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MECANISMOS Y LIMITES DE LA TOLERANCIA AL DANO FOLIAR
DEL CHILE SILVESTRE Capsicum annuum var. glabriusculum: Solanaceae

Resumen aprobado:

Dr. Rafael Bello Bedoy

La tolerancia a la herbivoria es una estrategia de defensa plastica de las plantas que es inducida
por los herbivoros. Esta permite reducir los costos del dafio impuesto por herbivoros y amortiguar
el fitness (e.g., nimero de semillas fértiles). Los mecanismos de tolerancia mas importantes son:
incrementos en tasa relativa de crecimiento (TRC), incrementos en concentracion de clorofila
(ICC), y sobre-compensacion de tejido. La importancia del estudio de la tolerancia recae en que
los genotipos tolerantes tienen un mejor desempeio en las cosechas (tamafio y calidad de frutos)
a pesar de enfrentarse plagas Este estudio evalud algunos mecanismos de tolerancia asi como los
limites de dafio foliar en los que se expresan. En un experimento se germinaron semillas del chile
silvestre Capsicum annuum var. glabriusculum y se seleccionaron 40 plantas que fueron distribui-
das en tres niveles de dafio foliar (25%, 50% y 75%) y un grupo control, con 10 réplicas en cada
uno. Durante 40 dias se midid la altura del tallo y el area foliar, al dia 45 se midi6 el contenido de
clorofila. Se encontr6 que la TRC puede ser considerada como un mecanismo de tolerancia en el
chile silvestre y que su limite es 25% de defoliacion, pues se detectd que ese nivel de dafio solo la
reduce en un 18%. La forma de crecimiento (altura con respecto del tiempo) se vio alterada por
efecto del dano foliar, sin embargo, las plantas del grupo de 25% de dafio foliar fueron capaces de
amortiguar tal efecto mediante incrementos en su tasa de crecimiento. El chile silvestre no tuvo
una respuesta plastica de sobre-compensacion de tejido foliar, se sugiere que este mecanismo in-
volucra costos que no se pueden amortiguar. Se detecto al incremento en TF como mecanismo de
tolerancia del chile silvestre, pues el grupo de 25% de dafio foliar solo mostré una disminucion de
12% en contenido de clorofila con respecto del grupo control, ademads, el grupo de 75% mostro
un mayor contenido de clorofila que el grupo de 50%. Los resultados sugieren que el limite de
tolerancia a la herbivoria en el chile silvestre posiblemente es mayor a 25% de defoliacion, sin
embargo se podria considerar que la tolerancia no es el inico mecanismo defensivo contra los
herbivoros en el chile silvestre, pues se ha demostrado el papel de componentes de la resistencia
(tricomas) en la defensa del mismo, en dado caso, en lugar de implicar costos posteriores al ataque,
se invierte en prevenirlos o disminuirlos.
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1. INTRODUCCION

Las interacciones entre plantas y herbivoros son de las mas importantes en la naturaleza
puesto que constituyen aproximadamente tres cuartas partes de la biodiversidad y biomasa
macroscopica de la tierra (Johnson, 2011). La herbivoria es una interaccion bidtica que
consiste en el consumo de tejidos vegetales vivos por animales (Crawley, 1983), y destaca
de entre muchas interacciones porque los herbivoros consumen mas del 15% de la bio-
masa vegetal producida anualmente, lo que coloca a ésta, como una de las mas significa-

tivas en la conduccion de energia a través las redes alimenticias (Agrawal, 2011).

El dafio causado por los insectos herbivoros altera el crecimiento y la reproduccion de
las plantas por medio del consumo de diferentes tejidos como las raices, hojas, tallos y
estructuras florales (Escarré et al., 1996). Como consecuencia del dafio por insectos her-
bivoros, las plantas experimentan una disminucion en su vigor (i. e., la capacidad que tiene
una planta de de crecer mas rapido o en ultima instancia alcanzar un tamafio mas grande
en relacion a la media poblacional) (Price, 1991), productividad, desempefio y en diferen-
tes componentes de su adecuacion biologica (i. e. fitness) Strauss y Agrawal, 1999). El
efecto del dafio por herbivoros en el fitness de las plantas, los convierte en agentes de
seleccion natural que promueven la evolucion de estructuras y estrategias para defenderse

y prevenir o reducir el dafio.

Debido a la presion selectiva que los insectos herbivoros ejercen sobre las plantas, éstas
han evolucionado un arsenal de caracteristicas defensivas que se engloban en dos estrate-

gias generales: resistencia y tolerancia (Ehrlich y Raven 1964).



La resistencia es una respuesta constitutiva o inducida que evita o reduce la cantidad
de dafio que los herbivoros y patdgenos ejercen sobre una planta, esta les confiere a las
plantas la capacidad de maximizar la sobrevivencia, el crecimiento y la reproduccion (i.e.,
fitness: Nunez-Farfan et al., 2007). Algunos componentes importantes de la resistencia
son: tricomas, vesiculas de latex, la cantidad de lignina en las hojas, y los metabolitos
secundarios (e. g. taninos y terpenoides) (Strauss y Agrawal 1999; Nufiez-Fartan et al.,
2007; Carmona et al., 2011). La tolerancia a la herbivoria es una respuesta inducida por
el ataque del herbivoro que amortigua y reduce los efectos negativos en componentes del
fitness de las plantas (Strauss y Agrawal 1999; Stowe et al., 2000; Nufiez-Farfan et al.,
2007; Carmona et al., 2011). La tolerancia a los herbivoros, a diferencia de la resistencia
se expresa exclusivamente cuando el herbivoro esta presente, sin embargo, la tolerancia
no evita el dafio, solamente minimiza el costo del ataque sobre el fitness, por ello se ha
propuesto que la tolerancia favorece en mayor medida que la resistencia a la maximizacion
del fitness, pues la primera representa menos costos energéticos que la segunda (Nufiez-
Farfan et al., 2007; Karifiho-Betancourt y Nuiiez-Farfan 2015). Ademas, la estrategia de
tolerancia, a diferencia de la de resistencia, no impone presion selectiva sobre los herbi-
voros ni produce coevolucidn, ya que no ejerce efectos negativos sobre su desarrollo ni

sobre su desempefio (Stinchcombe, 2002; Garrido-Espinoza y Fornoni, 2006).

La tolerancia es definida también, como la pendiente resultante de la asociacion entre
el fitness y el dafio recibido para un grupo de plantas genéticamente relacionadas (Strauss

y Agrawal, 1999) (Figura 1).



Fitness

Cantidad de dafio

Figura 1. Representacion grafica hipotética de la tolerancia a la herbivoria. El eje X mues-
tra la cantidad de dafio impuesto por herbivoros, el eje Y el fitness del genotipo y las
pendientes muestran la relacion negativa entre ambas variables. Al comparar las pendien-
tes que representan dos genotipos es notable que la pendiente del genotipo azul es menos
negativa que la del amarillo. Un valor més negativo de la pendiente indica menor toleran-
cia.

La tolerancia al dafio por herbivoros se puede estimar comparando la cantidad de frutos
y semillas que un grupo de plantas dafiadas produce, contra las que produce un grupo de
plantas no danadas del mismo genotipo (Strauss y Agrawal, 1999; Tiffin, 2000). Algunos
mecanismos de tolerancia a los herbivoros son: incrementos en la tasa relativa de creci-
miento (TRC), cambios fenoldgicos, activacion de meristemos latentes, cambios en la ar-
quitectura (e. g., tipo de ramificacion y dominancia apical), utilizacion de recursos alma-
cenados, produccion de area foliar e incrementos en la tasa fotosintética (Strauss y Agra-
wal 1999; Stowe ef al., 2000; Tiffin, 2000; Nuniez-Fartan et al., 2007; Bello-Bedoy y Nu-

nez-Fartan, 2010; Carmona et al., 2011).



