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Resumen de la tesis de Melissa Dipp Alvarez presentada como requisito parcial
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VARIACION FENOTIPICA EN RESISTENCIA CONTRA HERBIVOROS Y
EXITO REPRODUCTIVO EN CUATRO POBLACIONES SILVESTRES DE
CHILTEPIN Capsicum annuum var. glabriusculum; Solanaceae

Resumen aprobado:

(L SA—

Dr. Rafael Bello Bedoy

La resistencia contra herbivoros es una caracteristica que ha evolucionado para
reducir el dafio que causan los herbivoros y su impacto en el éxito reproductivo de
las plantas. El nivel de resistencia puede variar entre individuos y poblaciones debido
a diferencias en la constitucion genética, presencia de diferentes herbivoros o
variacion ambiental. Para predecir el potencial evolutivo de la defensa en plantas es
importante conocer la magnitud de la interaccion planta-herbivoro, cuya intensidad
puede ser medida a través del dafio que sufre la planta y sus consecuencias. Este
estudio examina la relacion entre la variacion fenotipica del dafio foliar por
herbivoros y el éxito reproductivo del chile silvestre Capsicum annuum var.
glabriusculum (Dunal) Heiser & Pickersgill. En cuatro poblaciones silvestres de
chiltepin localizadas en La Paz, Baja California Sur, colectamos muestras de hojas y
de frutos de plantas para cuantificar el dafio foliar y la densidad de tricomas como
una medida de resistencia. Estimamos el éxito reproductivo como el nimero semillas
promedio en 10 frutos. El dafio foliar y la densidad de tricomas difirieron
significativamente entre poblaciones. La relacion entre el dafio y el nimero de
tricomas fue negativa. La disminucion de area foliar por herbivoria redujo el éxito
reproductivo en una de las poblaciones muestreadas, mientras que en otras no. En
este estudio demostramos la existencia de variacion en la resistencia entre
poblaciones de chile silvestre apoyando la ocurrencia de variacion interpoblacional a
una escala geografica pequefia. Sin embargo, la ausencia de efecto negativo del dafio
en el exito reproductivo en una de las poblaciones sugiere que en esta poblacion la
tolerancia al dafio puede evolucionar. Este estudio demuestra el potencial de las
plantas de chile de desarrollar diferentes estrategias de defensa.
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1. INTRODUCCION

El consumo de las plantas por los insectos es una de las relaciones maés
abundantes en la tierra (Futuyma y Agrawal, 2009). Esta interaccion constituye casi
el 50% de la biodiversidad macroscopica en el planeta (Endara y Coley, 2011). Se ha
estimado que los insectos remueven mas del 20% de la produccion primaria anual
neta producida por las plantas, tanto en ecosistemas naturales como manejados
(Agrawal, 2011; Carmona et al., 2011). Los insectos, mediante defoliacién y otras
estrategias de alimentacion fitofaga son responsables de alterar el crecimiento, la
reproduccion y la supervivencia de las plantas (Escarré et al., 1996), y esto se puede
reflejar en importantes pérdidas econdémicas en plantas cultivadas y en la dindmica

ecologica y evolutiva de plantas silvestres.

El impacto del dafio foliar por herbivoros es un agente de seleccién natural que ha
influenciado la evolucion de estrategias de defensa en plantas para reducir su
impacto negativo sobre componentes del éxito reproductivo (Juenger et al., 2005).
La resistencia y la tolerancia son las dos estrategias que emplean las plantas para
defenderse del dafio por herbivoros y otros enemigos. La resistencia es definida
como la capacidad de las plantas para evadir o reducir el dafio en los tejidos que
podria tener repercusiones en el crecimiento y la reproduccion de la planta
(Schneider y Ayres, 2008). Entre otros componentes, los tricomas, metabolitos
secundarios y la cantidad de lignina en las hojas y tallos son algunas de las
estructuras fisicas y quimicas que forman parte de la resistencia de las plantas
(Anderson y Mitchell-Olds, 2011; Nuafez-Farfan et al., 2007; Stinchcombe, 2002).

