patron selectivo durante su historia de
domesticacion. Por esto, es necesario aumentar los estudios en diferentes variedades y poblaciones
mediendo multiples caracteres para capturar la heterogeneidad y poder comenzar a descifrar la

complejidad de la domesticacion.
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En el presente trabajo se realizd una caracterizacion del efecto de la remocién foliar en plantas
domesticadas (C. annuum var. annuum serrano y poblano) y su pariente silvestre (Capsicum annuum var.
glabriusculum), identificando las respuestas entre tolerancia y resistencia. Para responder las siguientes
preguntas: i) ¢Difiere la tolerancia y resistencia en las plantas silvestres y cultivadas?, ii) ¢Difiere la
tolerancia y resistencia de las plantas con diferente nivel de dafio foliar? vy, iii) ¢ Cémo varia la resistencia

de S. frugiperda a las plantas de Capsicum annuum?

1.1 Antecedentes

El género Capsicum esta conformado por 27 especies dentro de la familia Solanaceae (Moscone et al.,
2007), 22 especies son silvestres y cinco de ellas son domesticadas C. annuum, C. chinense, C. frutescens,
C. baccatum y C. pubescens (Pickersgill et al., 1991; Carvalho et al., 2014). Es uno de los géneros de plantas
gue se ha diversificado considerablemente durante su proceso de domesticacidn de la cual se han derivado
mas de 50 cultivares (CONABIO, 2016). La pungencia (picor) de los frutos es una de las caracteristicas del
género y se debe a los capsinoides, alcaloides que se sintetizan en las gldndulas de la placenta y pared del
pericarpio del fruto (Moscone et al., 2007; Materska y Perucka, 2005) y que son de gran interés por sus
funciones como antioxidantes, anticancerigenos y antiinflamatorios (Reyes-Escogido et al., 2011). Las
especies domesticadas representan la mayor importancia comercial, asi como la mayor diversidad
morfoldgica (Perry et al., 2007; Aguilar-Meléndez et al., 2009; Qin et al., 2014) y Capsicum annuum es la
variedad econdmicamente mas importante (Moscone et al., 2007). Se ha documentado que la variedad
Capsicum annuum var. glabriusculum (conocido como chiltepin) es el ancestro silvestre de la variedad
Capsicum annuum var. annuum (Qin et al., 2014; Carvalho et al., 2014) y se sabe que las diferencias en la
morfologia y estructura genética entre las dos variedades se debe a una intensa seleccién humana

(Gonzales-Jara et al., 2011; Nicolai et al., 2013).

En cuanto a las evidencias de los efectos de la seleccidon direccional en la especie, se conoce que la presion
selectiva a caracteres de reproduccién como numero de frutos, peso del fruto y la floracién temprana, han
aumentado sustancialmente el rendimiento agricola de cultivares de Capsicum annuum (como se cita en
Rao et al., 2003). Los caracteres que hacen que las plantas domesticadas difieran de las silvestres (i.e.
sindrome de domesticacién) en C. annuum son el cambio en el tamafio, forma y la coloracion de los frutos.
Los domesticados tienen frutos de mayor tamafio, alargados y colores que varian entre rojo, naranja,
amarillo y café, mientras que los silvestres son frutos pequefios de color rojo. Igualmente, hay cambios

drasticos en el nivel de pungencia, existen casos donde los frutos domesticados pican mas que los
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silvestres. También se ha desarrollado un cambio en la morfologia de las flores que favorece la
autopolinizacidon y un aumento en la tasa de germinacion (Paran y Van Der Knaap, 2007). Sin embargo, se
conoce poco sobre los cambios en los mecanismos defensivos que han resultado de la domesticacion de

los chiles mexicanos.

En el género Capsicum, la resistencia contra herbivoros se ha investigado mayormente en plantas
domesticadas que en silvestres. Los Unicos estudios comparativos entre especies o variedades silvestres y
cultivadas son escasos y forman parte de experimentos con un gran nimero de especies (Turcotte et al.,
2014), por lo que no son descriptivos. Los resultados demostraron que la resistencia de C. annuum var.
annuum difiere significativamente de C. annuum var. glabriusculum en la sobrevivencia y peso de orugas
de Spodoptera exigua, mientras que no hubo diferencia en el nimero de afidos (Turcotte et al., 2014).
También, en un meta analisis donde se compararon 73 cultivares, confirmaron que la domesticacién ha
disminuido la resistencia a herbivoros y ha favorecido rasgos morfolégicos de la planta en Capsicum
annuum (Whitehead at al., 2017). Se ha documentado que variedades silvestres y semi-cultivadas de C.
annuum var. glabriusculum son resistentes a Bemisia tabaci y que causan mortalidad de las ninfas,
mientras que el cultivar domesticado C. annuum var. annuum Jalapefio es susceptible y la mosca blanca

puede desarrollarse exitosamente (Latournerie-Moreno et al., 2015).

Para los cultivares de Capsicum annuum, se ha encontrado evidencia que indica que poseen atributos para
defenderse de herbivoros y que pueden incrementar en respuesta al dano foliar (Estiarte et al., 2014,
Bosland, 1996; Abdala-Roberts et al., 2014). Por ejemplo, Estiarte y colaboradores (1994) encontraron que
la Tasa relativa de crecimiento de las larvas del herbivoro Helicoverpa armigera disminuyd, y la
concentracién de fenoles totales en las hojas aumentd, sugiriendo que los fenoles pueden ser un
componente defensivo. En otro experimento de remocidn foliar en C. annuum con el herbivoro
Spodoptera litura (F), encontraron un aumento del contenido de fenoles en las larvas de segundo, tercero
y cuarto estadio (Vijaya y Rani, 2017). Esta evidencia indica que las hojas de chiles silvestres y cultivados
tienen estructuras fisicas y quimicas anti-herbivoros, pero no permite determinar si las diferentes

variedades difieren en su nivel de resistencia.

La capacidad de tolerar el dafio foliar es comun en las plantas (Nufiez-Farfan et al., 2007) y es posible que
C. annuum use la tolerancia y resistencia para defenderse de los herbivoros (Dipp-Alvarez, 2015). En un
estudio en poblaciones naturales de chile silvestres se encontré evidencia que sugiere que hay poblaciones
de C. annuum var. glabriusculum que toleran niveles altos de daifo, mientras que en otras prevalece la
resistencia (Dipp-Alvarez, 2015). Para cultivares de C. annuum var. annuum se han realizado experimentos

gue muestran que las respuestas al dafio prevalecen en las plantas domesticadas. Por ejemplo, Valenzuela-
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Apodaca (2016) demostré que el dafio foliar mecanico incrementd significativamente la densidad de
tricomas foliares abaxiales y el contenido de clorofila en hojas producidas 30 dias después del tratamiento
de dafio en chile serrano. Si estos mecanismos se muestran también en otras especies domesticadas del
género Capsicum, se esperaria que mas variedades y cultivares pudieran emplear simultdneamente la
resistencia y tolerancia en respuesta al dafio. Si bien, para otras especies se ha encontrado tolerancia al
dafio por herbivoros (Liu et al., 2000), el conocimiento de esta estrategia defensiva en el género es muy
limitado. A pesar de la importancia de Capsicum annuum, el conocimiento sobre la tolerancia al dafio por
herbivoros es nulo. Y ademads, no se ha estudiado explicitamente el efecto de la domesticacion sobre la

tolerancia y resistencia. Por lo que trabajos como este son de gran relevancia.

1.2 Objetivos

1.2.1 Objetivo general

Caracterizar la variacién en la respuesta de defensa en plantas silvestres y domesticadas de Capsicum

annuum.

1.2.2  Objetivos especificos
- Analizar las respuestas de tolerancia y resistencia al dafo foliar mecanico en las plantas de C.
annuum.

