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Resumen

La plasticidad fenotipica es la capacidad de genotipos individuales para producir diferentes
fenotipos cuando son expuestos a diferentes condiciones ambientales de desarrollo. Al ser
un proceso que genera fenotipos nuevos a partir de variacidon genética existente en una
poblacidn sin que haya mutaciones, puede tener un papel en procesos evolutivos rdpidos de
organismos expuestos a nuevos ambientes de desarrollo. Esto es posible a través de
fendmenos como la asimilacion genética o el efecto Baldwin, los cuales pueden resultar en
una disminucion o aumento de plasticidad, respectivamente. El propdsito de este trabajo es
explorar la relacion entre la plasticidad fenotipica y los cambios ambientales asociados al
proceso de domesticacion del chile (Capsicum annuum). Se estudio la respuesta de plantas
de dos variedades de chile domesticado y dos variedades de chile silvestre en dos
tratamientos de temperatura que simularon un ambiente de cultivo (32°C durante el dia y
14°C en la noche) y un ambiente silvestre (24°C durante el dia y 18°C en la noche) a lo largo
de 15 semanas. Los caracteres medidos para evaluar su respuesta fueron la longitud de los
tallos, el nimero de entrenudos, el peso seco de las hojas, tallos, brote (o parte aérea
completa), raices, la biomasa total, el drea total de las hojas por planta, la proporcién raiz-
brote (RSR), el area foliar especifica (SLA), la relacidn area foliar/biomasa (LAR), la fraccidon
de masa foliar (LMF), la fraccion de masa del tallo (SMF) y la fraccién de masa de la raiz
(RMF). También se evaluaron las tasas de crecimiento de los dos grupos de plantas.
Mediante la comparacion de modelos lineales mixtos se evalud el efecto del estado de
domesticacidén, el tratamiento y la interaccidn entre ambos factores como factores fijos
sobre los caracteres morfoldgicos y las tasas de crecimiento. El estado de domesticacion fue
significativo para el niumero de entrenudos, todas las medidas directas de biomasa, la
relacion area foliar/ biomasa, la fraccién de masa foliar y la fraccion de masa del tallo,
siendo las plantas domesticadas las que tuvieron valores mas altos. El tratamiento fue
significativo para la proporcidn raiz-brote, resultando en valores mas altos en el tratamiento
selva para ambos estados de domesticacion. La interaccion entre estado de domesticacion y
tratamiento fue significativa para la longitud del tallo y el peso del brote, atributos para los

cuales los valores de las plantas domesticadas fueron mayores en el tratamiento selva y



menores en el tratamiento milpa, mientras que para las plantas silvestres fueron menores
en el tratamiento selva y mayores en el tratamiento milpa. La comparacién entre las tasas
de crecimiento mostré que las tasas difieren en funcidn del estado de domesticacién y que
las tasas de las plantas silvestres tienen mayor sensibilidad a los cambios de temperatura
gue las domesticadas. Las normas de reaccion graficadas para los atributos morfoldgicos
revelaron que en varios casos fueron las plantas domesticadas las que presentaron mayor
plasticidad. Los resultados apuntan hacia que el proceso de domesticacion implicd no
solamente cambios en los caracteres morfoldgicos de Capsicum annuum con una tendencia
a un aumento en el tamafio de las plantas, sino también un incremento en la plasticidad de
caracteres asociados a la longitud y el peso. Por su parte, otros atributos como la tasa de

crecimiento de los tallos disminuyeron su plasticidad.