La tolerancia es la capacidad para amortiguar los efectos negativos en el fitness de la



planta una vez que ha ocurrido el dafio y es estimada a travées de la comparacion en el
crecimiento y/o adecuacion entre organismos con y sin dafio asi como la diferencia
entre el nimero de frutos y semillas entre plantas con dafio y sin dafio (Schneider y
Ayres, 2008; Strauss y Agrawal, 1999). Para amortiguar el efecto del dafio, las
plantas responden por medio de diferentes mecanismos fisioldgicos que incluyen un
incremento en la tasa relativa de crecimiento (i.e., RGR por sus siglas en inglés:
relative growth rate) para reponer el area fotosintética perdida en las hojas o tallos
(Tiffin, 2000), y el aumento en el contenido de nitrogeno para incrementar la
fotosintesis y la reasignacion de recursos. Estas estrategias repercuten en un mayor
éxito reproductivo (Espinosa y Fornoni, 2006; Nufez-Farfan et al., 2007,

Stinchcombe, 2002).

A pesar del arsenal defensivo que presentan las plantas, tanto cultivadas como
silvestres, se puede observar una variacion fenotipica en la cantidad de dafio que
reciben. Una explicacion para esta variacion puede ser la cantidad diferencial de
recursos que asigna una planta a funciones defensivas o de crecimiento y
reproduccion (Nufiez-Farfan et al., 2007). La disyuntiva entre asignar a una u otra
funcion es el resultado de la limitada disponibilidad de recursos en la que crecen los
individuos asi como el componente genético de las plantas. Por ejemplo, la inversion
en estas defensas resulta costoso para las plantas (Karban et al., 1997; Karban y
Myers, 1989) pues, desde la diferenciacion celular, una parte de los recursos
energéticos son utilizados para formar la anatomia y los metabolitos que dotaran a las
plantas de mecanismos de resistencia, mientras que la otra parte de los recursos es

destinada al crecimiento y reproduccion (Herms y Mattson, 1992). Sin embargo, hay



plantas que debido a la plasticidad de su fenotipo sélo expresan los caracteres de
defensa cuando detectan el dafio (Quintana-Rodriguez et al., 2014). Esto les permite
utilizar la energia para crecimiento o reproduccién cuando no hay presencia de
herbivoros e inducir las defensas cuando sea necesario, asi la planta estara lista para
un ataque subsecuente (Agrawal et al., 2002; Karban y Myers, 1989). Es decir, en
poblaciones de plantas en donde el numero de individuos del herbivoro depredador
varia en tiempo y espacio (la ocurrencia del dafio es impredecible), la seleccion
natural favoreceria a la tolerancia y a las defensas inducidas dado que mantener
defensas constitutivas (i.e., defensas todo el tiempo presentes) implicaria un costo
biosintético y ecoldgico alto (Agrawal et al., 2002; Dicke y Hilker, 2003). Por otro
lado, la seleccion favoreceria a la resistencia si el hecho de asignar recursos a
mantener las defensas para prevenir el dafio por herbivoria le confiere un beneficio a
la planta y este fenotipo es heredable. Encontrar variacion en la resistencia y el éxito
reproductivo (tolerancia) entre poblaciones de una misma especie seria lo mas

probable.

Ademas de la herbivoria, existen otros factores que pueden explicar la variacién
en la asignacién de recursos para las diferentes estrategias de defensa. Es por esto
que manipular a las especies y a los agentes selectivos tanto bi6ticos como abidticos,
puede ayudar a resolver cudles condiciones ambientales promueven la evolucion de

un patron mixto en estrategias de defensa (Nufiez-Farfan et al., 2007).

Es importante mencionar que en caso de que la planta esté bien protegida por sus
defensas constitutivas contra cierto herbivoro, seria redundante asignar recursos para

inducir respuestas, por lo que no se observara un cambio en la resistencia (Karban y



Myers, 1989). Sin embargo, existen otras plantas que se vuelven mas susceptibles a
ataques posteriores (Karban, 2011). Conocer los mecanismos de defensa a la
herbivoria, tanto constitutivos como inducidos, es de gran importancia en la
agricultura para entender la dinamica evolutiva de los sistemas defensivos de las
plantas. Esta informacion puede ser util para estudios de control de plagas e

ingenieria genética (Dicke y Hilker, 2003).