- Estimar la resistencia relativa y desempefio de un herbivoro alimentado con las plantas de chile.



Capitulo 2. Metodologia

2.1 Sistema de estudio

La variedad Capsicum annuum var. annuum (Solanaceae) ha pasado por un largo proceso de
domesticacion en México y esta compuesta por una amplia variedad de formas cultivadas distribuidas
alrededor del mundo. Son plantas arbustivas perenes de entre 1 y 2 metros, producen flores estrelladas
de color blanco a crema, frutos de diversos colores (rojo, naranja, verde, amarillo y violeta) con tamafios
altamente variados (Mongkolporn y Taylor, 2011) y presencia de diferentes niveles de pungencia o picor
(Moscone et al., 2007), y sus semillas son reniformes de color amarillento. Capsicum annuum var.
glabriusculum comuinmente conocido como chiltepin, es considerado el pariente silvestre de los cultivares
de C. annuum var. annuum. El chiltepin presenta un fenotipo variado dependiendo de la poblacidn, pero
en general, es un arbusto perene que presenta tallos delgados, con hojas ovaladas de entre 1y 4 cm de
ancho y de 2 a 6 cm de largo, flores blancas y pequefiios frutos redondos de entre 6 y 9 mm de didmetro,

de color verde, que al madurar se tornan rojos (Hayano-Kanashiro et al., 2016).

En sus ambientes naturales, las plantas de chile son consumidas por una gran variedad de herbivoros,
entre ellos larvas de Spodoptera frugiperda (J.E. Smith) (Lepidoptera: Noctuidae) (Luginbill, 1928). S.
frugiperda es cominmente conocida como oruga militar tardia o cogollero del maiz (Sparks, 1979). Su ciclo
de vida consta de 6 estadios larvales, pupa y la adultez, cuando es mayormente de habitos nocturnos
(Sparks, 1979). La especie presenta una distribucion cosmopolita y es considerada una plaga de maiz en el
continente americano (Luginbill, 1928), aunque en los ultimos afos se ha expandido a través del mundo y

su amplitud de hospedero incluye al menos 100 especies de plantas de 27 familias (Pogue, 2002).

2.2 Plantas, insectos y condiciones de crecimiento

Las semillas de C. annuum var. annuum serrano y poblano utilizadas eran de la marca comercial Vita
Rancho los Molinos, S.A. de C.V., mientras que, las semillas de C. annuum var. glabriusculum se obtuvieron
de una colecta de frutos realizada en Tapachula, Chiapas (octubre de 2018). Se utilizé suelo estéril turba
Berger BM2 (Berger, Saint-Modeste, QB) en germinadores de 50 pozos, y al llegar a la quinta hoja
verdadera, las plantulas fueron trasplantadas a macetas de 2.5 L, con el mismo sustrato. Todas las plantas
fueron fertilizadas semanalmente a partir del trasplante con una solucion NPK (19-19-19, 2 gr/L) para

mantener los nutrientes controlados y se les regd con la misma cantidad y frecuencia, para no inducir
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estrés hidrico. De la misma forma, se revisd el pH para que este no bajara de 5.5 y de esta manera, no

limitar la adquisicién de Hierro (Fe) en las plantas.

Las plantas de poblano y serrano del experimento de tolerancia y resistencia al dafio mecanico
permanecieron durante todo su tiempo de vida en el invernadero del Laboratorio de Genética Ecolégicay
Evoluciéon en la Universidad Auténoma de Baja California (UABC) con luz natural, mientras que, debido a
las condiciones climaticas las plantas de chiltepin se mantuvieron en la cdmara de crecimiento controlado
del mismo laboratorio, con un fotoperiodo de 14 horas luz y 10 oscuridad y una temperatura constante

dia/noche de 25°C * 3°C.

Las larvas de Spodoptera frugiperda utilizadas en el experimento de herbivoria (resistencia a herbivoros)
fueron proporcionadas por el Laboratorio de Control Bioldgico de El Colegio de la frontera sur
(ECOSUR) Unidad Tapachula, Chiapas. Las larvas se mantuvieron todo el tiempo en el insectario
del Laboratorio de Genética Ecoldgica y Evolutiva (UABC) y fueron alimentadas con una dieta
artificial hasta el momento del inicio del experimento, cuando se comenzd la alimentacién con
hojas de las diferentes plantas de chile. Las plantas utilizadas para este experimento se
mantuvieron todo el tiempo en una cdmara de crecimiento controlado, siguiendo las
especificaciones mencionadas anteriormente y fueron seleccionadas para el experimento con

base en su similitud en altura y nimero de hojas.

2.3 Diseio experimental

Se realizaron dos experimentos de tipo jardin comun donde las plantas crecieron en condiciones
ambientales homogéneas, de modo que las diferencias expresadas en los resultados del experimento se

debieron a la variacion genética.

En el primer experimento se realizé6 remocién foliar por dafio mecanico a plantas de Capsicum annuum
var. glabriusculum y C. annuum var. annuum serrano y poblano, para evaluar su respuesta defensiva,
distinguiendo entre tolerancia y resistencia. Para este experimento se seleccionaron 20 plantas para cada
uno de los tres tratamientos de dafio mecanico: 0%, 25% y 50% de remocién foliar (en adelante,
denominados también como control, dafio moderado y dafio severo, respectivamente). La remocion se
realizd con base en una estimacién del area foliar en funcién de la medida del largo de la hoja por medio
del ajuste de modelo de regresién cuadratica (Ver 2.7.1). El tratamiento se realizé al remover el area foliar

utilizando sacabocados cilindricos de acero de diferentes medidas (0.10, 0.19, 0.36, 0.78, 1.09, 1.38, 1.66
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y 1.93 cm?) segun el drea que correspondiera retirar. Para esto, se establecié una tabla de estimacién que
contenia las diferentes longitudes que podian presentar las hojas maduras de cada variedad y a cada
longitud se le asignd una cantidad de orificios (con una medida de sacabocados) a realizar, segun el
tratamiento de dafio. De este modo, al momento del tratamiento de dafio, se midié individualmente cada
hoja y se retird el 25% 6 50% (segun correspondiera) de cada una de las hojas. A las plantas control no se

les realizé ningun dafio.

El segundo experimento se realizd utilizando un herbivoro como parte del sistema de estudio, se evalué
la resistencia de las plantas al herbivoro S. frugiperda. Las larvas se alimentaron con hojas de las plantas y

su desempeiio y supervivencia fue prueba indirecta de la resistencia de la planta.

2.4 Tolerancia al dafio mecanico foliar

2.4.1 Tasa Relativa de Crecimiento (TCR)

Debido a que se realizé un analisis estadistico en las mediciones basales (antes del dafio) de las plantas de
los diferentes tratamientos y se encontraron diferencias significativas en términos de altura y del didmetro
del tallo, se usé la tasa relativa de crecimiento (TRC o RGR por sus siglas en inglés) para normalizar los
datos. La TRC es el incremento en masa por unidad de tiempo (M. De Swart et al., 2006), es decir, toma
en cuenta la relacidn diferencial en la medida de la planta a través de un tiempo determinado. Para calcular
la TRC, se utilizara la siguiente férmula, modificada de Hoffmann y Poorter (2002):

In (Az) -1In(Ay)
-t

TRC = Ec (1)

Donde A; vy A;, se refiere a las mediciones de altura antes y después del dafio (transformados por el
logaritmo natural), mientras que t; y t; se refiere a los tiempos 1 y 2 (dias transcurridos entre las dos
mediciones). Esta formula se utilizé también para determinar la TRC para el didametro (o ancho) del tallo,

que fue medido con un vernier electrdnico.