Abstract

The ability of individual genotypes to produce different phenotypes when exposed to
different developmental conditions is known as phenotypic plasticity. It can generate new
phenotypes from existing genetic variation within a population without the need for new
mutations, and it may play a role in rapid evolutionary processes that involve organisms
adapting to new developmental environments. This is facilitated by processes like genetic
assimilation or the Baldwin effect, which can lead to either a decrease or an increase in
plasticity respectively. The purpose of this study is to explore the relationship between
phenotypic plasticity and the environmental changes associated with the domestication of
chile pepper (Capsicum annuum). The phenotypic response of plants from four populations
(two domesticated and two wild) was studied under two temperature treatments simulating
a cultivated environment (32°C during the day and 14°C at night) and a wild environment
(24°C during the day and 18°C at night) over the span of 15 weeks. The measured traits to
assess this response were the stem length, number of internodes, leaf dry weight, stem dry
weight, shoot dry weight, root dry weight, total biomass, total leaf area, root-shoot ratio
(RSR), specific leaf area (SLA), leaf area ratio (LAR), leaf mass fraction (LMF), stem mass
fraction (SMF), and root mass fraction (RMF). Growth rates of wild and domesticated plants
under the two treatments were also compared. The effect of domestication status,
treatment, and the interaction between them were considered fixed factors on the
measured traits when using mixed linear models. Domestication status was a significant
factor for the number of internodes, all direct biomass traits, leaf area ratio, leaf mass
fraction, and stem mass fraction, with domesticated plants showing higher values.
Treatment was a significant factor for root shoot ratio, resulting in higher values in the wild
treatment for both domestication statuses. The interaction between domestication status
and treatment was significant for stem length and shoot weight, traits for which
domesticated plants had higher values in the wild treatment and lower values in the
cultivated treatment, while wild plants had lower values in the wild treatment and higher
values in the cultivated treatment. Growth rate comparisons showed differences based on

domestication status, with wild plants showing more sensitivity to the environment than



domesticated ones. Reaction norms plotted for morphological traits revealed that in several
cases, domesticated chile peppers exhibited greater plasticity. These results suggest that
domestication as a process involved not only changes in trait values of Capsicum annuum,
with a trend towards increased plant size, but also an increase in the plasticity of traits
related to length and weight. In contrast, other attributes, such as stem growth rate,

showed decreased plasticity compared to wild chile peppers.



Introduccion

La plasticidad fenotipica y su papel en la evolucion

El desarrollo del fenotipo, entendiendo por fenotipo al conjunto de caracteres que
presentan los organismos en varios niveles —fisiolédgico, morfolégico o conductual—
(Conner & Hartl, 2004), es producto de la interaccion entre diversos factores que pueden ser
genéticos, celulares, ambientales, entre otros. Los factores tienen interacciones con el
organismo durante su vida y dichas interacciones pueden llevar a distintos fenotipos
resultantes. La capacidad de genotipos individuales para producir diferentes fenotipos
cuando son expuestos a diferentes condiciones ambientales durante el desarrollo se conoce
como plasticidad fenotipica (Pigliucci et al., 2006). La plasticidad fenotipica puede
representarse graficamente a través de normas de reaccién en las cuales se ilustran los
valores fenotipicos expresados por un genotipo en distintas condiciones ambientales.

En la década de 1930, Ivan Schmalhausen realizé una serie de trabajos pioneros en
torno a la plasticidad fenotipica y la norma de reaccidn que le llevaron a plantear la llamada
“Ley de Schmalhausen”. Esta ley sostiene que en condiciones ambientales extremas,
respecto a las condiciones “normales” que enfrenta un organismo, la respuesta fenotipica se
manifiesta no solamente como un cambio en los valores medios (norma de reaccién), sino
en un incremento en la varianza fenotipica (Schmalhausen, 1949; Levins & Lewontin, 2000).
Es decir, la sensibilidad a las variaciones ambientales es mayor mientras mas se empujan los
limites de tolerancia de los organismos (Lewontin & Levins, 2000).

El planteamiento de que el cambio fenotipico inducido por el medio ambiente pueda
preceder y facilitar la evolucién adaptativa es una hipdtesis conocida como “plasticidad
primero” (plasticity first) y se ha propuesto que puede presentarse en casos en los cuales
hay evolucién con adaptacion y diversificacion rapida (Levis & Pfennig, 2016). Cuando hay
un incremento en la varianza fenotipica observada en una poblacién como respuesta a una
condicién ambiental determinada, es posible que se esté haciendo visible (que se esté
revelando) la variacién genética que de otra manera permaneceria oculta, lo cual en el

contexto de presiones selectivas (sea esta seleccién natural o artificial) puede ocasionar la



evolucion relativamente rapida de nuevos rasgos adaptativos en las poblaciones (Levis y
Pffenning, 2016).

La evolucidn rapida propuesta por este escenario es posible porque depende de la
variacién genética presente, lo que en inglés se llama standing genetic variation. Llamamos
variacion genética criptica a la variacidén genética presente que en condiciones estandar no
contribuye a los fenotipos de una poblacidn, pero tiene la capacidad de hacerlo en
respuesta a un cambio ambiental o genético (McGuigan & Sgro, 2009). Esta variacion
genética se mantiene porque nuevos alelos que aparecen por mutacion pueden permanecer
en la poblacion por procesos como la deriva génica. Sin embargo, cuando el organismo
gueda expuesto a un ambiente de desarrollo al que previamente no lo estaba, esa variacion
puede dejar de ser neutral y volverse adaptativa. Esta variacidn también puede existir como
variacion genética criptica que no se expresa fenotipicamente hasta que la exposiciéon a un
ambiente diferente produce una respuesta plastica que la hace visible a la seleccion (Barrett
& Schluter, 2008).