Este estudio examina la relacion entre la variacion fenotipica del dafio foliar por
herbivoros y la densidad de tricomas, asi como el éxito reproductivo en poblaciones
silvestres de chiltepin Capsicum annuum var. glabriusculum para caracterizar sus

estrategias defensivas y su variacion en una escala geografica pequeria.



2. ANTECEDENTES

Desde que la evolucion de las interacciones planta-herbivoro fue descrita por
Ehrlich y Raven (1964) una gran cantidad de investigadores en el ramo de la
ecologia y la evolucion se ha dedicado al estudio de las estrategias de defensa tanto
constitutivas como inducidas en diversas especies vegetales de importancia
economica y ecoldgica (Agrawal et al., 1999; Poelman et al., 2010; Rostés et al.,

2002; Simonsen y Stinchcombe, 2007; Vergés et al., 2008).

En cuanto a la evolucion de la resistencia y la tolerancia Nufiez-Farfan y Dirzo
(1994) probaron por primera vez en poblaciones de Datura stramonium (toloache)
que los herbivoros constituyen un agente selectivo para la evolucion de la resistencia.
Detectaron seleccion fenotipica direccional para plantas con mayor tamafio y menor
resistencia al coledptero Epitrix parvula , mientras que se revelo que existe seleccion
fenotipica estabilizadora para la resistencia al ortéptero Sphenarium purpurascens.
La seleccién natural actGa en los fenotipos, y la deteccion de seleccion fenotipica en
la resistencia a herbivoros confirma la importancia ecolégica de ésta para determinar

el fitness de la planta.

Un numero importante de estudios ha demostrado que los tricomas tienen un
papel importante en la defensa contra insectos y que maximizan el éxito reproductivo
de las plantas que los poseen. Por ejemplo, Mauricio (1998) detectdé una relacion
negativa entre la variacion en la densidad de tricomas Y el dafio por herbivoros, en
la planta Arabidopsis thaliana demostrando claramente su papel defensivo. Por otro
lado, Valverde et al. (2001) atribuyeron el papel de la densidad de tricomas foliares

como un componente de la resistencia a herbivoros en seis poblaciones de Datura



stramonium. En cada una de las poblaciones encontraron una relacion negativa
significativa entre la densidad de tricomas y el dafio, apoyando su papel defensivo.
Ademas, se detecto seleccion direccional positiva sobre la densidad de los tricomas
en tres de seis poblaciones, indicando que el dafio por herbivoros esta actuando como

un agente selectivo sobre la defensa en Datura stramonium.

Las plantas de chile silvestre Capsicum annuum var. glabriusculum poseen en sus
hojas abundante pubescencia que puede ser un componente de la resistencia contra
herbivoros, aunado a la potencial presencia de sustancias quimicas. Sin embargo, se
ha estudiado poco sobre sus interacciones ecoldgicas (Pagan et al., 2010). En cuanto
a la herbivoria en C. annuum var. glabriusculum, actualmente no existen registros de
herbivoros que afecten a las hojas, tallos o raices y mucho menos existen
descripciones de interacciones planta-herbivoro que impliquen cambios en la
fenologia del organismo relacionados con las estrategias de defensa. Debido a que el
modo principal de reproduccion del chiltepin es por semilla, es de esperarse que el
impacto del dafio por herbivoros influya en la evolucion de su fenotipo,
seleccionando a plantas que posean caracteristicas heredables que les confieran un
éxito reproductivo mayor. Se considera que organismos del género Lema
(Coleodptera:Chrysomelidae) podrian ser consumidores potenciales pues ha sido
demostrado en laboratorio que éstos pueden alimentarse de hojas de solanaceas
cultivadas, tales como D. stramonium, Solanum lycopersicum y Capsicum annuum
(Kogan y Goeden, 1971; Bello-Bedoy y Nufiez-Farfan, 2010; Bello-Bedoy y Nufiez-

Farfan, 2011).