2.4.2 Medidas foliares

Se contd el numero de hojas antes y después del dafio, tomando en cuenta Unicamente las hojas del tallo

principal. Al finalizar el experimento, se colectaron tres hojas (completamente extendidas) de cada planta
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para medir del Area Foliar Especifica (SLA por sus siglas en inglés) y la Masa Foliar por Area (LMA por sus
siglas en inglés). SLA se calculé como la divisién entre el area foliar y su biomasa en seco. LMA se calculé

como la divisidn entre la biomasa en seco y el area foliar.

El area de cada hoja se midio utilizando el software WinFOLIA (Regent Instruments Inc., Quebec, Canada).
Las hojas fueron prensadas y colocadas en el horno de secado durante 96 horas a 30 °C, para
posteriormente ser pesadas en la balanza analitica. Se realizé un promedio entre las mediciones de las tres

hojas de cada variable y se asignd a cada planta.

2.4.3 indice de Contenido de Clorofila

El indice de Concentracién de Clorofila (/ICC) foliar se midié con el medidor no destructivo CCM-200+
Chlorophyll Content Meter (Opti Sciences, Hudson NH, USA). El medidor determina el ICC por medio de la
medicidn de la absorbancia en un drea de 0.71cm? a 660 y 940 nm (+1.0). Se midid la clorofila en tres hojas
seleccionadas al azar, que estuvieran completamente desarrolladas y de diferentes partes a lo largo del
tallo: El ICC se tomé antes y después del tratamiento de remocidn foliar. Se calculé un promedio de ICC

por cada planta a partir de tres mediciones.

2.4.4 Variables de reproduccion

Como medida de la reproduccidn, antes y después del dafio se contabilizé el nimero de botones, flores y
frutos en los dias de las dos mediciones. Los frutos se colectaron y su peso se utilizé como variable de
reproduccion, se realizaron dos colectas, donde se obtuvieron los frutos que estuvieran completamente
desarrollados (talla comercial promedio) o en su caso, que comenzaran a madurar (coloracién rojiza)
(Figura 8 y 9 anexos) y una ultima colecta, el dia que termind el experimento, sin importar si estaban o no
completamente desarrollados. Los frutos fueron pesados después de la colecta (peso humedo) y
posteriormente, se introdujeron en un horno de conveccion a 75 °C durante 72 horas, para obtener el

Peso seco.
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2.5 Resistencia al dafio mecanico

2.5.1 Lignificacion

Como una variable indirecta de la lignificacidon de las plantas, como respuesta de resistencia a la defoliacion
se midio la altura de la lignificacién desde la base del tallo, antes y después del tratamiento de dano. Se
obtuvo la Tasa relativa de crecimiento de la lignificacion del tallo principal de las plantas, utilizando la

Ecuaciéon 1 (Ver 2.4.1).

2.5.2 Densidad de tricomas

Al final del experimento de resistencia al dafio mecanico se colectaron 3 hojas maduras (completamente
extendidas) seleccionadas al azar de cada planta y se calculd la densidad de tricomas como el nimero de
tricomas por area (22.5 mm?2), como estimador de resistencia fisica al dafio foliar. Los conteos se hicieron
sobre una fotografia de la muestra obtenida a través de una camara AxioCam ICc 5 (Zeiss, Alemania)
montada en un microscopio estereoscopico Stemi 2000-C (Zeiss) en el software ZEN (Zeiss). El promedio

de los tres conteos se asignd como la densidad de tricomas foliares por planta.

El conteo se realizd en el area central derecha, en la segunda venacién y se cuantificaron ambas caras de
la hoja (abaxial y adaxial) excluyendo aquellos tricomas que estuviesen en las venaciones, en caso de que
se presentaran en la zona muestreada. Se eligié esta area ya que se ha documentado que provee un buen
estimado del promedio de la densidad de tricomas total de la hoja (Valverde et al., 2001; Abdala-Roberts

etal., 2014).

2.5.3 Fenoles totales

Como un estimador de resistencia quimica, se calculd el Contenido Total de Fenoles (TPC por sus siglas en
inglés), con el método estandarizado de Folin-Ciocalteu. Este método cuantifica el TPC a través de la
transferencia de electrones de un medio alcalino de compuestos fendlicos a un complejo de acido
fosfomolibdico/fosfotlingstico y resulta en un vire de las muestras en una gama de colores azules, lo que
permite la medicidn de las muestras en el espectro visible como equivalentes de acido galico (GAE). La

metodologia utilizada es una modificacion del método descrito por Ainsworth y Gillespie (2007).
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Al finalizar el experimento, se colectaron dos hojas completamente extendidas de cada planta y se
colocaron por 96 horas en un horno de convecciéon a 30 °C. Cada hoja fue macerada con un pistilo dentro
de un tubo Eppendorf (2 ml) para homogenizar la muestra, posteriormente se adicioné 1mL de H,0d y se
centrifugaron los tubos durante 7 minutos a 13,000 rpm. A un tubo nuevo se le agregaron 20 pul del
sobrenadante de la solucidn centrifugada y posteriormente, 100 pl de reactivo Folin-Ciocalteu. Se agitaron
las muestras y se afiadieron 300 ul de Na,COs a cada tubo, para después ser incubados durante una hora
en el horno de conveccidn a 30 °C, por ultimo, se transfirié la muestra a la celda del espectrofotémetro y
se midio la absorbancia a 765 nm. Se obtuvo una curva de estandarizacion de acido galico a partir de la
muestra blanco, donde se graficaron los resultados y se calculé el TPC en equivalentes de acido galico
utilizando la ecuacidén de la regresién. Se realizé un promedio entre las dos mediciones (dos hojas de cada

planta) y se asigné como el contenido total de fenoles.

2.6 Resistencia relativa a herbivoros

La estimacién de la resistencia promedio (R,) es utilizada ampliamente como medida de resistencia total
en las plantas (Leimu y Koricheva, 2006; Nufiez-Farfan y Dirzo, 1994). Para estimar la resistencia, se
eligieron 45 larvas de Spodoptera frugiperda en quinto y sexto estadio (una larva para cada planta) y se
asignaron a 45 plantas (n): 15 de poblano, 15 de serrano y 15 chiltepin (independientes del experimento
de dafio mecdnico) que tuvieran caracteristicas de altura y nimero de hojas similares. Para el experimento
se obtuvo una muestra de la hoja con un sacabocados, con un area circular de 1.93 cm? y se colocé como
Unica fuente de alimento para la larva durante 24 horas en un vaso de plastico de 1 oz. Para asegurar que

las larvas se alimentaran con las hojas, se privaron de alimento por seis horas previas al experimento.

Una vez que pasaron las 24h, se calculd el area consumida (Ap) y area total (Ar), utilizando un medidor de
area foliar (WinFOLIA; Regent Instruments Inc., Quebec, Canada). La resistencia relativa a los herbivoros

de la planta se calculé como: R,= 1 — Ap/Ar segln estudios previos (NUfiez-Farfan y Dirzo, 1994).

Para determinar si la alimentacién con tejido de diferentes variedades afecta la supervivencia y
emergencia en el estadio adulto se continud alimentando las larvas hasta que murieron o entraron en
estado de pupa. La mortalidad y supervivencia de las larvas alimentadas con cada tipo de chile fue

registrada COmMO un cero o un uno, respectivamente.



15
2.7 Analisis estadistico

2.7.1 Modelo de regresion cuadratico

Para determinar la cantidad de area foliar que debia ser removida de cada una de las hojas de las plantas
de los tratamientos de dafio moderado y severo (25 y 50% de dafio), se ajustd un modelo matematico que
permitié estimar el drea foliar de cada hoja a partir de la medicién de su longitud. Para esto, se colectaron
todas las hojas de dos plantas de cada variedad (chiltepin, serrano y poblano) y se utilizé el software
WinFOLIA (Regent Instruments Inc., Quebec, Canada) para medir el dreay el largo de cada una de las hojas.
Para ajustar el modelo de regresidn cuadratico, el largo de la vena central de las hojas fue considerado
como la variable independiente y el drea de la hoja como la variable dependiente. Una vez que se obtuvo
la ecuacidn, se sustituyd la variable independiente por diferentes medidas de largo de la hoja para crear
una tabla con estimaciones del area foliar, posteriormente se calcularon los porcentajes de 25 y 50% de

area y estos datos se utilizaron para realizar el dafio foliar.