La plasticidad fenotipica puede permitir una evolucidon rdpida que resulte en
diversificacién a través de lo que se conoce como acomodo genético: cuando un atributo es
inducido por el ambiente y la direcciéon y magnitud de la respuesta pldstica estan asociadas a
variacién genética subyacente, puede haber selecciéon de alelos o combinaciones genéticas
gue estabilicen o refinen la expresién del fenotipo inducido (Pfennig & Servedio, 2013).
Eventualmente, esta seleccién puede resultar en lo que Conrad Waddington (1953) llama
asimilacion genética, que ocurre cuando el fenotipo inducido por el ambiente se ve
favorecido a través de las generaciones hasta el punto en el que se vuelve constitutivo y se
pierde la plasticidad inicial. En cambio, si la plasticidad fenotipica es favorecida (como en un
caso de exposicion a ambientes cambiantes) puede promoverse la sensibilidad al ambiente
y mantenerse el caracter como un polifenismo (Levis & Pfennig, 2016). Se denomina
polifenismo a los fenotipos discretos inducidos por el ambiente (Nijhout, 2003), pero la
capacidad de tener respuestas diferentes a las condiciones de desarrollo también se puede
observar en caracteres continuos. Un ejemplo de polifenismo que se ha estudiado
ampliamente es el de las abejas que desarrollan fenotipos adultos de reina o de obrera en
funcién de la dieta de sus larvas; en este caso, las abejas reinas se desarrollan a partir de

larvas que fueron alimentadas exclusivamente con jalea real (Richard et al., 2019).


https://scholar.google.com.mx/citations?user=q9z6Pt8AAAAJ&hl=es&oi=sra

En los caracteres para los cuales la plasticidad inicial no sélo no desaparece, sino que
aumenta, un escenario que puede explicar tal cambio es el llamado efecto Baldwin. Este es
un término inicialmente acufiado por Simpson (1953) y que Crispo (2007) mas adelante
describié como un fendmeno en el que los organismos mads plasticos tienen mayor
probabilidad de sobrevivir y reproducirse. La seleccion de los organismos con mayor
capacidad de respuesta plastica puede dirigir la evolucion de la poblacién hacia Ila
conservacion o aumento de la plasticidad (Crispo, 2007).

Cuando existe plasticidad en un linaje, es posible que se pueda producir el mismo
fenotipo adaptativo con distintos genotipos y eso permite que se conserve la variacién
genética criptica y los alelos que surjan eventualmente (Schneider & Meyer, 2017). Aunque
esto permite que se acumule variacion genética, habrd composiciones genéticas que
puedan integrar los fenotipos favorecidos con menor costo de desarrollo que otras. Cuando
una poblacidn en estas condiciones entra en contacto con ambientes nuevos, la seleccién
natural puede favorecer los genotipos con menores costos de desarrollo y, en funcién de la
estabilidad de los nuevos ambientes, puede favorecerse la diversificacion del linaje vy
posteriormente un proceso de consolidacion de los fenotipos (Schneider & Meyer, 2017).

La capacidad de producir respuestas fenotipicas diferentes en ambientes
contrastantes se ha estudiado en casos donde podria existir un potencial adaptativo, por
ejemplo, en la planta anual Lasthenia fremontii que responde diferencialmente a distintos
regimenes de inundaciones. Al colocar distintas poblaciones en condiciones hidricas
normales, de inundacién o de sequia, como las que enfrentan después de eventos climaticos
como El Nifio o La Nifia, se observd no sdlo diferencias en su adecuacidon (medida como peso
total de la infrutescencia), sino también diferencias en la expresién en la varianza genética
aditiva. Es decir, en el ambiente mas estresante no sélo habia diferencias en los valores
netos de adecuacidn con respecto a otros ambientes, sino también una mayor varianza en la
adecuacion (Torres-Martinez et al., 2019).