Se ha propuesto que las estrategias defensivas inducidas como la tolerancia son menos
costosas para el fitness de las plantas que las constitutivas como la resistencia, esto es
debido a que cuando los herbivoros no estan presentes, las plantas pueden invertir recursos
para su crecimiento y reproduccion mas que para defenderse, maximizando asi su fitness
(Karban y Myers, 1989; Strauss y Agrawal, 1999; Nufiez-Farfan et al., 2007; Karban,
2011). En cambio, si los herbivoros estan presentes, las plantas incrementan la inversion
de recursos hacia las defensas y tienen decrementos en su crecimiento y reproduccion
(Strauss y Agrawal, 1999; Stinchcombe, 2002; Nuifiez-Farfan et al., 2007; Karban, 2011;
Hoke y Avila-Sakar, 2015).

Se ha discutido acerca de cudl estrategia defensiva (resistencia o tolerancia) tiene un
papel preponderante en la maximizacion del fitness de las plantas (Nufiez-Farfan et al.,
2007; Karinho-Betancourt y Nufiez-Farfan 2015). Por una parte, se plantea que la selec-
cion natural no actua en favor de la estrategia tolerancia si utilizando la de resistencia no
se observan disminuciones en los componentes del fitness y viceversa (Nufiez-Farfan et
al., 2007; Karifiho-Betancourt y Nufiez-Farfan 2015). No obstante, Fornoni (2011) co-
menta que la seleccion de la estrategia de tolerancia es mas fuerte en especies o poblacio-
nes que tienen en su historia natural registros de herbivoria, puesto que los rasgos asocia-
dos a dicha estrategia son heredables. Sin embargo, se ha expuesto la idea de que las po-
blaciones vegetales mantienen niveles balanceados entre ambas estrategias defensivas
para mantener un fitness alto y que por tanto, la seleccion de una u otra estrategia esta
mediada por la presencia de los herbivoros (Strauss y Agrawal 1999; Nuiiez-Farfan ef al.,

2007; Hoke y Avila-Sakar, 2015). Asimismo se sugiere la posibilidad de una estrategia



mixta que involucra complementariedad de estrategias defensivas, y el papel de esta en la

maximizacion del fitness de poblaciones vegetales (Carmona y Fornoni, 2013).
1.1 Tolerancia como respuesta plastica y su variacion en el crecimiento

La plasticidad fenotipica se define como la capacidad de un organismo de expresar
diferentes atributos o respuestas dependiendo del ambiente en el que se encuentre durante
su ciclo de vida (e. g. dafio foliar por herbivoros), la respuesta pléstica incluye cambios
en la quimica, fisiologia, desarrollo, morfologia y comportamiento en respuesta a una se-
nal ambiental (Agrawal, 2001). La tolerancia como una respuesta plastica involucra me-
canismos como incrementos en tasa fotosintética, en tasa de crecimiento y en la adquisi-
cion de nutrientes, mismos que modifican la asignacion de recursos para maximizar el
fitness del individuo a pesar de haber sido atacado; sin embargo, no siempre se asegura
dicha maximizacion, pues existen factores abidticos que determinan el grado de la res-
puesta plastica (Heil, 2010). La tolerancia como respuesta plastica puede presentar mode-
los lineales o polinomiales, esto se debe a los multiples factores ambientales que simulta-
neamente alteran la dimensionalidad de la misma, siendo asi el fitness, la pendiente de la

recta o en su caso el area bajo la curva (Simms, 2000).

Se ha encontrado, en algunos grupos de plantas, que durante las distintas fases de su
desarrollo (i. e. cotiledon, juvenil y adulto) se exhiben diferentes niveles de tolerancia a
la herbivoria, originados estos, por la reasignacion de recursos hacia diferentes funciones
como produccion de biomasa (area foliar) y cambios en la arquitectura (i.e., organizacion

tridimensional del cuerpo de la planta: Reinhardt y Kuhlemeier, 2002) (Lehtild y Strauss,



1999). Por ejemplo, se hay estudios donde se aplicod dafio artificial tanto a plantas herba-
ceas como a lefiosas, y se encontrd que en etapas tempranas del crecimiento se muestran
los niveles mas altos de tolerancia, que el estadio juvenil es el mas vulnerable (menos
tolerante a la herbivoria) y que en la edad reproductiva o adulta se restablece la tolerancia
como un intento para asegurar el éxito reproductivo (Boege y Marquis, 2005). Por otra
parte, se sugiere que en algunas familias boténicas la tolerancia a la herbivoria se ve ma-
ximizada unicamente en la edad reproductiva (Tucker y Avila-Sakar, 2010). Se ha plan-
teado que los cambios en niveles de tolerancia durante el desarrollo de las plantas influen-
cian tanto a la manera en que estas adquieren recursos para crecer y reproducirse, como
al valor de adecuacion de los rasgos asociados a las defensas (Tucker y Avila-Sakar,
2010). Asi pues, se esperaria que el grado en el cual un tejido u 6rgano particular deberia

ser defendido varie durante el desarrollo de los individuos.
1.2 Mecanismos de tolerancia

Entre los mecanismos de tolerancia mas estudiados se encuentran: el crecimiento com-
pensatorio, cambios en tasa fotosintética y cambios en la arquitectura (Strauss y Agrawal

1999; Stowe et al., 2000; Tiftin, 2000; Nufiez-Farfan et al., 2007; Heil, 2010).

Incrementar la tasa relativa de crecimiento, ya sea de la estatura de la planta o de su
area foliar, es un mecanismo de tolerancia vinculado al crecimiento compensatorio, este
le permite a las plantas, incrementar o mantener una tasa de crecimiento tras haber sufrido
defoliacion y de esta manera, amortiguar los efectos que se pudiesen presentar sobre su
vigor y/o su fitness (Strauss y Agrawal 1999; Stowe et al., 2000; Tiffin, 2000; Nuiez-

Farfan et al., 2007; Carmona ef al., 2011; Camargo et al., 2015).



La respuesta compensatoria de crecimiento esta asociada principalmente tres grupos
de hormonas (auxinas, giberelinas y acido abcisico) que regulan el crecimiento intermo-
dal, la dominancia apical y el desarrollo foliar, pues se ha demostrado que la defoliacion
apical altera su ubicacion en tejidos, biosintesis y transporte (Taiz y Zeiger, 2010). Por
ejemplo, un estudio en la planta Solanum carolinense L. (Solanaceae) demostré que tras
el dafo impuesto por herbivoros se observa una produccion diferencial en las hormonas
acido jasmonico, acido salicilico y 4cido abcisico, sugiriendo que estas tienen un papel
importante en la regulacion del crecimiento y el sistema defensivo de dicha especie

(Campbell et al., 2014).

Entre los mecanismos de tolerancia mas importantes relacionados con la actividad fo-
tosintética esta la disminucion en el contenido de clorofila, esta se debe, a que en lugar de
asignar recursos hacia su sintesis, se reasignan recursos energéticos y estructurales como
carbono y nitrogeno hacia el crecimiento de tejidos no danados (Salgado-Luarte y Gianoli,
2011; Barton, 2013; Korpita et al., 2013), pues la sintesis de la clorofila implica al menos
doce pasos que involucran inversion energética en la produccion de precursores (e. g.,

tetrapirroles), de enzimas y de cofactores (Taiz y Zeiger, 2010).