Se selecciond el modelo cuadratico ya que este fue el que mejor ajustd a los datos de estimacién para las
plantas. Para las plantas de chile poblano, serrano y chiltepin los ajustes fueron R?= 99.5 % (y= 0.2969x? +

0.2381x - 0.5359), R?= 86.46% (y= 0.258x> + 0.5759x - 0.8683) y R?= 98.31% respectivamente.

2.7.2 Analisis de varianza

Se realizaron ANOVAs univariados para cada uno de los atributos de resistencia y tolerancia medidos para
evaluar si existian diferencias entre los tratamientos de dafio (0%, 25% y 50% de dafio) en cada tipo de
planta (chiltepin, poblano y serrano), posteriormente se realizé una prueba HSD de Tukey para determinar
las diferencias significativas entre los tratamientos (tomando como significativos los valores P<0.05). El
modelo incluyd los efectos fijos de linea genética, y como variables de respuesta se incluyeron la densidad
de tricomas, contenido de fenoles totales, TRC, ICC, las medidas foliares y de reproduccion (peso total de
los frutos, numero de botones y flores), para conocer si existia una respuesta al tratamiento de dafo foliar
en cada linea genética. Todos los andlisis se realizardn utilizando el software estadistico JMP10 (SAS

Institute Inc., Cary, NC, USA).
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2.7.3 Chi-Cuadrada

Se utilizd una prueba Chi Cuadrada para determinar si existia una relacién entre la supervivencia de las
larvas de S. frugiperda en funcion de los tipos de alimentacién (hojas de poblano, serrano o chiltepin) en
el experimento de resistencia relativa a los herbivoros. Se realizé este tipo de analisis ya que los datos
obtenidos de sobrevivencia y desarrollo a adulto fueron valores nominales (valores de 0 y 1). Se utilizo el

software JMP10 (SAS Institute Inc., Cary, NC, USA).
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Capitulo 3. Resultados

3.1 Tolerancia al dano mecanico foliar

3.1.1 Tasa Relativa de Crecimiento

La remocidn foliar tuvo un efecto variable en la tasa relativa de crecimiento en la altura de las plantas de
chile serrano (P=0.0339, Tabla 1y 2 anexos). Las plantas expuestas al tratamiento de dafio severo tuvieron
una TRC 27.56% menor que las plantas control, mientras que las plantas con dafio moderado no difirieron
significativamente del control (Figura 1A). No se encontré un efecto en respuesta al tratamiento de dafio

en las plantas de chile poblano (P = 0.3256), ni en las plantas silvestres de chiltepin (P = 0.5769).
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Figura 1. Tasa Relativa de Crecimiento en la altura y ancho del tallo principal. Se muestran los valores promedio TRC
(+ E.E) de la altura (A) y ancho del tallo principal (B) en cm por dia en plantas de chile silvestre C. annuum var.
glabriusculum chiltepin (0) y domesticado C. annuum var. annuum serrano (m) y poblano (m). Las letras indican los
tratamientos de remocidn foliar que difirieren entre si segun la prueba HSD Tukey (P < 0.05).

En las plantas de chile poblano, se observé una diferencia en la TRC del ancho del tallo (P = <0.0001, Tabla
1y 2 anexos) entre los tratamientos de dafio como respuesta al dafio. Las plantas del tratamiento de dafio
severo disminuyeron su TRC en un 3.1%, en comparacién con las plantas control (Figura 1B). El tratamiento
de dafio no indujo una respuesta en las plantas de chile serrano (P = 0.7914), ni en las de chiltepin (P =

0.3868).
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3.1.2 Medidas foliares

En las plantas domesticadas de chile serrano y poblano se detectaron diferencias significativas en el
numero de las hojas del tallo principal en respuesta a los tratamientos de remocién foliar (P = <0.0001,
Tabla 1y 2 anexos). Las plantas de chile serrano expuestas a los tratamientos de dafio moderado y severo,
presentaron una disminucion de nimero de hojas en 93% y 61%, respectivamente (Figura 2A) en
comparacion con las plantas control (ver discusion). En chile poblano, las plantas expuestas a dafio severo
presentaron un aumento del 22% de hojas en comparacion con las plantas sin dafio. En contraste, las
plantas con dafio moderado no difirieron. Finalmente, las plantas de chile silvestre (chiltepin) no

presentaron diferencias entre ninguno de los tratamientos (P = 0.1045).
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de clorofila ICC (B), &rea foliar especifica en cm?.g™* (C) y la Masa foliar especifica (LMA) en g.cm? (D) en plantas de
chile silvestre C. annuum var. glabriusculum chiltepin (O) y domesticado C. annuum var. annuum serrano (m) y
poblano (m). Las letras indican los tratamientos de remocidn foliar que difirieren entre si segin la prueba HSD Tukey
(P<0.05)y (») ver discusion.

En el area foliar especifica (SLA) y Masa Foliar Especifica (LMA) no se encontraron diferencias significativas

entre los tratamientos de dafo en plantas de chile silvestre chiltepin (P = 0.5903, P = 0.2009), ni en las
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plantas domésticas de chile serrano (P = 0.4844, P = 0.7014) y poblano (P =0.0733, P=0.1111) (Figura 2 B
y C).

3.1.3 indice de Contenido de clorofila

El indice de contenido de clorofila mostré6 mucha variacidon dentro de cada variedad. Se encontraron
diferencias significativas en el indice de contenido de clorofila en las plantas domesticadas de chile serrano
y poblano (Pserrano = 0.0466 Yy Ppoblano = <0.0001, Tabla 1y 2 anexos). En comparacion con las plantas control,
la clorofila de las plantas expuestas a los tratamientos de dafio incrementd 20%. Sin embargo, la prueba
HSD Tukey no mostré diferencias significativas en la prueba posterior (Figura 2D, ver discusion). De igual
manera, las plantas de chile poblano expuestas a los tratamientos de dafio incrementaron su ICC en 26%
en las plantas de dafio moderado y 49 % en las plantas de dafio severo (Figura 2D). El dafio mecdanico no

tuvo un efecto en la concentracién de clorofila en la variedad silvestre (P = 0.2389).

3.1.4 Variables de reproduccion

La produccion de botones florales en las plantas de chile poblano expuestas a los tratamientos incrementé
significativamente en relacion a las plantas no dafiadas (P = <0.0001, Tabla 1 y 2 anexos). Las plantas con
dafio moderado y severo aumentaron un 36% el nimero de botones en comparacion con las plantas
control (Figura 3A). No se observé un efecto en la produccion de botones en las plantas de chile serrano
(P = 0.1982), ni en chile silvestre (P = 0.0772). El nimero de flores no difirid entre ninguno de los
tratamientos de la variedad silvestre (P = 0.3975), ni en las variedades domesticadas (P = 0.2186 poblano

y serrano P = 0.2931) (Figura 3B).
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Figura 3. Variables de reproduccion. Se muestra el promedio (+ E.E.) del nimero de botones florales (A), flores (B),
frutos (C) y peso fresco de la produccién de frutos en gramos (D) en plantas de chile silvestre C. annuum var.

glabriusculum chiltepin (O) y domesticado C. annuum var. annuum serrano (m) y poblano (m). Las letras indican los
tratamientos de remocion foliar que difirieren entre si segiin la prueba HSD Tukey (P < 0.05).