La plasticidad fenotipica adaptativa permite que los genotipos con mayor
sensibilidad ambiental tengan posibilidades de sobrevivir en condiciones distintas a las que
normalmente conforman el ambiente en el que se desarrollan. Sin embargo, no todos los
cambios de habitat son necesariamente estresantes. En el caso de los ambientes
antropogénicos, aquellos que existen por accién del ser humano, las condiciones pueden ser

mas favorables para algunos organismos; por ejemplo, aumentando la disponibilidad de
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recursos y relajando las presiones de la seleccion natural. Un ejemplo de ello es el de las
cucurbitdceas, para las cuales la domesticacion condujo a una reduccidon de mecanismos de
defensas, como la produccidon de cucurbitacinas (los compuestos téxicos causantes del
sabor amargo en estas plantas) y de tricomas en hojas, frutos y tallos. La reduccién de estas
caracteristicas disminuiria la probabilidad de supervivencia de las plantas en la vida silvestre,
sin embargo, la presién ejercida por la herbivoria es aligerada en condiciones de cultivo,

donde existen cuidados por parte de los humanos (Chomicki et al., 2020).

Plasticidad en plantas domesticadas

En la domesticacion puede ocurrir evolucion con adaptacion y diversificacidon rapida (Milla
et al., 2018), asi que podria representar uno de los escenarios en los que la hipétesis de
“plasticidad primero” podria jugar un papel relevante. De acuerdo con esta hipdtesis, en un
determinado contexto ambiental el intervalo de variacién fenotipica puede encontrarse
limitado, dando lugar a que la variacién genética presente en una poblacidn pero que no se
estd expresando fenotipicamente —incluso si es funcional— no tenga consecuencias
susceptibles a la seleccion natural. Sin embargo, un cambio en el ambiente puede generar
condiciones propicias para que dicho intervalo de variacion fenotipica (la varianza
susceptible de ser seleccionada en un momento dado) se incremente sensiblemente. Este
proceso explicaria una evolucidn subsecuente en la que no seria necesario que
transcurriesen muchas generaciones (como si lo seria si las mutaciones tuviesen que
suceder de novo) para que el cambio fenotipico e incluso la diversificacién fenotipica
puedan ocurrir.

Un antecedente del posible rol de la variacién genética criptica en la domesticacién
se encuentra en el caso del maiz. El teocintle y el maiz se distinguen morfolégicamente en
atributos como un mayor nimero de granos en el maiz, desarticulacién de la inflorescencia
en el teosinte y diferencias en la arquitectura de sus ramas. Al realizar cruzas entre teocintle
y maiz y posteriormente emplear mapeo de QTLs, Lauter y Doebley (2002) encontraron que
algunos rasgos invariables del teocintle como la filotaxia distica y desarticulacién de su
inflorescencia, asi como la presencia de espiguillas individuales en su mazorca, presentaban
una gran variacion genética criptica a pesar de no mostrar variaciones morfolégicas. Para los

atributos que presentan formas consistentes, independientemente de modificaciones
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ambientales y genéticas, Waddington acufio el término de canalizacion (Waddington, 1942).
Estos rasgos pueden acumular variacién genética criptica debido a su neutralidad, pero
eventualmente estar sujetos a seleccion natural cuando exista un detonante para su
expresion (Gottlieb et al. 2002). Los detonantes para que se exprese la variacién genética
criptica pueden ser ambientales (como la exposicion a nuevos habitats) o genéticos (como
una mutacion sobre un gen regulatorio). En el caso concreto del maiz, es posible que la
variante genética teosinte branched 1 (tb1) tenga un efecto en la arquitectura de la planta,
favoreciendo la dominancia apical durante la domesticacién del maiz (Gottlieb et al., 2002).

Entre los esfuerzos por estudiar el efecto de la domesticacidn en la plasticidad
fenotipica, se encuentra el experimento de Matesanz y Milla (2018), el cual consistié en
poner a crecer siete especies de plantas domesticadas de diversas familias (acelga, col,
jitomate, trigo, girasol, maiz y chicharo) asi como a un pariente silvestre de cada una, en
distintas condiciones de disponibilidad de agua y nutrientes. Posteriormente midieron las
respuestas morfoldgicas y fisiolégicas a las limitaciones ambientales mencionadas en
caracteres clave. En este experimento se encontraron diferencias significativas en las
respuestas de plantas silvestres y domesticadas en caracteres como estatura maxima de la
planta, drea foliar, tasa fotosintética y desempefio del crecimiento. Las plantas
domesticadas tuvieron una mayor tasa de crecimiento (tanto en tamano como aumento de
la biomasa) que sus parientes silvestres cuando se les comparé en condiciones favorables de
disponibilidad de agua, mientras que las silvestres tuvieron un mejor desempefio en
condiciones de estrés hidrico. Lo anterior es consistente con la hipdtesis de que durante la
domesticaciéon hubo una tendencia a favorecer los fenotipos que priorizan la captacién de
agua, luz y nutrientes para sustentar un crecimiento rapido a costa de una retencién de
nutrientes menos eficiente (Milla et al., 2014). Esto es posible porque en condiciones de
cultivo, los agricultores invierten esfuerzos en que esos recursos estén disponibles a la vez
que tienen un interés en que las plantas crezcan a un ritmo mads acelerado que en
condiciones silvestres.