Los cambios en la arquitectura de las plantas, como mecanismo de tolerancia se asocian
a la distribucion de tejidos y maquinarias (Strauss y Agrawal 1999; Stowe et al., 2000;
Tiffin, 2000). Se mencionan dentro de este mecanismo, los cambios en la relacion raiz-
vastago que, donde al incrementar el tejido radicular se intensifica la la habilidad de ad-
quirir nutrientes para el crecimiento compensatorio o para el desarrollo de frutos. Asi-

mismo se menciona el incremento de la proporcion de area fotosintética en frutos y tallos,



mediante esta estrategia se reduce la dependencia de fotosintatos producidos en hojas da-

nadas por insectos folivoros (Tiffin, 2000).

La tolerancia al dafio por herbivoros cumple un papel sumamente importante en la di-
namica ecolédgica y evolutiva entre plantas y herbivoros, lo cual la ha colocado como un
importante objeto de estudio en afios recientes, sin embargo, mucha de esa investigacion
se ha enfocado en conocer las presiones selectivas de tolerancia mas que en los mecanis-
mos de la misma (Tiffin, 2000; Baucom y de Roode, 2011; Barton, 2013; Korpita et al.,
2013). Ademas, se sabe que la herbivoria, ademas de influir sobre la evolucion de las
plantas, como incrementar los niveles de metabolitos secundarios implicados en la defensa
(Erlich y Raven, 1964), entre otros aspectos, también tiene una repercusion en el entorno
social y econdomico del humano. Por ejemplo, se ha registrado que como consecuencia de
esta interaccion, se presentan pérdidas econémicas de millones de doélares anualmente en
los sectores agricola y forestal (Oerke y Dehne, 2004). Ante la disyuntiva presentada en
este contexto ecologico-evolutivo y econdémico-social, conocer los mecanismos de tole-
rancia a la herbivoria y sus limites, asi como la identificacion de los genes asociados a los
mismos, permitira desarrollar herramientas tutiles en el sector agricola (e. g. control de
plagas y mejoramiento genético) (Dicke y Hilker, 2003).

Este estudio examina la ocurrencia de diferentes mecanismos de tolerancia en el chile
silvestre (Capsicum annuum var. glabriusculum, asi como sus limites mediante la aplica-

cion de cuatro niveles de dafio.



2. ANTECEDENTES

La idea de que las plantas pueden tolerar estrés biotico y ambiental ademas de dafio
fisico ha sido ampliamente aceptada (Strauss y Agrawal, 1999; Nuiiez-Farfan et al., 2007;
Baucom y de Roode, 2011). A mitad del siglo XX los agronomos comenzaron el estudio
de la tolerancia a la herbivoria porque notaron que algunos de sus cultivos mantenian altos
rendimientos incluso cuando eran atacados por plagas de insectos o eran forrajeados por
el ganado (ver Fornoni, 2011 para una revisiéon). Como consecuencia de observaciones de
dicha indole se comenzaron a estudiar las caracteristicas fisiologicas y ecologicas de las
plantas, asi como los mecanismos que incrementan la tolerancia a la herbivoria, pues la
seleccion artificial de razas tolerantes al dafio por herbivoros fue un importante impulso a
la agronomia en aquellos afios (Strauss y Agrawal, 1999; Tiffin, 2000; Fornoni et al.,

2003).

Segln una revision de Fornoni (2011) la herbivoria por parte de insectos y mamiferos
en la parte apical de las plantas tiene una respuesta semejante. Sin embargo comenta que
la respuesta al dafio de 6rganos especificos como las hojas o raices es una caja negra ain
ya que la remocion completa de tejido fotosintético que producen los mamiferos tiene una
respuesta diferente a la perforacion que hacen los insectos. Se ha propuesto que el dafio
artificial y el natural (por insectos herbivoros) no muestran una diferencia significativa en
la respuesta defensiva por parte de las plantas (Hochwender et al., 2005; Utsumi y
Ohgushi, 2008) pero en 2010, Kessler y Heil sugirieron que eso varia entre especies, ya
que en su experimento la simulacién del dafio tuvo una respuesta diferente al dafio im-

puesto por enemigos naturales.



La respuesta defensiva al dafio por insectos herbivoros mediante la estrategia de tole-
rancia esta asociada a la expresion fenotipica de algunos rasgos que alteran la arquitectura
de la planta, los patrones de asignacion de recursos, la actividad fotosintética y los patro-
nes fenoldgicos (Marquis, 1996; Strauss y Agrawal, 1999; Stowe et al., 2000; Tiffin, 2000;

Fornoni et al., 2003).

Strauss y Agrawal (1999) refieren 17 estudios donde por medio de dafio artificial se
evidencio el papel de cambios en la tasa fotosintética y en la tasa de crecimiento como
mecanismos de tolerancia a la herbivoria en especies como Ipomea purpurea, Salix cor-
data y Lolium perene. Asimismo, Rosenthal y Welter (1995) evaluaron las caracteristicas
asociadas a la tolerancia en diferentes especies de maiz (Zea spp.) y encontraron que si
bien, la tasa de crecimiento no se mostré como un mecanismo de tolerancia de dicha es-
pecie, los cambios en la arquitectura de la planta si influenciaron incrementos en su fit-

Ness.

Se ha estudiado la fluctuacién que presentan los niveles de tolerancia durante el creci-
miento de las plantas, por ejemplo, Boege y colaboradores (2007) encontraron que el ra-
bano silvestre (Raphanus sativus) se muestra menos tolerante en estadios tempranos que
en tardios de su desarrollo y comentan que se debe a que la tolerancia es una estrategia
que se expresa a una edad en la que ya se aseguro la sobrevivencia del individuo lo cual
minimiza los costos reproductivos que puede implicar el dafio por herbivoros en etapas

adultas (Boege et al., 2007).

10



En cuanto a los limites de la tolerancia a los herbivoros se sabe que en promedio, en
comunidades naturales de plantas terrestres, éstas toleran dafio foliar de hasta 18%
(Strauss y Agrawal, 1999). Sin embargo, dentro y entre especies existe gran variacion en
la tolerancia a herbivoros, y en algunas especies se ha detectado tolerancia incluso a nive-
les mayor al 18%. Por ejemplo Lehtild y Strauss (1999), encontraron que en el rabano
silvestre (Raphanus raphanistrum) ni el 25% de pérdida de area foliar muestra efectos
negativos sobre la produccién de semillas y por tanto en su fitness. Sin embargo, en algu-
nas especies como Piper arieianum solo el 10% de remocién de su area foliar era sufi-

ciente para reducir su fitness (Marquis, 1984).
2.1 Estudios sobre el chile silvestre (C. annuum var. glabriusculum)

El chile silvestre es una planta que posee alta importancia cultural y econdémica en
México pues se tienen registros de cientos de afios donde éste era incluido en la cocina y
como planta medicinal en comunidades indigenas (Rodriguez-Maturino et al., 2015). A
pesar de que no existen cultivos masivos del chile silvestre, sus frutos se cosechan en
regiones subtropicales de Chihuahua y Sonora siendo el rendimiento aproximadamente
de 50 toneladas afio, lo cual deja una derrama econémica de millones de pesos (Hernan-
dez-Verdugo et al., 2001; Pagéan et al., 2010; Gonzalez-Jara et al., 2011; Villalon-Men-
dozaet al., 2013). Por ello, al poseer el chile tal importancia cultural y econémica para las
comunidades rurales y urbanas de regiones nortefias, el conocimiento generado en estu-

dios como este, permitird emplear mejores medidas para su aprovechamiento.
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El chile silvestre posee alta importancia biologica, pues la evidencia sugiere que es el
ancestro comun de todas las variedades domesticadas de chile (Pickersgill, 1971). Por lo
cual se considera como reservorio de variacion genética que puede tener amplio valor en
su conservacion y uso en biotecnologico (Pagéan et al., 2010), por ejemplo; detectar los
genes relevantes en la defensa contra herbivoros que ya estan ausentes en las plantas cul-
tivadas debido a la domesticacion. Sin embargo, tampoco se ha presentado mucha aten-

cidn a estudiar la ecologia evolutiva de la defensa contra organismos.