El chiltepin posee alta importancia biologica, cultural y econdmica en Meéxico
porque es el ancestro de una gran cantidad de variedades domesticadas de chile (C.
annuum) que son ampliamente comercializadas y utilizadas en la gastronomia
mexicana (Pagan et al., 2010). Ademas, las especies silvestres son reservorios de la
variacion genética original que puede tener amplio valor en su conservacion y uso en
biotecnologia, como en detectar los genes relevantes en la resistencia contra
herbivoros y patdgenos que ya estan ausentes en las plantas cultivadas. A pesar de la
importancia bioldgica, no se han realizado estudios detallados que permitan conocer
aspectos ecologicos y evolutivos relevantes de sus interacciones con enemigos

naturales como herbivoros y/o patdgenos.

3. OBJETIVOS

e Estimar si existen diferencias en la produccién de frutos y semillas en cuatro

poblaciones de Capsicum annuum var. glabriusculum.

e Evaluar las diferencias en las estrategias defensivas contra herbivoros,

expresadas en numero de semillas viables por fruto y proporcion de dafio.

e Conocer aspectos ecologicos y evolutivos de la interaccidon del chiltepin con

enemigos naturales en poblaciones silvestres.



4. METODOLOGIA

4.1 Especie de estudio

El chile silvestre Capsicum annuum var. glabriusculum (Dunal) Heiser &
Pickersgill; Solanaceae, es un subarbusto longevo que mide de 50 centimetros a tres
metros. Su centro de origen es el sur de México y se distribuye desde el sur de
Estados Unidos hasta Perl en sitios montafiosos cerca de arroyos y cafiones (Araiza
et al., 2011; Herndndez-Verdugo et al., 2001). Produce hojas y florece durante la
temporada de lluvias, su fructificacion alcanza hasta el mes de diciembre en algunas
poblaciones. Sus hojas pueden ser dafiadas por herbivoros aun sin registrar y por
virus en algunas poblaciones (Pagan et al., 2010). Sin embargo, se ha detectado que
algunos herbivoros no consumen esta variedad de chiles y otros sufren severos dafios
como inflamaciones (Bello-Bedoy, datos sin publicar). El fruto es una baya redonda
y pequefia de coloracion verde en su estado inmaduro y que se vuelve de color rojo al
madurar. Es consumido en su mayoria por humanos, quienes le dan uso medicinal y
alimenticio (Araiza et al., 2011; Hernandez-Verdugo et al., 2001) y también por

aves.

4.2 Recolecta de material

En diciembre de 2013 se realizd una recolecta de hojas y frutos de plantas de
Capsicum annuum var. glabriusculum en cuatro poblaciones silvestres localizadas en
la base de Sierra la Laguna en Baja California Sur (Tabla I, Figura 1). En cada una de
las poblaciones, las plantas fueron marcadas y numeradas con un numero de
identificacion por localidad. Se consideraron todas las plantas de la localidad y de

cada una se colectdé una muestra de al menos 10 frutos y 20 hojas. Las hojas se



expandieron sobre papel periodico, donde se anotd la localidad y ndmero de
identificacion en la localidad. Una vez ordenadas, cuidando que no se doblaran,
fueron prensadas y se secaron a temperatura ambiente en un invernadero. Los frutos
fueron colectados en bolsas de papel y se anot6 en cada bolsa el nimero de la

localidad y el nimero de identificacion de la planta.

Tabla I. Coordenadas geograficas de cuatro poblaciones silvestres de chiltepin
Capsicum annuum var. glabriusculum en el estado de Baja California Sur de donde
se colectd material vegetal en diciembre de 2013 y el nimero de plantas muestreadas
en cada localidad.