Estos resultados muestran que, aunque haya diferencias en la plasticidad en plantas
silvestres y domesticadas, esas diferencias no indican una pérdida de plasticidad en las
plantas domesticadas en lo que respecta a su respuesta a distinta disponibilidad de agua y

nutrientes (Matesanz & Milla, 2018). Esto ilustra que algunas plantas pueden tener



plasticidad en algunos caracteres y no en otros, asi como sensibilidad a algunos estimulos
ambientales y no otros.

Para algunas plantas domesticadas hay evidencia de que el proceso de asimilacion
genética jugd un papel significativo en su historia evolutiva. Un ejemplo de esto se observa
en el experimento de Piperno y colaboradores (2019) en el que plantaron individuos de maiz
y de su pariente silvestre, el teocintle Zea mays subsp. parviglumis, en condiciones de bajo
didxido de carbono atmosférico y temperatura que asemejan el ambiente ancestral de
Mesoameérica de hace 9000-16,000 afios —periodo en el que se estima que empezd a haber
domesticacion— asi como en condiciones actuales. Encontraron que, sin importar el
ambiente, el maiz presentaba pocas ramas laterales, las cuales eran cortas y terminaban en
mazorcas, mientras que su Unica inflorescencia masculina se encontraba al final del tallo
principal. En cambio, el teocintle respondié al ambiente ancestral presentando atributos
similares a los del maiz: ramas laterales cortas y menos abundantes, que terminaban en
inflorescencias femeninas en vez de masculinas, y una sola inflorescencia masculina al final
del tallo principal.

Al realizar un experimento de seleccidn artificial en estos caracteres que mostraron
plasticidad, probaron su estabilidad a través de las generaciones. Esto demostré que las
caracteristicas referidas pueden ser fijadas y conservarse a pesar de cambios en el
ambiente; es decir, son capaces de presentar asimilacidn genética. Incluso las plantas de
teocintle que no presentaron el set completo de caracteres como los del maiz, tuvieron
respuestas que las asemejan al fenotipo domesticado: ramas mas cortas y menos
inflorescencias masculinas al final de las ramas. Es probable que, durante la domesticacion,
el teocintle ancestral haya presentado cambios (como los que expresa el teocintle actual) y
gue estos cambios que resultaron de la plasticidad fuesen seleccionados durante la
domesticacién, llegando a hacerse constitutivos en el maiz, el cual no presenta plasticidad
en esos atributos (Piperno et al.,, 2019). Desde la perspectiva de la gendmica, se ha
encontrado que existe expresién génica diferencial en el maiz y el teocintle en condiciones
ancestrales y actuales. El teocintle muestra cambios en su expresidon en ambientes distintos,
mientras que el maiz no. En general, el teocintle tiene mas plasticidad en su expresion
génica y cambios sustanciales en sus redes, en comparacién con los que se observan en el

maiz (Lorant et al., 2017).