Los frutos producidos, se contaron y se cuantificd su peso en biomasa fresca y seca. El tratamiento de dafo
tuvo un efecto en plantas de chile poblano (P =0.0133) y en las plantas de chile silvestre (P = 0.0349, Tabla
1y 2 anexos). Las plantas de chile poblano expuestas al dafio severo tuvieron una disminucion de 9% y
4.5% en plantas con dafio moderado en biomasa asignada a frutos (Figura 3D), en comparacién con las
plantas control. Sin embargo, el peso seco (Figura 3A) y el nimero de frutos no mostré diferencias
significativas entre los tratamientos de dafio (P = 0.0572 y P = 0.8165 respectivamente). Finalmente, las
plantas de chiltepin con dafio severo tuvieron un aumento del 88% en numero de frutos, en comparacion
con las plantas control (Figura 3C), sin embargo no se encontrd un efecto en la biomasa total asignada a
frutos en fresco (P = 0.1088) ni en seco (P = 0.2441) (Figura 3D y 3A). Por su parte, las plantas de chile
serrano no presentaron un efecto al tratamiento de dafio en peso fresco (P = 0.1717), peso seco (P =

0.1058), ni en el nimero de frutos (P = 0.1998).
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3.2Resistencia

3.2.1 Lignificacion del tallo

El tratamiento de dafio foliar tuvo un efecto en la tasa relativa de lignificacidén en el tallo de las plantas de
chile silvestre C. annuum var. glabriusculum (P = 0.03, Figura 4). Las plantas expuestas al tratamiento de
dano severo de dafio tuvieron disminucién en la TRC de 38% en comparacidn con las plantas sin dafio,
mientras que las plantas con daino moderado aumentaron 4% el crecimiento por dia. En el caso de las
variedades domesticadas no se encontraron diferencias significativas en la TRC (P = 0.0608 serrano y

poblano P =0.5227, Figura 4).
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Figura 4. Tasa Relativa de Crecimiento en la lignificacidon del tallo principal (cm x dia). Se muestran los valores
promedio TRC (+ E.E) en plantas de chile silvestre C. annuum var. glabriusculum chiltepin (0) y domesticado C.

annuum var. annuum serrano (m) y poblano (m). Las letras indican los tratamientos de remocidn foliar que difirieren
entre si segun la prueba HSD Tukey (P < 0.05).

3.2.2 Densidad de tricomas

Se cuantificé la densidad de tricomas en 25.54 mm? de la cara abaxial y adaxial de las hojas como una
medida de respuesta de resistencia a la remocion foliar. Las plantas de chile serrano y poblano presentaron
una diferencia significativa entre los tratamientos para los tricomas de la cara abaxial (P = 0.0006 y P =
0.0155 respectivamente, Tabla 1 y 2 anexos). En las plantas de chile serrano, la densidad de tricomas de
las plantas con dafio severo aumentd 54% en comparacion con las plantas sin dafio (Figura 5A). Por su
parte, las plantas de chile poblano con daifio moderado y severo disminuyeron la densidad de tricomas

(73% y 69% respectivamente), en comparacion con las plantas control. No hubo un efecto del dafio en la
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densidad de tricomas abaxiales en las plantas de chiltepin (P = 0.7863) (Figura 5A) y ninguna variedad

presentd diferencias en la densidad de tricomas de la cara adaxial.
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Figura 5. Densidad de tricomas la cara abaxial y contenido total de fenoles foliares. Se muestran los valores
promedio(+ E.E) del (a) nimero de tricomas x 25.54 mm?y (b) contenido total de fenoles en mg GAE/g en plantas
de chile silvestre C. annuum var. glabriusculum chiltepin (O) y domesticado C. annuum var. annuum serrano (m) y
poblano (m). Las letras indican los tratamientos de remocidn foliar que difirieren entre si segin la prueba HSD Tukey
(P <0.05).

3.2.3 Fenoles totales

Las plantas de chile silvestre y las plantas de chile poblano mostraron diferencias significativas en
respuesta al dafio (P = <0.0001, Tabla 1 anexos). Las plantas de chile silvestre expuestas a dafio severo
tuvieron una disminucion en el TPC de 59%, en comparacion con las plantas control (Figura 5b). Este
comportamiento también se observd en las plantas de chile poblano. Las plantas con dafio moderado
disminuyeron un 11% el TPC, mientras que las plantas con dafo severo presentaron 16% menor
concentracion de fenoles (Figura 5B). Las plantas de chile serrano no mostraron un efecto al tratamiento

de dafio (P =0.9294).

3.3 Resistencia a los herbivoros

Se observd un efecto de la alimentacién sobre las larvas de S. frugiperda cuando se alimentaron con hojas
de plantas de chiltepin, serrano y poblano (Tabla 3 anexos). La supervivencia de las larvas disminuyd por
la alimentacion con hojas de plantas silvestres en comparacion con las alimentadas con plantas cultivadas

(P =<0.0001, Tabla 1). De las 15 larvas de cada tratamiento 0% sobrevivié a la alimentacién con chiltepin,
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mientras que el 73.33% (11) de las larvas con la dieta de serrano y poblano sobrevivieron y puparon (Figura

6).
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Figura 6. Sobrevivencia de Spodoptera frugiperda a la ingesta de tejido foliar. Se muestran los porcentajes de

sobrevivencia en color gris y la mortandad en color blanco de S. frugiperda a la ingesta de plantas de chile silvestre
(chiltepin), y domesticado (serrano y poblano). (P = <0.0001%*).

El consumo de tejido foliar promedio fue similar en las tres variedades de chile, la resistencia promedio
(Rp) de la planta al herbivoro medida en el primer dia de alimentacién no difirid significativamente entre
plantas silvestres y domesticadas (P= 0.1774). Tampoco mostrd diferencias significativas el analisis de
emergencia de las larvas sobrevivientes (P = 0.4691) alimentadas con hojas de serrano y poblano que

habian entrado a pupa (Tabla 3 anexos).



24

Capitulo 4. Discusion

La hipotesis de la reduccion de defensa a través de la domesticacién supone que la seleccién direccionada
al incremento de rendimiento y calidad del producto a cosechar favorecera la reproduccién y en contraste,
la resistencia se vera disminuida por la ausencia de seleccién sobre los rasgos que reducen el dafio debido
a disyuntivas energéticas (Chen et al., 2015). Como resultado, se espera que los herbivoros tendran un
mejor desempefio (i.e. tasa de consumo y crecimiento, sobrevivencia, etc.) en las plantas domesticadas,
en comparacion con las plantas silvestres (Rosenthal y Dirzo, 1997; Chen et al., 2015; Gaillard et al., 2018).
Por esto, se predice una disminucién en la capacidad defensiva por disyuntiva de costos energéticos
asociados a la inversién en crecimiento y reproduccion (Coley et al., 1985; Herms y Mattson, 1992). Los
resultados obtenidos en este trabajo aportan evidencia que apoya esta teoria en términos de tolerancia 'y

resistencia.

Tolerancia

Este trabajo sugiere que a través de la domesticacidn de los chiles mexicanos la tolerancia a la herbivoria
(dano foliar) ha disminuido. Las plantas silvestres de los tratamientos de dafio presentaron una alta
tolerancia al dafio, al no presentar un efecto en los caracteres medidos por el dafio foliar y no disminuir
su adecuacién, mientras que las variedades domesticadas con dafio moderado pudieron tolerar la

remocion foliar sin comprometer la reproduccién, mientras que las plantas con dafo severo no.