Localidad No. de plantas Latitud Longitud Altitud
1 14 23°42°55.7°N 109°59°59.3”W 653
2 23 23°42°24.3”N 110°00°11.6”W 625
3 9 23°45°47.6”N 119°58°29.8”W 523
4 25 23°41°54.3”N 109°59°40.7°"W 652
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4.3 Medicidn del area foliar consumida y la proporcion de dafio

Se calculd el area foliar total (i.e., area de la hoja entera sin efecto de la
herbivoria) y el area remanente (&rea de la hoja con signos de herbivoria) de 20 hojas
de cada planta recolectada en los cuatro sitios de la siguiente manera: con un scanner
se digitalizaron las hojas de cada planta y con el programa ImageJ (Rasband, W.S.,
U. S. National Institutes of Health, Bethesda, Maryland, USA), disefiado para
procesar y analizar imagenes en Java, se obtuvieron los valores del area remanente.
Con el mismo software se hizo una reconstruccion de las hojas para obtener el area
total tomando en cuenta la forma de la hoja y dibujando su contorno. El area foliar
consumida o &rea dafiada, resulta de la resta del area total menos el &rea remanente.
Posteriormente se calculé la proporcion de dafio en cada planta con la siguiente

formula:
1 v Ap
D; = = 1.
' (n ZI: A )
Donde Ap y At son el area dafiada y total de la hoja, respectivamente, y n es el
namero de hojas por planta (Bello-Bedoy y Nufiez-Farfan, 2010).

4.4 Cuantificacion de tricomas

La resistencia se estimé como el nimero de tricomas dentro de un &rea de 7 mm?
(densidad de tricomas) en el haz de la hoja. Se utilizaron para esto 10 hojas de cada
planta. Para facilitar el conteo se utilizo una placa de aluminio con la perforacion de
7 mm? y un microscopio estereoscopico. Se calcul el nimero promedio de tricomas

por planta.
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4.5 Cuantificacién de semillas

Del material recolectado se tomaron 10 frutos de cada planta y se contd el nimero
de semillas viables por fruto. Se descartaron las que presentaron coloracion oscura

(necrosis). Posteriormente se obtuvo el nimero promedio de semillas por planta.

4.6 Analisis estadistico

Para evaluar si existe variacion fenotipica entre las cuatro poblaciones de chile
silvestre, a los datos de proporcion de dafio por planta, namero de semillas por fruto
por planta y densidad de tricomas por planta, se les aplicd un analisis de varianza de
una via comparando los valores de las cuatro poblaciones entre si. Para realizar el
analisis estadistico, los valores de densidad de tricomas por planta fueron
transformados a la raiz cuadrada, el nimero de semillas por fruto por planta fue
transformado a logaritmo base-10 y a la proporcion de dafio por planta se le aplico la
transformacion arcoseno para normalizar distribucion del error (Sokal y Rohlf,
1995). Se utilizaron los valores sin transformar de todas las variables para graficar

resultados.
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5. RESULTADOS

5.1 Variacion del dafio entre poblaciones

El dafio encontrado en las hojas de las plantas de chile difirio significativamente
entre poblaciones (F= 10.97, gl= 3; p<0.0001; Tabla Il). En las poblaciones 1, 2 y 3,
el valor promedio del dafio por planta varié entre 8 y 12%, mientras que el dafio
promedio en la poblacién namero 4 fue igual a 3.8% (Fig. 2), siendo ésta Ultima la
Unica en la que se detect6 una diferencia significativa en la magnitud del dafio foliar

respecto de las otras tres poblaciones (Q=2.63; a < 0.05; Fig 2).

Tabla Il. ANOVA de una via de proporcién de dafio entre poblaciones

Fuente de variacion o] SS MS F p
Tratamiento 3 0.3625523 0.120851 10.9736 <.0001*
Error 66 0.7268466 0.011013
Total 69 1.0893989
0.15+ B
=]
= T
- B L B
o 0.104 T
t
=
N J_
: T
£ L
A
) L) L]
2 3 4

Poblaciones

Figura 2. Proporcion de dafio por planta (promedio + ES) para cuatro poblaciones
silvestres de chiltepin Capsicum annuum var. glabriusculum. Letras distintas indican
poblaciones con medias significativamente diferentes entre si, segln la prueba de
Tukey.

13



5.2 Variacién del niumero de tricomas entre poblaciones

El anélisis de varianza revel0 diferencias significativas en el nimero de tricomas
por planta entre las cuatro poblaciones (F= 7.96; gl= 3; P < 0.0001; Tabla Ill), siendo
la poblacion nimero 4 la que se mostrd significativamente distinta de las otras (Q=
2.63; o= 0.05). El nimero promedio de tricomas en 7 mm? varié de ~3.4 a 3.7 en las
poblaciones 1, 2 y 3 mientras que para la poblacién 4 el promedio fue de 5.9

tricomas/7 mm? (Figura 3).