10



Otro ejemplo de disminucion en la capacidad de respuesta plastica asociada a la
domesticacién es el de la chaya, un arbusto originario de Mesoamérica que fue domesticada
para el consumo de sus hojas como alimento (Ross-lbarra & Molina-Cruz, 2002). Munguia-
Rosas (2022) compard la respuesta fenotipica y las normas de reaccién de caracteres
vegetativos de la chaya en dos tratamientos de luz y sombra, y encontré que, para los
caracteres de produccién de hojas y etiolacién, las plantas silvestres presentan una mayor
plasticidad, lo cual es congruente con la hipdtesis de que los caracteres sujetos a seleccién
artificial (en este caso, las hojas) tienen una menor plasticidad como resultado de este
proceso. La mandioca es otra planta en la que se ha estudiado la plasticidad fenotipica y los
efectos de la domesticacion. Tanto las mandiocas silvestres como las domesticadas
mantienen la capacidad de crecer en forma de arbusto o liana, dependiendo de si crecen en
ambientes abiertos o cerrados. Sin embargo, las plantas domesticadas muestran una mayor
fragilidad en sus tallos, lo que las hace mas propensas a quebrarse cuando el morfotipo liana
(el que se produce en ambientes cerrados y asociados con los habitats silvestres) posee
ramas muy largas. Esto indica que, aunque se conserva la posibilidad de responder al
ambiente con distintas formas de tallo, las plantas domesticadas han perdido resistencia en
comparacion con las silvestres (Ménard et al., 2013).

Las observaciones de Mueller et al. (2023) en sus experimentos con la planta
herbacea Polygonum erectum muestran que algunas plantas de vida libre, al ser propagadas
en ambientes de cultivo, pueden mostrar fenotipos que asociamos con el sindrome de
domesticacién. En el caso de esta planta, los rasgos morfoldgicos que inhiben la
germinacién —y que son propios de las plantas silvestres— se ven aminorados en una sola
generacién en respuesta a una baja densidad de siembra como la del campo de cultivo.
Cuando las plantas crecieron en ambientes antropogénicos con densidades menores que en
condiciones silvestres, aumentd la proporcién de semillas con pericarpios delgados que
facilitan la germinacién.

Este tipo de observaciones ponen de manifiesto la importancia de estudiar las
normas de reaccién de plantas silvestres emparentadas con las plantas domesticadas para
explorar la posibilidad de que los fenotipos “domesticados” pueden aparecer como
respuesta a condiciones ambientales antropogénicas y no solamente como fenotipos que
aparecieron después de haber sido cultivadas durante varias generaciones. Esta capacidad

de responder fenotipicamente a estimulos ambientales podria ser una de las razones por las
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cuales historicamente algunas plantas fueron domesticadas y otras no, pues no todas las
especies de plantas muestran esa misma capacidad de responder a estimulos ambientales
(es decir, no son igualmente pldsticas). Los estudios inter-poblacionales de plantas silvestres
de distintas localidades también son informativos sobre la plasticidad y la diferenciacion
genética que existe en ambientes no antropogénicos.

El experimento de jardin comun realizado por Matesanz et al. (2020) evalué la
respuesta fenotipica de poblaciones de lupino azul (Lupinus angustifolius) provenientes de
dos regiones climaticamente distintas al ser expuestas a condiciones de estrés hidrico.
Ademas de mostrar diferencia en los valores netos de sus atributos de crecimiento vy
fenologia, se observaron diferencias significativas en la plasticidad por regiéon. También
encontraron diferencias al interior de una de las regiones, lo cual indica que las poblaciones
pueden compartir la direccion de su respuesta plastica en funcién de su regién climatica de
origen, pero mantener diferencia genética entre ellas. Tanto la diferenciacion genética como
la plasticidad pueden generar variacion fenotipica adaptativa al mismo tiempo.

También hay ejemplos de estudios en los que se ha observado que las plantas
domesticadas mantienen niveles mas altos de plasticidad que sus parientes silvestres frente
a algunos estimulos ambientales. Un ejemplo es el trabajo de Vilela & Gonzalez-Paleo
(2015), con plantas de las familias Brassicaceae y Onagraceae. Estas fueron cultivadas en
dos ambientes de disponibilidad de agua, y los autores encontraron que las plantas
domesticadas mostraban mayor plasticidad en caracteres morfolégicos y fisiolégicos
mientras que las plantas silvestres presentaron fenotipos constantes. Es probable que para
condiciones de ambiente cambiante, la plasticidad haya sido favorecida durante la

domesticacion.

Capsicum annuum y su domesticacion

Las plantas de la especie Capsicum annuum pueden ser perennes o anuales. Suelen
desarrollar un tallo que se bifurca y termina en flores. Por su tipo de crecimiento, pueden
ser arbustivas, herbaceas y, en el caso de algunas plantas silvestres, trepadoras (Hernandez-
Verdugo et al.,, 1999). Las hojas suelen ser simples y simétricas, en algunas ocasiones
pubescentes. Desarrollan una raiz principal con raices laterales (Hernandez Verdugo, 2018).