Se han realizado algunos estudios importantes sobre el chile silvestre (C. annuum var.,
glabriusculum), éstos han evaluado la fisiologia de la germinacion, capacidad antifungica,
variabilidad genética, biogeografia y recursos genéticos (Hernandez-Verdugo et al., 2001;
Votava et al., 2002; Kraft et al 2013; Villalon-Mendoza et al., 2013). Sin embargo son
pocos los estudios que se han realizado para conocer su ecologia evolutiva y las interac-
ciones que presenta con otros organismos como aves y roedores (Tewksbury et al., 1999;
Tewksbury et al., 2008; Pagan et al., 2010; Dipp 2015). Por ejemplo, en los trabajos de
Tewksbury y colaboradores (1998 y 2008) se encontrd que la distribucion espacial del
chile silvestre esta asociado a plantas nodriza como el cardén y el mezquite y que la dis-
persion es exclusivamente por aves, ademas se sugirio el papel de la capsaicina en la de-

fensa contra infecciones flngicas.

Recientemente, se reportd la ocurrencia dos poblaciones de plantas de C. annuum var.
glabriusculum que crecen en condiciones ambientales similares, una con un nivel de dafio
promedio de mas de 12% y otra de 5%, pero ambas con una produccion se semillas por

fruto similar (Dipp 2015). En la poblacion con menos dafio se encontro que las plantas
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producen mas tricomas, componente de resistencia en plantas, mientras que en poblacion
con mayor dafio el numero de tricomas es menor. Esto por un lado sugiere que en una
poblacién se emplea a la resistencia como estrategia de defensa para maximizar el nimero
de semillas (menos dafio, més tricomas), y en la que el dafio es superior, para producir un
nivel igual de semillas se emplea la tolerancia. Sin embargo, es necesario llevar a cabo
estudios que nos permitan caracterizar los componentes de la tolerancia y sus limites, para

comenzar a entender la ecologia evolutiva de la defensa de esta planta.

La concentracion de capsaicina en los frutos del chile silvestre desempefia un papel
defensivo que repele el dafio por mamiferos y hongos que atacan los frutos (Tewksbury
et al., 1999; Tewksbury et al., 2008; Rodriguez-Maturino et al., 2015), no asi es el caso
para virus o insectos herbivoros, pues se ha demostrado que insectos del género Helico-
verpa (Lepidoptera: Noctuidae) son capaces de consumir los frutos de la especie C. an-
nuum y otras plantas de la familia Solanaceae, pues se especializan en este grupo taxono-

mico (Ahn et al., 2011).

Se desconoce aun que especies de herbivoros consumen el tejido foliar de C. annuum
var. glabriusculum. En poblaciones de chile silvestre de Sierra La Lagunaen B. C. S. y
de la sierra de Los Alamos, SON. se han observado a escarabajos tortuga y del género
Epitrix (Coledptera: Chrysomelidae), respectivamente, consumiendo hojas del chile sil-
vestre (Bello-Bedoy, Comentario Personal). Sin embargo, no se ha realizado un estudio
sistematico para determinar la entomofauna que cause el dafio foliar que se ha reportado

previamente en esas poblaciones (Dipp 2015). Esto es importante porque la reproduccion
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del chile silvestre depende estrictamente de las semillas, y es importante conocer qué es-
pecies de insectos atacan a las plantas (e. g., generalistas vs especialistas) para predecir si
se emplea la resistencia y la tolerancia en sus poblaciones para mantener su produccién

de semillas.
3. OBJETIVOS

e Obtener un modelo matematico que permita determinar el area foliar de las
plantas de (C. annuum var. glabriusculum) para poder controlar y evaluar el

efecto de los niveles de dafio (artificial).

e Conocer algunos de los mecanismos de tolerancia a la defoliacion de (C. an-
nuum var. glabriusculum) y establecer sus limites mediante comparaciones de
plantas con diferentes niveles de dafo foliar, esto utilizando las siguientes va-
riables de respuesta: tasa de crecimiento relativa, altura total, area foliar y con-

centracion de clorofila.

o Establecer la variacion que tienen algunas caracteristicas asociadas a la tole-
rancia a la herbivoria en C. annuum var. glabriusculum, en un intervalo de

tiempo de 40 dias.
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4, METODOLOGIA
4.1 Especie de estudio

El chile silvestre Capsicum annum var. glabriusculum (Solaneaceae) es una planta
perenne, sufrutescente (Delgadillo, 2014, comentario personal) y algunas veces trepa-
dora, que se distribuye principalmente en el norte de México. Habita en lugares som-
breados como arroyos y cafiones donde predomina suelo aluvial o arcilloso, rico en
nitrégeno y fosforo y, generalmente se asocia a plantas nodrizas como Prosopis glan-
dulosa, Celtis pallida y algunas especies de cactus (Pachycereeae) (Gonzalez-Jara et
al.,2011; Kraft et al., 2013). Sus hojas pueden crecer solitarias o en pares y se disponen
de manera alterna, posee flores blancas solitarias con cinco anteras color verde-violeta
y estigma corto, los frutos son globosos u ovoides, deciduos y rojos cuando estdn ma-
duros (Araiza-Lizarde et al., 2011; Villalon-Mendoza et al., 2013). La planta alcanza
su madurez reproductiva entre los seis y diez meses de edad, los frutos que produce

son pequenos y picantes, y son dispersados por aves.
4.2 Germinacion y trasplante de plantulas

Se colocaron aproximadamente 300 semillas del chile silvestre C. annum var. gla-
briusculum procedentes de poblaciones silvestres de Papantla Veracruz en almacigos
de 40 pozos llenos con suelo comercial BM2 Berger. Cuando las plantas tenian al me-
nos 2 hojas verdaderas bien desarrolladas, se trasplantaron a macetas de 750 cm? llenas
con el mismo tipo de suelo adicionado con fertilizante Miracle-Gro 1001233 All Pur-
pose Plant Food®. Las plantas fueron irrigadas cada tres dias hasta que alcanzaron la

talla necesaria para comenzar el experimento.
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4.3 Diseiio experimental

Se eligi6 una submuestra de 40 plantas que presentaban cuatro hojas verdaderas.
Para controlar la variacion asociada con la diferencia entre estaturas, las plantas de
diferente talla fueron distribuidas igualmente a los diferentes niveles de dafio, de ma-
nera que hubiese plantas de todas las clases de estaturas en los diferentes tratamientos.
Las plantas fueron sometidas un tratamiento de dafio artificial de cuatro niveles que

consistieron 25%, 50% y 75% de dafio y plantas sin dafio como un grupo control.
4.4 Estimacion del area foliar

Para estimar el area foliar y mantener constantes los niveles de dafio en cada trata-
miento se realizd un método no invasivo. Para la estimacion se ajustd un modelo ma-
tematico que permitiese predecir el area de una hoja de la especie de estudio a partir de
mediciones de longitud de la hoja siguiendo su vena principal. Se colectd una muestra
de 108 hojas de diferentes formas y tamafios colectadas de plantas de diferentes tama-
nos de C. annuum var. glabriusculum procedentes de la misma fuente de semillas. Las
hojas se digitalizaron y se les midi6 la longitud de su vena central y el area de la lamina
con el programa ImageJ 1.48v (NIH; disponible en: http://imagej.nih.gov/ij/) que con-

sidera una relacion pixel-milimetro.