Disyuntivas: crecimiento, reproduccion y defensa

Historicamente, la investigacion de la defensa en plantas se ha planteado que una vez que se da un ataque
por herbivoro se compromete la asignacién de energia creando una disyuntiva de asignacién a
crecimiento, defensa o reproducciéon (Herms y Mattson, 1992; Chase, 1999). En las plantas de chile
silvestre se observd claramente este comportamiento de asignacion a reproduccidn, las plantas expuestas
a los tratamientos de dafio fueron las primeras que comenzaron a producir botones, flores y frutos (obs.
pers.). Ademas, las plantas con dafio severo presentaron un mayor nimero de frutos, sin embargo, no
hubo diferencias significativas entre los tres tratamientos en términos de la biomasa frutal producida. Esta
observacién nos da una pista del comportamiento de la especie en términos de asignacién cuando se
enfrenta a herbivoria. En este sentido, los resultados de este trabajo sugieren que las plantas de chile
serrano con dafio severo pudieron utilizar como estrategia el asignar una mayor cantidad de energia a la

reproduccion, evitando asi la disminucidon en el nimero y biomasa de los frutos para mantener su
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adecuacidn, comprometiendo una parte de la energia de crecimiento de la planta, que se observé a través

de la tasa relativa de crecimiento (Figura 1a).

La remocidn foliar en las plantas de chile poblano incrementd la produccidon de botones florales en
comparacién con las plantas sin dafio. Sin embargo, este incremento no se reflejé en el nimero de flores
y frutos. Este resultado es consistente con la literatura, ya que es comun que se observe un mayor nimero
de abortos en botones y flores cuando las plantas se exponen a la pérdida de tejido en comparacion con

las plantas control (Nightingale y Farnham, 1936; Stepherson, 1981; Harper y Wallace, 1987).

Por otra parte, en asignacidn de recursos a los frutos, que fue medida como la masa total, los frutos de las
plantas sin daino tuvieron una mayor masa vy las plantas expuestas al tratamiento de dafo severo tuvieron
una disminucién en la biomasa a frutos, lo que indica una modificacién en la asignacion de recursos a la
reproduccidon una vez que ocurre el dafio. Sin embargo no se observé un efecto por el tratamiento en el
numero de frutos y la biomasa seca (Figura 3). Esto indica que los frutos que se produjeron en las plantas
expuestas a dano severo, en general fueron més pequenos comparados con los de las plantas sin dafio,

ninguno de los frutos producidos por estas plantas alcanzaron la talla comercial (Figura 7 anexos).

Rendimiento

El rendimiento, traduccidn de yield en inglés, se mide en kilogramos por hectarea, asi que podemos
suponer que el rendimiento de las plantas de poblano con 50% de dafio disminuyd como respuesta al
dafio. Este comportamiento de tolerancia en niveles de dafio bajos, pero pérdida de rendimiento en
niveles de dafio altos se ha observado también en Zea mays (Bailey y Pedigo, 1986) y en otros cultivos
(Karel y Rweyemamu, 1984; Sandras y Wilson, 1998; Hochwender et al., 2003). Esta disminucidn en el
tamanfio de los frutos se podria explicar por una restriccion de energia debida a la asignacidn de los recursos
disponibles divididos entre defensa y reproducciéon (Obeso, 2002). La energia que se requiere para la
reproduccion es a veces, mayor que la que se obtiene de las disyuntivas, por lo que existen otras
estrategias para compensar esos gastos energéticos en las plantas y en algunos casos puede provenir de

un incremento de fotosintesis en hojas cercanas (Obeso, 2012).

Medidas foliares

La concentracién de clorofila refleja el potencial fotosintético de las plantas (Cisneros-Silva et al., 2017), y
por ello, es una caracteristica altamente relacionada con la capacidad de las plantas para tolerar el dafio
foliar (Tiffin, 2000). Aunque no se ha documentado una prediccidn explicita de la direccion de la respuesta

en la clorofila una vez que ocurre un dafio, los estudios han demostrado que puede mantener su nivel o
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reducirse conforme incrementa el dafio foliar (Deol et al., 1997; Diaz-Montafio et al., 2007). En este
estudio, se encontré un aumento en el indice de Concentracién de Clorofila (ICC) de las plantas de las
variedades domesticadas expuestas a los tratamientos de dafio. El aumento fue muy notable en las plantas

de chile poblano, mientras que no hubo respuesta en las plantas silvestres.

El aumento en la tasa fotosintética como mecanismo compensatorio después del dafio foliar, estd
ampliamente documentado. En Cucumis sativus se encontrdé que las plantas con dafio presentaron una
mayor tasa, eficiencia y capacidad fotosintética, ademas de disipar menos energia como calor (Thompson
et al., 2003) y esta respuesta compensatoria se ha reportado como una respuesta general en varias
especies (Anten y Ackery, 2001; Retuerto et al., 2004; Nykanen y Koricheva, 2004). La variacion en el
contenido de clorofila mostrada por las diferentes especies indica que no todas las plantas responden
igual. En este experimento, el aumento en el ICC evidencia que como respuesta a la pérdida de area
fotosintética, la planta invierte en el aumento de clorofila para asi obtener una mayor cantidad de energia
al absorber luz en el drea que tiene disponible para fotosintetizar y compensar la pérdida de area foliar
por el daio. Este mismo principio explica el aumento en el nUmero de hojas en las plantas de chile poblano

expuestas al tratamiento de dafio severo.

En las plantas de chile serrano se encontrd un efecto significativo en el nimero de hojas entre todos los
tratamientos, sin embargo, esta diferencia estd relacionada con la abscisidon de las hojas una vez que
ocurrié el dafio. Durante el experimento se observé que después de la primera remocidn foliar, las plantas
comenzaron a tirar las hojas que habian sido dafiadas, principalmente las del dafio severo (dejando sus
tallos casi sin hojas) y en menor medida, también hubo pérdida en las plantas de dafio moderado. Una
explicacion es que el dafio mecdnico activo la abscisidon de las hojas, provocando su caida (Risley et al.,
1986). Estudios en otras especies sugieren que esta es una respuesta al dafo (Faeth et al., 1981), ya que
el mantener las hojas dafiadas puede ser mds costoso y tener un beneficio menor para la planta, que
promover la abscision y sustituir la produccién de carbohidratos para generar crecimiento secundario

(Varley, 1967; Risley et al., 1986).

Estos resultados indican que las plantas expuestas al tratamiento de dafio severo son las que se ven
mayormente afectadas por la remocién foliar y las que principalmente tienen una respuesta de asignacion
de energia para contrarrestar los efectos que una menor area para fotosintetizar podria implicar para la
planta. Cabe destacar, que la inversidon en el aumento de area foliar (SLA) o nimero de hojas también
podria resultar en una mayor vulnerabilidad para los siguientes ataques en las plantas (Prins et al., 1989).

Esta podria ser la razén por la que las plantas invierten al mismo tiempo recursos en producir caracteres
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que evitan que los herbivoros las consuman (Nufiez-Farfan et al., 2007; Carmona y Fornoni, 2013) y

aumentan el nimero de hojas, mayor clorofila y que asi, la funcionalidad prevalezca.

Resistencia

Se observd un efecto heterogéneo en los caracteres de resistencia entre las variedades de chile analizadas
como efecto de los tratamientos. De igual manera, algunos meta-analisis han encontrado respuestas
heterogéneas en cuanto a la resistencia a herbivoros de plantas silvestres y domesticadas (Turcotte et al.,
2014; Whitehead et al., 2018), argumentando que no siempre se cumple con la hipdtesis de la reduccion
de las defensas y que principalmente esto dependera de si se mide el tejido u drgano que se cosechay si

los herbivoros son generalistas o especialistas en la especie.