Sus flores, de color blanco o a veces morado, aparecen en las bifurcaciones de las ramas,
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generalmente una flor por nodo (Eshbaugh, 2012). La longitud del estilo varia, puede ser
mas largo que los estambres, provocando que el estigma esté exserto; o puede tener
aproximadamente la misma longitud que los estambres dejando al estigma a la misma
altura que las anteras, lo cual potencialmente facilitaria la autopolinizacién (Herndndez-
Verdugo et al., 1999). Los frutos pueden ser péndulos o erectos, con variaciéon en el tamafio,
color y forma. Sus semillas son planas y en forma de disco, de color blanco o crema (Bosland
et al., 2012; Hernandez Verdugo, 2018). Capsicum annuum, al igual que otras especies del
género Capsicum, es diploide y autocompatible (Pickersgill, 1971).

Cuando se hacen comparaciones entre las plantas domesticadas y las silvestres, un
concepto de mucha utilidad es el del sindrome de domesticacion. A grandes rasgos, se trata
del conjunto de caracteristicas en las poblaciones de organismos domesticados resultado de
un proceso de selecciéon. Estas caracteristicas estan orientadas hacia la adaptacion al uso,
consumo y cultivo por los seres humanos (Gepts, 2004). En el caso de Capsicum annuum, un
aspecto en el que difieren las poblaciones silvestres (Capsicum annuum var. glabriusculum)
de las domesticadas (Capsicum annuum var. annuum) es que las segundas muestran una
pérdida en la latencia de sus semillas. Los chiles domesticados, sobre todo aquellos que
pertenecen a variedades asociadas a cultivos con métodos intensivos, germinan con mas
velocidad y sincronia que los silvestres (Bernau et al., 2020). Los chiles silvestres, al no haber
pasado por procesos selectivos que disminuyen la latencia, no sélo muestran mayor lentitud
y asincronia al compararse con los domesticados, sino que también presentan variacion en
el porcentaje y tiempo medio a la germinacidn entre poblaciones (Hernandez-Verdugo et al
2010).

En el México actual, contindan desarrollandose algunas practicas de cultivo
tradicionales de Mesoamérica donde se llevd a cabo la domesticacion de Capsicum annuum
(Kraft et al., 2014), como la siembra en almdcigos de caracteristicas muy diversas,
incluyendo aquéllos de las chinampas en los que se utiliza el lodo del fondo de los canales
(Armillas, 1949). Este tipo de siembra permite que la semilla germine e inicie su crecimiento
antes de ser trasplantada, y de cierta manera se genere un sesgo hacia trasplantar juntas a
las plantas con desarrollo sincrénico. Por supuesto, es dificil suponer que esa practica existia
hace miles de anos exactamente igual a como la conocemos hoy, pero su permanencia

como técnica tradicional es, cuando menos, indicativa de que las condiciones en las que
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domestico el chile incluyeron practicas humanas que ejercieron presiones de seleccion
sobre la germinacion.

El diametro de las flores de C. annuum es de aproximadamente 10-15 mm, sin
embargo, las flores de las variedades silvestres son de menor tamafio (Bosland et al., 2012).
Los frutos colgantes y que no se caen al alcanzar la madurez se presentan exclusivamente en
las plantas domesticadas, aunque algunas variedades poseen frutos erectos. Por su parte,
las plantas silvestres siempre tienen frutos erectos y deciduos. Esta diferencia en la posicidon
de los frutos y la facilidad de su abscisidn respecto al pedidnculo se puede asociar con que
los frutos silvestres, erectos y deciduos, son visibles y mas faciles de comer para las aves,
gue son capaces de percibir el color rojo, son insensibles a la capsaicina (Tewksbury &
Nabhan, 2001), y que son dispersoras de las semillas de estas plantas. Las aves suelen
dispersar las semillas de los chiles silvestres cerca de plantas nodriza (que en su mayoria son
arbustos con frutas carnosas) las cuales ofrecen proteccién contra estrés bidtico y abiético
(Tewksbury, 1999) principalmente en bosques tropicales caducifolios (Martinez-Avalos et
al., 2018).

Para las plantas domesticadas, la transicidén a frutos colgantes requirié que fueran
los seres humanos los que seleccionaran los frutos y las semillas. La domesticacion
disminuyd la capacidad de dispersion de semillas por vectores naturales y aumentd su
produccién (Barboza et al.,, 2022). Otra caracteristica que diferencia a las plantas
domesticadas es que pierden barreras para la autopolinizacién, asi que hay menos
restricciones en cuanto al tamano del estilo con respecto a los estambres. Esta tendencia a
la autopolinizacién resulta en mayores indices de endogamia en las poblaciones
domesticadas que en las poblaciones silvestres y semi-silvestres (Aguilar Meléndez et al.,
2009; Pérez-Martinez et al., 2022).