Para ajustar el modelo, la longitud de la hoja en la vena central fue considerada la
variable independiente y el area total de la misma hoja como variable dependiente. En
el programa GraphPad Prism 5.0 se ajustd un modelo cuadratico (ver seccion de anali-

sis estadisticos) para predecir el area de cada hoja.
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Y = o+ piX + X2

Lo, b1y [2son constantes que tienen valores de -117.4 (intercepto de Y en X = 0),

3.867 (valor de Y en X=1) y 0.4176 (constante que acompafia a X?).

Para calcular el area de una hoja de la especie de estudio se midid la hoja en su vena

central con un vernier electrénico Mitutoyo ( + 0.01mm). Esta medida sustituy6 a la
variable independiente en el modelo y se interpold el area.

Para el inicio del dafio se estimo el area foliar de cada individuo sumando el area de
las primeras cuatro hojas bien desarrolladas. En las estimaciones subsecuentes se con-
sideraron las siguientes cuatro hojas desarrolladas. Ya que a pesar de que las hojas
conservaron el dafio, estas pudieron haber aumentado su area foliar y por ello se le

considerd como una medida relativa del area foliar de cada individuo (planta).
4.5 Aplicacion de daiio mecanico foliar

Una vez estimada el area foliar de cada individuo se calcul6 el area a remover para
controlar el nivel de dafo. El area foliar de cada planta se multiplicd, segun fuera el
caso por 0.25, 0.50 o 0.75 para remover el 25%, 50% o 75% de su érea foliar. Este
método permite calcular el nimero de perforaciones y tamafio de 4rea de sacabocado
que debian aplicarse a cada planta. Se emplearon sacabocados de acero de diferentes
areas (12.5, 25, 50 0 90 mm?). Para mantener constantes los niveles de dafio éste se
aplico cada vez que se tuviesen cuatro hojas nuevas, para ello se marcé con un alambre

el pedunculo de la hoja mas apical que fue perforada (Figura 2).
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Figura 2. Esquema explicativo del método para estimar el area foliar y aplicar el dafio
artificial. Con el vernier electronico se mide la longitud del eje mayor de las hojas del

€, 9

chile silvestre, este valor se sustituye por “x” en la ecuacion y se obtiene el area de
hoja. Posteriormente se hacen los calculos necesarios y se perforan las hojas.

4.6 Medicion de variables de respuesta
4.6.1 Altura

La altura de las plantas se midi6é con una regla de 30 cm (+ 1 mm.). Se considero la
altura como la distancia comprendida desde el suelo hasta el apice de la planta. Durante
los primeros dias de crecimiento de la planta a partir de que germino, las mediciones
se a intervalos de cinco dias. A partir del dia 20 se decidié tomarlas a intervalos de 10
dias. Esto se decidio debido a que a intervalos de 5 dias no se encontraron diferencias

importantes en la altura o area foliar.
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4.6.2 Area foliar

El area foliar de cada planta se estimd con la metodologia descrita en la seccion 4.4.
Se consideraron para el analisis estadistico inicamente los datos de los dias 1, 20 y 40

del experimento.
4.6.3 Contenido de clorofila

El contenido de clorofila fue estimado con un medidor de clorofila CCM-200 plus Op-
tiSciences®. Este medidor de clorofila ofrece la ventaja de conseguir la medicion reque-
rida de manera no destructiva. El equipo CCM-200 plus OptiSciences® obtiene un indice
de contenido de clorofila mediante el cociente de la transmitancia en dos longitudes de
onda diferentes (653 nm para clorofila 11 y 931 nm para las clorofilas cercanas al infra-

rrojo) medidas en un area de 0.71 mm?2,

ICC = % Transmitancia a 931 nm. / Transmitancia a 653 nm.

Esta medicion se realizd al término del experimento (dia 45), se realiz6 la medicion a

cuatro hojas de cada planta y se registré el promedio de estas.
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4.6.4 Tasa relativa de crecimiento (TRC)

La tasa relativa de crecimiento (TRC) se obtuvo a partir de la medicion de la altura

de las plantas al inicio y al final del experimento. Esta se calculdé como:

TRC = (A2—- A1) / (T2-Th)

Donde: A» es la altura de la planta al tiempo dos y A la altura de la planta en el tiempo
uno. La diferencia de altura (A2 — A1) indica la magnitud del crecimiento de la planta, la
diferencia del tiempo (T2 — T1) indica el tiempo transcurrido entre las mediciones de A y
Aos. El cociente de ambas diferencias indica la cantidad de milimetros que la planta crece

por dia.
4.7 Analisis estadistico

Para la estimacion del area foliar se ajustdé un modelo de regresion polinomial de
segundo orden (cuadratico) siendo la variable independiente el largo de la vena central
de la hoja y la variable dependiente el area. Se selecciond este modelo debido a que
una regresion lineal explicaba solamente el 70% de la variacion de los datos, a diferen-

cia el cuadratico que explico el 99%.

Para evaluar la viabilidad el modelo cuadratico se realiz6 una prueba z-student que
contrasto los datos de area foliar obtenidos mediante el programa ImageJ 1.48v (valo-

res reales) contra los interpolados mediante el modelo.
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Para analizar el efecto de los tratamientos de dafio mecanico sobre las variables tasa
relativa de crecimiento (TRC) y concentracion de clorofila se realizaron Analisis de
Varianza de un factor (ANOVA) y analisis a posteriori (HSD, Tukey) que comparasen

las medias de los tratamientos entre si.

Para evaluar el efecto del dano foliar sobre el crecimiento, se realizaron analisis de
Varianza de medidas repetidas para la altura de las plantas y para el area foliar. El

modelo incluyo al dafio y tiempo como factores fijos y su interaccion dafio x tiempo.

Con los datos de area foliar y altura al dia 40 del experimento se realizd un Analisis
de Covarianza (ANCOVA), este evaluo si la altura (variable dependiente) de las plantas
se ve alterada por el efecto que tiene el dafio mecanico sobre el area foliar (variable

independiente).

Todos los andlisis fueron realizados con un a = 0.05 y asumiendo normalidad de
datos. Para graficar y realizar las pruebas de hipdtesis se utilizaron los programas

GraphPad Prism 5.0 y JMP Pro 10 respectivamente.
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5. RESULTADOS
5.1 Prediccion de area foliar

El modelo para la predecir el area de la ldmina de la hoja de C. annuum var. gla-
briusculum con base en la longitud del eje mayor fue de tipo polinomial de segundo
orden (cuadratico), fue significativo y explico el 99% de la variacion de los datos (R’
=0.99, P <0.0001; n =108; Figura 3).

Una comparacion entre las medidas del area interpolada mediante el modelo y las
obtenidas de las hojas del chile silvestre mediante un analisis digital, no mostré dife-
rencias significativa (¢ = 0.0008, P = 0.99), indicando que no hay diferencias entre lo

esperado predicho por el modelo, y lo observado en las mediciones de area.
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Figura 3. Gréfica del modelo de regresion cuadratica de la forma Y = fo + f1X + f2X?):
Po, p1 Yy P2 tienen valores de -117.4, 3.867 y 0.4176 respectivamente. Este modelo permite
estimar el area foliar de hojas de C. annuum var. glabriusculum con medidas de longitud
del eje mayor (largo foliar) de las hojas.

22



Tabla I. ANOVA para la regresion cuadratica del area foliar de las hojas de C. annuum
var. glabriusculum contra la longitud del eje mayor de estas.