Tabla 111. ANOVA de una via de nimero de tricomas por planta

Fuente de variacion o] SS MS F p
Tratamiento 3 4.907147 1.63572 8.9419 <.0001*
Error 66 12.073164 0.18293

Total 69 16.980031

"E
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@ _ T
w 6 .
=
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(=) B
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- T L
%)
=
=
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)
\E L] L] L}
Z, 1 2 3 4
Poblaciones

Figura 3. Numero de tricomas foliares (promedio + ES) de cuatro poblaciones
silvestres de chiltepin Capsicum annuum var. glabriusculum. Letras distintas indican
poblaciones con medias significativamente diferentes entre si, segin la prueba de
Tukey.
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5.3 Relacion del nimero de tricomas con el dafio

El analisis de regresion mostrd una relacion negativa significativa entre la densidad
de tricomas y la proporcion de dafio por herbivoria (F (1,68= 5.51, p= 0.02; Tabla IV,
Figura 4), sugiriendo un rol defensivo de este caracter; mientras mas tricomas, menos

area foliar consumida.

Tabla V. Regresion linear entre densidad de tricomas y proporcion de dafio

Fuente de variacion o] SS MS F p
Tratamiento 1 0.02394418 0.023944 5.5198 <.0217
Error 68 0.29497630 0.004338
Total 69 0.31892047
0.204 y=0.1135164—0.0081891 - x —
® sitio |
L s sitio 2
0.15- o °° , ..
% o R”=0.07 sitio 3
sitio 4

Proporcion de daiio
(=] (=]
o -
T <

0.00

Densidad de tricomas

Figura 4. Relacion entre la densidad de tricomas foliares y la proporcion de dafio por
herbivoros de cuatro poblaciones silvestres de chiltepin Capsicum annuum var.
glabriusculum.
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5.4 Variacién del numero de semillas entre poblaciones

El ndmero de semillas vari6 significativamente entre las poblaciones silvestres de
chiltepin (F= 9.08, gl= 3, p<0.0001; Tabla V, Figura 5). EI numero de semillas
promedio por fruto vario de ~7.63 a 15.25. La prueba de Tukey mostré que las
poblaciones 2 y 4 produjeron, en promedio, un ndmero de semillas por fruto
significativamente mayor (casi el doble) que las poblaciones 1 y 3 (Q=2.63, a= 0.05;

Figura 5).

Tabla V. ANOVA de una via de nimero de semillas por fruto

Fuente de variacion o] SS MS F p
Tratamiento 3 2.7200176 0.906673 9.0894 <.0001
Error 66 6.5835213 0.099750
Total 69 9.3035389
2
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g 20
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= ) B _
.E B
)
7]
=
o T
= 1
=
h T T T
s 1 2 3 4
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Figura 5. Numero de semillas por fruto (promedio + ES) de cuatro poblaciones
silvestres de Capsicum annuum var. glabriusculum. Letras distintas indican
poblaciones con medias significativamente diferentes entre si, segin la prueba de
Tukey.
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6. DISCUSION

La variacion fenotipica es uno de los rasgos mas comunes en las variaciones
naturales de poblaciones. Es originada por patrones distintos de seleccion en los
rasgos defensivos de resistencia y tolerancia como resultado de distintos factores
ecoldgicos. Entender las causas ecoldgicas y evolutivas responsables de dicha

variacion, son relevantes para predecir la evolucion.