Concentracion de fenoles

Respecto a la concentracidn total de fenoles (TPC) en las plantas silvestres, segln la hipdtesis de este
trabajo y de acuerdo con la hipdtesis de la domesticacién, deberian de presentar una mayor cantidad de
fenoles que las plantas domesticadas. En el estado basal, las plantas de chiltepin si mostraron
concentraciones mayores de fenoles (Figura 6), mostrando en promedio 40% mayor concentracion. Sin
embargo, como resultado del tratamiento en las plantas de chile silvestre con dafo severo, disminuyeron
su TPC en 60% y un 20% en las plantas de chile poblano. Hasta el momento, no sabemos de algun trabajo
donde el TPC haya disminuido después del dafio, sin embargo los compuestos fendlicos son compuestos
carbdnicos, por lo que tiene sentido que cuando existe una disminucién del carbono disponible por el

dafio, las plantas inviertan menos en la defensa constitutiva.

Tricomas

Numerosos experimentos han demostrado que la densidad de tricomas juega un rol fundamental en la
defensa contra herbivoros, presentando un aumento en su densidad después del ataque por herbivoros o
dafio mecanico (Valverde et al., 2001; Abdala-Roberts y Parra-Tabla, 2005; Bjérkman et al., 2008) y que las
plantas con mayor nimero de tricomas son mas resistentes a la herbivoria en términos de preferencia y/o
ovisposicion (Binder y Benz, 1991; Lae et al., 2007). Ademas, los tricomas generan una barrera que impide
el consumo de las hojas por los herbivoros (Baur et al., 1991; Fordyce y Agrawal, 2001; pero ver Navon et

al., 1991).

En este experimento, la densidad de tricomas constitutiva e inducida entre las variedades silvestres y las

cultivadas fueron diferentes. Las plantas de chile serrano mostraron un mayor nimero de tricomas que
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las silvestres y las plantas de poblano (Figura 9 anexos). Estos resultados son contrastantes con la hipétesis
de que la domesticacion afecta las estructuras implicadas en la defensa contra herbivoros. Dos resultados
explican estas diferencias observadas; el primero es la baja densidad de tricomas en las plantas de chile
silvestre. Las plantas utilizadas provienen de poblaciones donde la densidad de tricomas es baja.
Estimaciones recientes en poblaciones mexicanas de chile silvestre mostraron que la densidad de tricomas
es menor en las plantas de poblaciones del sureste que las del noroeste (Bello-Bedoy et al., en
preparacion). En particular, las poblaciones de Tapachula tuvieron la menor densidad de tricomas,
explicando por qué los valores observados en este experimento son bajos. El segundo resultado que
explica la inconsistencia de la hipdtesis de la reduccién de la defensa en plantas es el alto nimero de
tricomas observados en las plantas control de chile serrano. Ademas, las plantas con dafio severo
exhibieron un aumento del 74% en densidad de tricomas. Estos resultados son consistentes con un estudio
anterior que mostré que el dafio mecanico indujo una produccién mayor de tricomas (Valenzuela-
Apodaca, 2016). Asi, a pesar de que la diferencias entre plantas silvestres y cultivadas puede ser explicada
por la ausencia de pubescencia en las hojas de chile silvestre, este estudio demuestra que las plantas de
chile serrano poseen un alto nivel de resistencia, incluso superior que el de las plantas de chile poblano

utilizadas en este estudio.

Resistencia a herbivoria

Otro objetivo de este estudio era estimar el efecto de las plantas sobre un herbivoro en su sobrevivencia
y desarrollo para obtener una estimacién de la resistencia (Rp). La alimentacidn con hojas de chile silvestre
causo la mortalidad total de las larvas Spodoptera frugiperda. En contraste, el 73.33% delas larvas
alimentadas con plantas de chile serrano y poblano completaron su desarrollo hasta pupa y emergieron
como adultos. Este resultado indica que aun cuando la tasa de consumo (R,) no mostré diferencias entre
las variedades, las larvas se ven altamente afectadas por la alimentacion continua con las plantas
silvestres; sugiriendo que la resistencia de las plantas contra herbivoros disminuye con la domesticacién,

lo que permite que el insecto generalista tenga un buen desempefio en plantas de chile poblano y serrano.

El efecto de la domesticacion en la sobrevivencia y desempefio de herbivoros también ha sido medido en
otras especies, encontrado un patron de desempefio y sobrevivencia similar al que se observo en este
trabajo. Estudios que comparan especies de brasicaceas y moras silvestres han encontrado en general,
que las larvas alimentadas con tejido de plantas silvestres tienen una supervivencia menor que las plantas
alimentadas con tejido de cultivares domesticados y que en los cultivares tienen generalmente un mejor

desempefio (Bukovinszky et al., 2008; Hernandez-Cumplido et al., 2018). De esta forma, nuestros
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resultados apoyan que la domesticacion si reduce la capacidad de las plantas para defenderse de los

herbivoros.

El patrén encontrado en este estudio sugiere que las diferencias en el nimero de tricomas no explican la
mortalidad de las larvas de S. frugiperda, en contraste, el contenido total de fenoles podria explicarlo. Las
plantas de chile silvestre presentaron en promedio 40% mayor contenido fendlico en comparacion con los
cultivares de serrano y poblano (Figura 6b). Estos resultados sugieren que la defensa quimica es mas
relevante que la defensa fisica que proveen los tricomas. En general, estos resultados apoyan la idea de
qgue la domesticacidon afecta la resistencia de las plantas, reduciendo la capacidad de controlar las
poblaciones de herbivoros de las plantas cultivadas (Rosenthal y Dirzo, 1997; Chen et al., 2015; Gaillard et

al., 2018).
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Capitulo 5. Conclusiones

Este es el primer trabajo donde se examina detalladamente el efecto de la domesticacién en estrategias
defensivas contra insectos, resistencia y tolerancia en variedades silvestres y cultivadas de Capsicum
annuum. Los resultados obtenidos en el trabajo son complejos, existen respuestas heterogéneas entre las
variedades cultivadas en los diferentes caracteres de resistencia y tolerancia. El patron general que se
observa sugiere que la domesticacion ha relajado los mecanismos de defensa en las plantas de chile, ya
gue se encontrd tolerancia completa al dafo en las plantas silvestres, mientras que en las cultivadas
algunos caracteres relacionados con la tolerancia se vieron afectados. Aunado a una resistencia
constitutiva elevada, que disminuyd en las plantas cultivadas, como sugieren las diferencias en la
sobrevivencia de las larvas de Spodoptera frugiperda. Los resultados obtenidos son de gran relevancia para
la especie y se recomienda ampliamente extender la investigacién en las estrategias de defensa de la

especie.

Los experimentos de dafio mecanico simulando herbivoria son herramientas que permiten estimar los
limites en los que las plantas responden al poder controlar el porcentaje de dafio (Hjaltén, 2008; Lehtila
y Boalt, 2008); Principalmente en caracteres de tolerancia como los que se midieron en este trabajo. En el
experimento se pudo observar cémo los tratamientos de dafio tuvieron un efecto heterogéneo entre las
plantas de chile domesticadas, mostrando que las plantas de chile poblano no pueden tolerar daio severo,
mientras que las plantas silvestres presentan una tolerancia total que les permite sobrevivir y reproducirse
manteniendo su adecuacidn, aun después de estar expuestas constantemente a la remocidn de hasta la

mitad de su area foliar.

5.1 Perspectivas

Indudablemente existe una falta de informacion sobre los mecanismos y los limites de la tolerancia en la
especie, por lo que se sugiere que los experimentos futuros estén enfocados principalmente en entender

la heterogeneidad de la tolerancia.

Se observaron efectos en la reproduccién como un aumento en el nimero de frutos de las plantas de
chiltepin con dafio severo y disminucidn en la biomasa en plantas con dafio severo de poblano. Por lo
tanto. Seria recomendable realizar un experimento donde como medida de fitness se haga un conteo de
semillas o que el método experimental permita estimar la viabilidad mediante la germinacion de las

semillas para poder obtener medidas de fitness mas precisas. Esto para conocer si el efecto de la
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reproduccion temprana afecta la capacidad de produccion de semillas en chiltepin, como se propone en
la literatura (Mahoro, 2002; Elzinga et al., 2007) o si la disminucién en el tamafio y biomasa de los frutos

de poblano tuvo un efecto en la produccién de semillas.