Fuente de variacién gl SS MS F P
Modelo 2 49342888 24671444 2039.97 <0.0001
Error 104 1257775 12093.99

Total 106 50600663

5.2 Efecto de la defoliacion sobre la tasa relativa de crecimiento (RGR)

El andlisis de varianza de un factor mostrd que la diferencia en las tasas relativas de
crecimiento de las plantas bajo los diferentes niveles de dafio foliar estadisticamente sig-
nificativa (F' = 18.53, g./=3, P <0.0001) (Figura 4). El analisis a posteriori (HSD, Tukey)
(0 =2.69, a.=0.05) detectd que las plantas con 25% de dano foliar no difirieron signifi-
cativamente en la tasa relativa de crecimiento con respecto de las plantas del grupo con-
trol, pues la el dafo foliar a dicho nivel solo disminuy6 en un 18% la TRC (P = 0.1221),
en cambio. La TRC de las plantas de los niveles de 50% y 75% de dafio mecanico se vio
disminuida con respecto del grupo control en un 40% y un 57% respectivamente, siendo
esta diferencia, estadisticamente significativa (P < 0.0001 para ambos grupos). La dife-
rencia en la tasa relativa de crecimiento entre las plantas de los niveles de 25% y 50% no
fue estadisticamente significativa (P = 0.0572), mismo caso que entre las plantas de los
niveles de 50% y 75% de dafio foliar (P = 0.1854). Entre los niveles de 25% y 75% de

dafio foliar si se observo una diferencia significativa en dicha variable (P = 0.0002).
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RGR (mm/dia)

Tratamiento

Figura 4. Tasa relativa de crecimiento (TRC o RGR) de las plantas de C. annuum var.
glabriusculum bajo el efecto de tratamientos de dafio mecanico foliar. Las barras muestran
las medias de 10 réplicas por tratamiento y el error estdndar de la media. Los tratamientos
que no poseen la misma letra son estadisticamente diferentes.

Tabla II. ANOVA de un factor para la tasa relativa de crecimiento (TRC) de 40 plantas
de C. annuum var. glabriusculum distribuidas en cuatro niveles de daio foliar.

Fuente de variacion gl SS MS F P
Tratamiento 3 7.79 2.59 18.53  <0.0001
Error 34 5.04 0.14

Total 39 12.83
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5.3 Efecto de la defoliacion sobre el crecimiento

El andlisis de Varianza de dos factores con medidas repetidas establecié que las dife-
rencias en altura de las plantas, considerando tinicamente el efecto de dafio mecanico no
fueron significativas (F'=2.59, g.l. =3, P =0.0672, n=280).

Estableci6 que las diferencias de altura de plantas, considerando unicamente el efecto
del tiempo si fueron significativas (F=100.02, g./. =6, P<0.0001, n = 280). Y establecio
también, que el efecto de la interaccion Tratamiento x Tiempo tuvo un efecto significativo
sobre la variable de respuesta, esto es, la altura de las plantas se vio afectada de manera
diferencial por los tratamientos de dafio mecanico a través del tiempo (F = 3.16, g.l. = 18,
P =0.0002, n=280) (Figura 5).

Al comparar la curva de crecimiento (Altura x Tiempo x Tratamiento) del tratamiento
control contra el de 25% de dafio mecanico no se detectaron diferencias significativas (P
= 0.0878), en cambio, la comparacion del tratamiento control contra los tratamientos de

50% y 75% si mostr6 diferencias significativas (P = 0.01 y P = 0.0008 respectivamente).
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Figura 5. Curvas de crecimiento de plantas de C. annuum var. glabriusculum durante 40
dias bajo el efecto de tratamientos de daiio mecénico artificial (control, 25%, 50% y 75%).
Los simbolos muestran las medias y las barras el error estindar de la media de 10 réplicas.

Tabla III. ANOVA de dos factores con medidas repetidas para analizar el crecimiento de
las plantas de C. annuum var. glabriusculum. Se registra la significancia de los efectos
Tratamiento de dafio foliar, Tiempo (efecto fijo) y Tiempo x Tratamiento.

o Wilk’s g.l. g.l.
Fuente de variacién F ) P
A numerador denominador
Tratamiento 2.59 3 36 0.06
Tiempo 100.02 6 31 <0.0001
Tiempo x Tratamiento  0.24 3.16 18 88.16 0.0002
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5.4 Respuesta de la hoja al daiio foliar

Al igual que en el caso de la variable altura, se utilizé un ANOVA de dos factores con
medidas repetidas y este mostré que, considerando unicamente el efecto de los tratamien-
tos de dafio mecanico el area foliar difirio significativamente (F = 8.05, g.l. =3, P =
0.0003, n=120); considerando solo el efecto del tiempo también se detectaron diferencias
significativas (F = 279.62, g.l. =2, P =0.0001, n= 120), mismo caso para la interaccion

tratamiento x tiempo (F =9.60, g./. =6, P=0.0001 n = 120).

Por tanto, se sugiere que el desarrollo de area foliar se vio afectado diferencialmente
por los tratamientos de dafio mecanico a través del tiempo (Figura 6). Al comparar la curva
de desarrollo foliar del tratamiento control contra las curvas de 25% 50% y 75% de daio
se detectaron diferencias significativas (P = 0.01, P = 0.0003 y P = 0.0001, respectiva-

mente).
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Figura 6. Curvas de area foliar relativa de las plantas de C. annuum var. glabriusculum
durante 40 dias (1, 20 y 40 del experimento) bajo tratamientos de dafio mecanico (control,
25%, 50% y 75%). Se muestran las medias y error estandar de la media de 10 réplicas.

Tabla IV. ANOVA de dos factores con medidas repetidas para analizar el desarrollo foliar
de las plantas de C. annuum var. glabriusculum. Se registra la significancia de los efectos
Tratamiento de dafio foliar, Tiempo (efecto fijo) y Tiempo x Tratamiento.

o Wilk’s g.l. g.l.
Fuente de variacion F ) P
A numerador denominador
Tratamiento 8.05 3 36 0.0003
Tiempo 279.62 2 35 <0.0001
Tiempo x Tratamiento 0.30 9.60 6 70 <0.0001
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5.5 Efecto de la defoliacion sobre el indice de clorofila

El analisis de varianza de un factor mostr6 que la diferencia en los indices de clorofila
entre los niveles de dafio fue estadisticamente significativa (F'=6.843, g./. =3 P=0.0009,
n =40) (Figura 7).

El analisis a posteriori (HSD, Tukey) (Q = 2.69, o = 0.05) detectd que las plantas per-
tenecientes al nivel de 25% de dafio foliar no mostraron una diferencia significativa en el
indice de contenido de clorofila con respecto de las plantas control, pues se observo una
disminucién de apenas un 12% (P = 0.17), en cambio, las de los niveles de 50% y 75% de
dafio foliar experimentaron una disminucion de 24% y 20% respectivamente, siendo dicha
diferencia con respecto del grupo control, estadisticamente significativa (P = 0.0009 y P
=0.0071 respectivamente).

La diferencia en el indice de contenido de clorofila entre las plantas de los tratamientos
de 25% y 50% no fue estadisticamente significativa (P = 0.0572), mismo caso que entre
las plantas de los tratamientos de 50% y 75% de dafio foliar (P = 0.1854). Entre los trata-
mientos de 25% y 75% de daiio foliar si se observo una diferencia significativa en dicha

variable (P = 0.0002).
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Tratamiento

Figura 7. Indice de contenido de clorofila de plantas de C. annuum var. glabriusculum
bajo el efecto de tratamientos de dafio mecénico foliar (control, 25%, 50% Y 75%). Las
barras muestran las medias de 10 réplicas por tratamiento y el error estandar de la media.
Los tratamientos que no poseen la misma letra son estadisticamente diferentes.