6.1 Variacion del dafio entre poblaciones

En la mayoria de los estudios que comparan el dafio por herbivoria entre
poblaciones de la misma especie se han encontrado diferencias, indicando que la
variacion interpoblacional del dafio por herbivoria es un fenémeno comun (Mauricio
y Rausher, 1997; Mauricio, 1998; Moles et al., 2011). Por ejemplo, Valverde et al.
(2001) encontraron diferentes niveles promedio de dafio entre poblaciones silvestres
de Datura stramonium (solanacea). De manera similar, el presente estudio detectd
diferencias significativas en el porcentaje de dafio foliar entre poblaciones de chile
silvestre, aunque solo en una de ellas (la poblacién cuatro) la proporcién del dafio por
herbivoria fue significativamente menor que en el de las otras tres. Esto puede ser
debido a que las poblaciones muestreadas no estaban tan alejadas geograficamente y
probablemente no estan bajo presiones ambientales muy diferentes, o bien, a que la
proporcion de dafio que causan los herbivoros en las poblaciones es relativamente
baja (menor al 12% del area foliar total) comparado con un dafio de entre 10 vy el
50% del area foliar en D. stramonium reportado por Valverde et al. (2001), esto
posiblemente reduce la probabilidad de detectar diferencias significativas entre las

poblaciones 1,2y 3.
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Sin embargo esta cantidad de dafio, a pesar de ser reducida, puede ser relevante
para la evolucion de la resistencia en esta especie, en caso de que exista una relacion
entre esta variable y las estructuras o compuestos que limitan el consumo de tejido
foliar por herbivoros. La resistencia contra los insectos es uno de los factores que

pueden explicar las diferencias en la magnitud del dafo.

6.2 Variacion de la resistencia

Los tricomas son uno de los mecanismos de resistencia mas conocidos en las
plantas, lo que sugiere que las plantas con mas tricomas deberian de presentar menos
dafo foliar que las que tienen menos tricomas. En otras palabras, se esperaria

encontrar una relacion negativa entre la cantidad de tricomas y el dafio foliar.

En este estudio encontramos que existe variacion fenotipica en la densidad de
tricomas entre las poblaciones silvestres de chiltepin de B.C.S. estudiadas. Otros
estudios con poblaciones silvestres también demuestran una variacién
interpoblacional significativa para la densidad de tricomas (Mauricio, 1998;
Valverde et al., 2001; Handley et al., 2005). La diversidad de este caracter fenotipico
puede ser causada por factores genéticos y ambientales y su interaccion (Falconer et
al., 1996), asi como por diferencias en los procesos de desarrollo que producen
variacion entre individuos (Futuyma y Agrawal, 2009). Roy et al. (1999) mencionan
que los tricomas podrian estar correlacionados con otras caracteristicas de la hoja,
por consiguiente, la seleccion en esos caracteres podria producir cambios en la

densidad de tricomas.
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Si la densidad de tricomas es un componente de la resistencia, el hecho de que
existan diferentes valores para este caracter indica que debe haber también un éxito
reproductivo diferencial, lo que posteriormente originaria seleccion natural para el
numero de tricomas que asegure un mayor éxito reproductivo. De esta manera las
diferencias en el nimero de tricomas encontradas en las poblaciones podrian estar
determinadas por la diferente presion selectiva de los herbivoros en cada poblacién

(Marquis, 1992; Castillo et al., 2013).

La resistencia natural a herbivoros con base en la densidad de tricomas tiene gran
potencial biotecnolégico como mecanismo para el manejo de plagas en cultivos
domesticados, reduciendo el uso de pesticidas y evitando que los insectos se vuelvan
resistentes a los pesticidas (Holeski, 2007; Tian et al., 2012). En la actualidad, se
experimenta con la aplicacion de metil jasmonatos para inducir la formacion de
tricomas en plantas domesticadas e impedir el herbivorismo asi como la aplicacion
de técnicas de purificacion de tricomas y PCR para cuantificar la expresion genética

de los tricomas y seleccionar plantas con una mayor expresion (Tian et al. 2012).

6.3 Efecto de la densidad de tricomas sobre el porcentaje de dafio

Mauricio (1987) encontré6 que familias de plantas con niveles mas altos de
tricomas experimentaron menor dafio foliar que las familias con menores niveles de
este caracter y que la densidad de tricomas esta correlacionada negativamente con el

dafio foliar.