También, en relacién a la resistencia, los resultados sugieren que es necesaria una caracterizacion de la
composicion quimica (compuestos fendlicos y otros) y nutricional de hojas de cada variedad, para
entender de una mejor manera por qué las hojas de chile silvestre tienen un efecto tan marcado en la

sobrevivencia de las larvas.
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Anexos

Tabla 1. Efectos del tratamiento de dafio foliar en plantas de chile silvestre chiltepin y domesticados serrano y poblano.

Chiltepin Serrano Poblano
Caracter
g.L. s.C F P L. s.C F P g.L. s.C F P
Altura (TRC) 2 4.88x10°® 0.56 0.5769 2 1.4 x10°® 1.14 0.3256 2 1.4 x10°® 1.14 0.3256
Ancho del tallo (TRC) 2 2.04x10° 0.97 0.3863 2 2.48x10° 17.52 <.0001%* 2 2.48 x10° 17.52 <.0001**
Numero Hojas 2 118.98 2.35 0.1045 2 45.73 12.67 <.0001%* 2 45.73 12.67 <.0001%*
Contenido de clorofila (ICC) 2 181.11 1.47 0.2389 2 4882.96 58.82 <.0001%* 2 4882.96 58.82 <.0001**
Area foliar especifica 2 107263'6 0.53 0.5903 2 2603.15 2.74 0.0733 2 2603.15 2.74 0.0733
Masa foliar especifica 2 | 0.15x10° | 7.54x107 0.2009 2 1.2x10° | 6.02x107 0.1111 2 1.2 x10°® | 6.02x107 0.1111
Numero de botones 2 2673.79 2.68 0.0772 2 2228.8 12.99 <.0001%* 2 2228.8 12.99 <.0001**
Numero de flores 2 46.98 0.93 0.3975 2 431 1.56 0.2186 2 431 1.56 0.2186
Numero total de frutos 2 27.26 3.57 0.0349* 2 0.90 0.2 0.8165 2 0.9 0.2 0.8165
Frutos (biomasa fresca) 2 0.08 2.31 0.1088 2 469.75 4.67 0.0133** 2 469.75 4.67 0.0133**
Frutos (biomasa seca) 2 0.01 1.45 0.2441 2 7.17 3.59 0.0572 2 7.17 3.59 0.0572
Lignificacion del tallo 2 0.0004 3.74 0.0300* 2 0.75x10° 0.65 0.5256 2 0.75 x10°® 0.65 0.5256
Contenido Total de Fenoles 2 15852'0 30.9 <0.0001** 2 444 .88 16.52 <0.0001** 2 444 .88 16.52 <0.0001**
Densidad de tricomas abaxial 2 10.82 0.24 0.7863 2 3.74 4.48 0.0156* 2 3.74 4.48 0.0156*
Densidad de tricomas adaxial 2 140.65 1.19 0.7863 2 17.87 0.76 0.4702 2 17.87 0.76 0.4702

** P <0.0001, * P <0.05.




Tabla 2. Coeficiente de variacién y varianza de los tratamientos de dafio foliar en plantas de chile silvestre y domesticado.

Chiltepin Serrano Poblano
0% 25% 50% 0% 25% 50% 0% 25% 50%
Caracter

v v v v cv 1% cv vV | ¢cv v cv v cv v v | v | cv Vv
Altura (TRC) 366 | 7% | 388 | 4> | 371 0 35.9 0 |317| 4% | 472 0 842 | 1° 60 0 | 670 | 57
Ancho del tallo (TRC) 666 | 8% | 656 | 1% | 563 0 35.9 0 |272| 1°® 54 0 311 | 87 | 263 | 0 | 476 | &7
Numero de hojas 90.7 | 30.2 | 91.3 | 338 [108.8 | 11.8 | 52.6 | 105 [859| 43 |1885| 0.6 | 97 | 09 | 141 | 21 | 132 | 2.4
ICC 472 | 827 | 394 | 354 | 444 | 66.7 | 36.1 | 1156 32.1| 149 | 288 | 1154 | 19 | 186 | 180 [30.7| 20.0 | 79.6
Area foliar especifica 26.6 | 1334 | 233 | 1146 | 275 |1357| 22 | 174 |196| 13.8 | 389 | 679 | 18 | 11.8 | 9.1 3 | 323|483
Masa foliar especifica 284 | 573 | 182 | 185 | 23.2 | 359 | 34.2 | 3846 |17.2| 969 | 13.7 | 552 | 9.6 | 295 | 7.6 |17.4| 10.7 | 31.9
NUmero de botones 167 | 1715 | 108.6 | 697.6 | 95.8 | 556.9 | 81 |841.0 [63.9|319.2 | 80.3 | 3409 | 46.7 | 107.8 | 16.6 |33.2 | 30.2 |116.2
Numero de flores 151 | 96 |157.3| 45 |153.6/| 205 |105.2 | 93.6 | 959 | 41.3 | 1154 | 395 [1799| 2.6 |[1156| 4.1 | 1257 | 16
Frutos (biomasa fresca) 1954 | 0 |2767| O |1128| 0 | 63.3 |230.337.2|1288| 626 | 205 | 88 | 441 | 103 |551| 104 | 51.7
Frutos (biomasa seca) 176.1 0 205.6 0 109.3 0 56.6 29 349 17 55.9 2.4 11 1 8.8 05 | 173 2.1
NUmero total de frutos 199 | 0.2 [2196| 71 |1083| 42 | 632 | 56 |351| 274 | 596 | 446 | 674 | 32 | 484 | 1.3 | 588 | 2.2
Lignificacion del tallo (TRC)| 70 1° | 418 | 3> | 677 0 58.5 0 |743]| 2° 64 0 |1131| 1° | 759 | 0 |1035]| 5°
Tricomas abaxial 97.2 6 844 | 24 |2643| 588 | 83.4 | 885 |80.7|723.8| 68.4 | 2839 | 137.4| 2.7 |1352| 0.2 |168.7| 0.4
Tricomas adaxial 815 | 76.7 | 542 | 156 | 88.1 | 856 | 51.7 | 185.8 | 47.5 | 156.2 | 45.2 | 2056 | 56 7.7 | 728 |209| 472 | 65
Contenido total de fenoles | 28.6 | 232.0 | 37.5 | 505.2 | 27.1 | 34.2 | 223 | 57.6 |11.3| 148 | 17.7 | 351 | 149 | 20.1 | 151 |145| 102 | 58
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Tabla 3. Efectos de la alimentacién con plantas de chile silvestre chiltepin y domesticado serrano y poblano en la
sobrevivencia.

Prueba X? P

Verosimilitud 27.57 <.0001**
Supervivencia

Pearson 21.52 <.0001**

Verosimilitud 0.19 0.6656
Pupa

Pearson 0.19 0.6660

Verosimilitud 0.53 0.4672
Desarrollo adulto
Pearson 0.52 0.4691

Figura 7. Frutos de chile poblano con diferente desarrollo. Se muestran frutos fisiolégicamente maduros de chile
poblano de talla comercial (A) y fruto sin desarrollar por completo (B).
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Figura 8. Frutos de chile serrano con diferente desarrollo. Se muestran frutos de chile serrano de talla commercial
(A) y frutos maduros sin desarrollar por completo (B).

Figura 9. Tricomas foliares en plantas de chile silvestre y domesticado. Se muestran fotografias de la densidad de
tricomas en plantas sin dafio de chiltepin (A), serrano (B) y poblano (C).