Tabla V. ANOVA de un factor para el indice de contenido de clorofila de 40 plantas de
chile silvestre (C. annuum var. glabriusculum) distribuidas en cuatro tratamientos de dafio
foliar.

Fuente de variacién gl SS MS F P
Tratamiento 3 98.28 32.76 6.84 0.0009
Error 36 172.35 4.78

Total 39 270.64
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5.6 Efecto de la defoliacion sobre la arquitectura del chile silvestre

El ANCOVA detect6 que el dafio foliar no ejerce un efecto significativo sobre la cova-
rianza de la variable dependiente (altura) con respecto de la independiente (area) (F' =
2.06, g.l. =3, P=0.12, n = 40), a pesar de que la altura responde significativamente al

area foliar (FF=40.55,g.l.=1, P<0.0001, n = 40)
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Figura 8. Regresion lineal maltiple (ANCOVA) de los valores de altura y area foliar de
40 individuos de C. annuum var. glabriusculum. Los valores fueron transformados a
logaritmo natural (In). Las pendientes no difirieron significativamente, por tanto el efecto
del tratamiento de dafio foliar no influyo en la relacion altura-area.

Tabla VI. Tabla de ANCOVA para evaluar los efectos de los tratamientos de dafio foliar
sobre la arquitectura de C. annuum var. glabriusculum.

Fuente de variacion N parametro gl SS F P
Area Foliar 1 1 0.99 40.55 < 0.0001
Tratamiento 3 3 001 0.20 0.89
Area Foliar x Tratamiento 3 3 015 2.06 0.12
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6. DISCUSION

El presente estudio encontré que el chile silvestre (Capsicum. annuum var. gla-
briusculum) responde apreciablemente al dafio mecanico en las variables tasa de creci-
miento relativa (TRC), crecimiento (altura), area foliar, contenido de clorofila y arquitec-
tura de las plantas. El dafio tuvo en general un efecto negativo que provocé una disminu-
cion en el vigor de las plantas. Ademas los resultados demuestran que el chile silvestre
puede tolerar hasta una reduccion del 25% del area foliar sin que se vea comprometido el
crecimiento de su tallo y sin que se vea alterada significativamente la concentracion de
clorofila en sus hojas. Se descart6 la respuesta compensatoria de area foliar como meca-
nismo de tolerancia, pues es el tejido que se resulta directamente dafiado y posiblemente
esto limita su respuesta defensiva.

6.1 Efecto de la defoliacion sobre la tasa relativa de crecimiento (RGR)

Se ha propuesto que el incremento o el mantenimiento de la tasa relativa de crecimiento
es un mecanismo de tolerancia (Tiffin, 2000), esto es, si una planta que sufrid defoliacion,
incrementa o sostiene la misma tasa relativa de crecimiento, sera capaz de amortiguar los
efectos de la defoliacion sobre su vigor y/o su fitness (Strauss y Agrawal 1999; Stowe et
al., 2000; Tiftin, 2000; Nufiez-Farfan et al., 2007; Bello-Bedoy y Nufiez-Farfan, 2010;
Carmona et al., 2011; Camargo et al., 2015).

Sin embargo, el nivel de tolerancia puede variar dentro de las poblaciones y especies
debido a variacion genética (Nufiez-Farfan et al., 2007), y a la intensidad del dafio que

recibe un planta (Fornoni y Nufiez Farfan 2000).
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Este estudio encontrd que las plantas de chile silvestre muestran una tolerancia com-
pleta en términos de crecimiento a un nivel de 25%. La remocion del 25% del area foliar
de C. annuum var. glabriusculum contribuyd a una disminucion de apenas 18% en su tasa
relativa de crecimiento, que ademas no difiere de las plantas que no recibieron dafio en
este experimento. Estos resultados evidencian a la tasa relativa de crecimiento como un
mecanismo de tolerancia que puede deberse al amortiguamiento que las fitohormonas
(Auxinas y Giberelinas, principalmente) desempefian en su biosintesis, ubicacion y sefia-
lizacion, promoviendo asi el crecimiento apical e intermodal (Taiz y Zeiger, 2010). Se
puede sugerir también que intervalo de tolerancia a la defoliacion va al menos, desde el
1% hasta 25% de remocion de area foliar, esto porque no se probo la respuesta utilizando
valores de defoliacion entre 26% y 49%.

Se ha reportado que los limites de tolerancia a la herbivoria se aproximan al 18% de
remocion de area foliar (Strauss y Agrawal, 1999). Sin embargo hay especies como Piper
arieianum, en la cual la remocion del 10% de su area foliar es suficiente para reducir su
fitness (Marquis, 1994), por otra parte se ha revelado que en especies silvestres como el
rabano (Raphanus raphanistrum) ni el 25% de remociéon de area foliar disminuye su fit-
ness (Lehtild y Strauss, 1999). Por otra parte, Dipp (2015) estudio cuatro poblaciones sil-
vestres de Capsicum. annuum var. glabriusculum y encontrd que en tres de ellas se expe-
rimenta dafio foliar desde 5% hasta 12% y la estrategia de tolerancia es la que maximiza
la adecuacion en términos de semillas, la poblacion restante utiliza la resistencia para ma-

ximizar su adecuacion.
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Los cambios en tasa relativa de crecimiento en este estudio pueden ser propuestos como
un mecanismo maximizador de la tolerancia en el chile silvestre, esto puede deberse a que
la tasa relativa de crecimiento se expresa (incrementa o se mantiene) como mecanismo de
tolerancia en un nivel de dafo foliar que puede ser amortiguado por la planta, es decir,
que no provoca costos en el fitness. De esta manera podriamos pensar que un nivel de
dafo foliar mayor a 25% representaria costos y desvio de recursos que te repercutirian en
una disminucion del éxito reproductivo del chile silvestre.

6.2 Efectos de la defoliacion sobre el crecimiento

Bajo las condiciones mencionadas y los hallazgos de este trabajo se puede argumentar
que el dano foliar altera la forma de crecimiento del chile silvestre pudiendo conferir una
reduccion parcial de su fitness, ya que la estatura alcanzada en cierto intervalo de tiempo
influye en que tan atractiva podra una planta ser para los polinizadores o qué tanta es su
capacidad para captar luz (tasa fotosintética) y desarrollar sus frutos y semillas (Stowe et
al., 2000). Nosotros encontramos que los tratamientos de 50% y 75% de dano foliar alte-
ran significativamente la forma crecimiento del chile silvestre al disminuir su tasa de cre-
cimiento en un tiempo dado, asimismo la altura que este puede alcanzar en un tiempo
determinado. En cambio, el grupo con 25% de defoliacion, no experimentd dicha dismi-
nucion, esto sugiere que la respuesta plastica del genotipo de chile silvestre de Papantla
Veracruz es capaz de amortiguar tal nivel de dafio sin involucrar costos en el fitness. Hasta
el dia 20 del experimento, las curvas de crecimiento de todos los tratamientos de dafio
foliar (incluido el grupo control) mostraron una tendencia mas o menos similar, pero a

partir de una medicion subsecuente hay un punto de inflexion, donde los grupos bajo los
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tratamientos de 50% y 75% de dafio foliar experimentaron una disminucion en su tasa de
crecimiento, llevando esto, a que las plantas alcancen finalmente, una estatura menor y
por tanto teniendo costos en el fitness.

Caso contrario del grupo bajo el tratamiento de 25% de daiio foliar, el cual experimentd
una inflexion similar al grupo control. Esto se puede deber a que dado que la tolerancia es
una respuesta plastica (Heil, 2010) que se expresa en mayor medida en etapas muy tem-
pranas del desarrollo (Boege et al., 2007), el tratamiento de 25% de dafio foliar no fue
suficiente para alterar la forma de crecimiento, ni en una etapa temprano, ni en una mas
tardia (a partir del dia 20), por tanto se puede sugerir que la respuesta plastica tolerante
del chile silvestre se ve influenciada directamente por el nivel de dafo foliar y por su
ontogenia.