Para conocer el efecto real de la densidad de tricomas sobre el dafio se realizé un

analisis de regresion. El grafico muestra que vario entre las plantas y la pendiente fue
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negativa, detectando un efecto negativo de la densidad de tricomas sobre la
proporcion de dafio (Fig. 3). Esto concuerda con los resultados de Mauricio (1998)
antes mencionados. En otras palabras, el analisis de regresion indica que, a mayor
densidad de tricomas corresponde una menor area foliar consumida, favoreciéndose
de manera general la resistencia como estrategia de defensa y confirmando la

densidad de tricomas como un componente de esta estrategia.

6.4 Variacion interpoblacional en éxito reproductivo

En este estudio se utilizd el nimero de semillas por fruto promedio de las plantas
de cada poblacion como un indicador potencial del éxito reproductivo. Las
poblaciones 1 y 3 mostraron una reduccion promedio del 30% en el nimero de
semillas por fruto con respecto a las poblaciones dos y cuatro. Esta diferencia puede
ser explicada por una limitacion de polen pero, ya que Capsicum annuum var.
glabriusculum puede auto fertilizarse, esta opcidn se descartaria y las diferencias se
le atribuirian a algun otro factor ambiental no identificado pues el dafio y la densidad

de tricomas en las poblaciones 1y 3 no fueron significativamente distintos.

Las poblaciones 2 y 4 tuvieron un namero de semillas por fruto similar a pesar de
que difirieron en el porcentaje de dafio por herbivoria y en la densidad de tricomas.
De acuerdo a la literatura, en una poblacion que experimenta menos dafio (es mas
resistente) y tiene un éxito reproductivo mayor, se estaria favoreciendo la resistencia
como estrategia de defensa. Las observaciones en la poblacion cuatro son
consistentes con este patron de resistencia. Por otro lado, una poblacién que es mas
dafada por sus depredadores naturales pero al final su éxito reproductivo no se ve

disminuido, es identificada como tolerante y seria favorecida por la seleccion natural
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en un ambiente donde sus depredadores varian en tiempo y espacio (Agrawal et al.,
2002; Dicke y Hilker, 2003). La poblacion numero dos mostro un patron consistente

con una estrategia de tolerancia como ésta.

A partir de estos resultados en poblaciones silvestres de chiltepin, se pueden
desarrollar estudios bajo condiciones controladas que permitan detectar como se
comporta esta especie a distintos niveles de dafio foliar, que demuestren también si
C. annuum var. glabriusculum es capaz de inducir defensas como lo hacen otras
solanaceas o que exploren a mayor detalle la variacion fenotipica entre las
poblaciones con el afan de detectar las bases genéticas que le permitan a la especie

heredar los caracteres que le confieran un mayor éxito reproductivo.

21



7. CONCLUSIONES

Se detectaron diferencias significativas en la proporcion de dafio por herbivoria
entre poblaciones silvestres de chiltepin de Capsicum annuum var. glabriusculum.

Esta variacion puede ser relevante para la evolucidn de la resistencia en esta especie.

Existe variacion fenotipica interpoblacional en la densidad de tricomas que podria
estar causada por diferentes factores, como la ocurrencia de una distinta presién
selectiva de los herbivoros en cada poblacion, por factores genéticos, ambientales y
su interaccion. Es necesario un experimento en condiciones ambientales controladas
en donde se manipule también la proporcion de dafio por herbivoros para que sea
posible determinar qué fraccion de la variacion en la densidad de tricomas es

genética y como responde éste caracter de resistencia a la seleccion.

Se encontr6 también una relacion negativa entre la densidad de tricomas foliares y
la proporcion de dafio, lo cual sugiere que la densidad de tricomas posee un rol

defensivo contra la herbivoria en las poblaciones de chiltepin estudiadas.

Diferencias significativas en el nimero de semillas promedio por fruto del
chiltepin silvestre C. annuum var. glabriusculum indican que existe variacion
interpoblacional en el éxito reproductivo. Debido a que las poblaciones 2 y 4 tienen
un nimero de semillas por fruto similar y a que poseen valores distintos en
proporcion de dafio y numero de tricomas, se puede concluir que la poblacion 2 es
tolerante a la herbivoria (alta proporcion de dafio y bajo ndmero de tricomas)
mientras que la poblacion 4 es resistente (baja proporcion de dafio y alta densidad de

tricomas).
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