6.3 Efectos de la defoliacion sobre el area foliar

La compensacion de tejido foliar es una estrategia de tolerancia que involucra reasig-
nacién de recursos a tejidos dafiados, ya sea para reponer el area removida o para evitar
infecciones posteriores al dafio (Strauss y Agrawal, 1999; Stowe et al., 2000; Tiffin, 2000;
Camargo et al., 2015).

De esta manera, se esperaria que los niveles altos (50% y 75%) de dafio foliar impues-
tos sobre el chile silvestre en este estudio si, alterasen el area foliar que desarrolla (follaje),
pero que en niveles bajos de dafio foliar como 25% se pudiese expresar una respuesta
plastica de tolerancia. Sin embargo, la evidencia de nuestro trabajo sugiere que el chile
silvestre no experimenta sobrecompensacion al menos en niveles mayores a 25% de dafio

foliar, lo cual puede deberse a que tal nivel de defoliacion no permite expresar la estrategia
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defensiva sin sacrificar recursos y por tanto, tener costos en su fitness.

Nuestros resultados contrastan con el trabajo de Camargo y colaboradores (2015), quie-
nes impusieron dafo foliar artificial de 35% sobre Datura stramonium L. (Solanaceae) y
evidenciaron el papel de la sobrecompensacion de tejido en la maximizacion del fitness
de dicha especie, pues al comparar el nimero de semillas producidas entre plantas con
dafo y sin dafio no se detectaron diferencias significativas. En 2013, Korpita y colabora-
dores encontraron que el tomate (Solanum lycopersicum) (Solanaceae), es capaz de sobre-
compensar tejido tras haber recibido defoliacion artificial y herbivoria impuesta por
enemigos naturales. Esta evidencia sugiere que el chile silvestre, quien también es miem-
bro de la familia Solanaceae pudiese expresar altos niveles de tolerancia a la herbivoria,
sin embargo, esto depende de su historia natural y de que en su ambiente natural proba-
blemente no recibe defoliacion de 25% debido a la utilizacion de otras estrategias defen-
sivas(Dipp, 2015). Ademas esto revela el papel que pudiesen tener los componentes de la
resistencia (tricomas) en el chile silvestre, (Dipp, 2015), es decir; ¢ para qué tendria el chile
silvestre, altos niveles de tolerancia, si utilizando mecanismos de resistencia mantiene un
fitness alto en su entorno natural? (Nufiez-Farfan et al., 2007; Karifiho-Betancourt y Nu-
nez-Farfan 2015).

6.4 Efectos de la defoliacion sobre el contenido de clorofila

El papel de la clorofila en los mecanismos de tolerancia ha cobrado importancia en
afos recientes, se comenta los niveles de clorofila decrecen tras haber defoliacion, pues
su biosintesis conlleva gastos en produccion de precursores, cofactores y enzimas en una

ruta metabolica de al menos 12 pasos, los recursos son desviados hacia el crecimiento
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compensatorio de tejidos no danados (Taiz y Zeiger, 2010; Salgado-Luarte y Gianoli,
2011; Barton, 2013; Korpita ef al., 2013).

En nuestro trabajo encontramos un patrén interesante; el tratamiento de 25% de dafio
foliar suscitd una disminucion de 12% en los niveles de clorofila con respecto del grupo
control (diferencia no significativa), el tratamiento de 50% de dafio foliar provoco una
disminucion de 24% (diferencia significativa), en los niveles de clorofila con respecto del
grupo control y, el tratamiento de 75% de dafio foliar acarre6 inicamente una disminucion
de 20% (diferencia significativa) en los niveles de clorofila con respecto del grupo control.

Por tanto, se sugiere que el tratamiento de 25% de dafo foliar no contribuye a un de-
cremento significativo en el contenido de clorofila, lo cual indica posiblemente, que la
fisiologia del chile silvestre le permite amortiguar tal nivel de dafio mediante incrementos
de tasa fotosintética sin comprometer el rendimiento de la planta (Stowe et al., 2000; Tif-
fin, 2000).

Una posible explicacion al hecho de que el tratamiento de 50% de dafio foliar haya
provocado una disminucion en el contenido de clorofila menor a la que provoco el trata-
miento de 75% de dafo foliar; es que al remover un porcentaje alto de area foliar de hojas
apicales, si, se disminuye el drea fotosintética, pero se incrementan los niveles de luz hacia
partes previamente sombreadas, incrementando de esta manera, la tasa fotosintética de las

hojas remanentes (Strauss y Agrawal, 1999).
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6.5 Efecto del dafio mecanico sobre la arquitectura del chile silvestre

El dafo foliar no alterd la relacion altura-area, esto podria indicar que en el chile sil-
vestre, se invierten recursos para que, en una planta dafada se mantenga una arquitectura
similar a una planta no dafiada, ya que los cambios arquitectonicos pueden conllevar dis-
minucién en la atraccion de polinizadores en plantas de estatura menor a la media pobla-

cional y propiciar asi, una reduccion de fitness (Stowe et al., 2000; Carmona et al., 2011).

Un mecanismo de tolerancia similar se ha propuesto en el tomate silvestre, en esta
especie, la parte apical es mas estrecha que las partes inferiores, por lo cual los niveles de
luz que reciben las partes inferiores no se ven atenuados (Crawley, 1989). En la figura 8
se puede apreciar que, a pesar de que la mayoria de los individuos se encuentran en una
relacion 1/2 de altura/area, hay otros, pertenecientes a los tratamiento de 50% y 75% de
daio foliar, cuya relacion es 7/16, lo cual indica que la defoliacion en niveles altos hace
que algunas plantas del chile silvestre sometidas a tratamientos sean mas “chaparritas”,
por tanto su arquitectura se ve modificada como respuesta plastica (pero véase Rosenthal

y Welter, 1995).
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7. CONCLUSIONES

La tasa relativa de crecimiento del chile silvestre tiene un papel importante en la res-
puesta plastica ante la defoliacion de hasta 25% de su area foliar. Lo cual sugiere que en
su ambiente natural, el chile silvestre se puede servir de este mecanismo para defenderse

de sus enemigos naturales.

La forma de crecimiento del chile silvestre puede ser alterada por el dafio foliar, sin
embargo, esta especie es capaz de presentar una respuesta plastica ante un 25% de defo-

liacion sin involucrar costos en el fitness.

En el chile silvestre, la defoliacion no involucra una respuesta plastica mediante sobre-
compensacion de tejido foliar, lo que indica que utilizar ese mecanismo de tolerancia le

conllevaria un sacrificio de recursos que repercutiria en su fitness.

Se detectaron incrementos en la tasa fotosintética del chile silvestre como mecanismo
de tolerancia en defoliacién de hasta 25% de su area foliar. Se sugiri6 ademas una res-
puesta plastica donde en un nivel de 75% de dafio foliar se incrementan los niveles de

clorofila debido a la mayor disponibilidad de luz provocada por la defoliacion.

Se sugiere que el limite de tolerancia a la herbivoria, en el chile silvestre podria ser
mayor a 25% de defoliacion, sin embargo se podria considerar que la tolerancia no es el
unico mecanismo defensivo en el chile silvestre, pues se ha demostrado el papel de com-
ponentes de la resistencia en la defensa del mismo, en dado caso, en lugar de implicar

costos posteriores al ataque, se invierte en prevenirlos o disminuirlos.
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