La plasticidad fenotipica del chile silvestre ha sido revisada en experimentos
orientados a evaluar rasgos funcionales, como la altura de la planta, biomasa y area foliar
especifica. Un ejemplo de ello es el experimento de Romero-Higareda y colaboradores
(2022). En este experimento, los autores emplearon plantas provenientes de distintas
poblaciones de C. annuum silvestre del noroeste de México y las sometieron a uno de
cuatro tratamientos que combinaban un nivel alto o bajo de luz con un nivel alto o bajo de
agua. Midieron distintos atributos de tamano, masa y area, y utilizaron coeficientes de

variacién como medida de plasticidad. Encontraron diferencias fenotipicas en estos rasgos
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entre las poblaciones y al interior de ellas, las cuales son atribuibles a diferencias genéticas.
Las plantas presentaron diferencias significativas entre tratamientos, lo que se interpreta
como plasticidad a las condiciones de luz y agua. También se observaron diferencias en la
interaccidon entre las poblaciones y los tratamientos, es decir, las plantas de distintas
poblaciones no sélo respondieron a los distintos tratamientos, sino que tuvieron diferencias
en su plasticidad (Romero-Higareda et al., 2022). Estos resultados son indicativos de que las
poblaciones silvestres de C. annuum tienen la capacidad de formar fenotipos distintos en
respuesta a cambios ambientales, lo cual, en el contexto de la evolucién facilitada por
plasticidad, implica un potencial para existir en ambientes mads allda de su habitat mas
frecuente.

En lo que respecta a los chiles domesticados, se ha estudiado su respuesta al estrés
hidrico y se ha encontrado que las variedades “mejoradas” (asociadas a un manejo
intensivo) tienen respuestas distintas a las variedades locales (con un manejo tradicional o
mucho menos intensivo) en sus atributos fotosintéticos y de resistencia al estrés (McCoy et
al, 2022). Esto ultimo nos recuerda que incluso entre las plantas domesticadas, que
comparten mas caracteristicas entre si que con las silvestres, la historia evolutiva no se
detiene después de alcanzar un grado alto de domesticacién, sino que se trata de un
proceso continuo. Ha habido procesos de diversificacion y distintos niveles de manejo de los
cultivos que deben considerarse en su estudio.

Los ambientes cultivados en los que se desarrollan las historias evolutivas de las
plantas domesticadas, como C. annuum var. annuum, tienen diferencias fundamentales con
los habitats silvestres. Las diferencias principales estan dadas por el nivel, labranza,
acondicionamiento de la tierra y cuidado que los seres humanos invierten en la construccién
de esos espacios. Esto incluye actividades como fomentar la presencia o ausencia de
determinadas especies y construir habitats con biodiversidad planeada pero también
biodiversidad asociada (Vandermeer, 2009). Las personas que trabajan los cultivos dirigen
esfuerzos al suministro de recursos y la proteccién contra depredadores, aspectos que
indudablemente transforman las interacciones de las especies en domesticacién (Zeder,
2012). Hay evidencia arqueoldgica de que estos esfuerzos que hasta la actualidad
transforman los ambientes antropogénicos (la siembra, el deshierbe, el riego, el trasplante,
etc.) han formado parte histérica de los sistemas integrados de manejo humano (Smith,

2007). La vida de las plantas domesticadas suele transcurrir en ambientes manejados en los
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gue no soélo hay disponibilidad de recursos procurados por los seres humanos, sino que los
ciclos mismos de siembra y cosecha contemplan la reduccidn del riesgo de elementos como
el fuego y la sequia (McKey et al., 2012).

Considerando todo lo antes mencionado con respecto a la plasticidad de los
fenotipos y a las condiciones especificas del cultivo, la domesticacion es una excelente area
de estudio para abordar debates que le son de interés para la teoria de la Sintesis Evolutiva
Extendida (Zeder, 2017). El escenario potencial de que los fenotipos domesticados puedan
presentarse a partir de la expresidn de variacion genética que se hace evidente en respuesta
a la exposicion a nuevos ambientes, sumado a que la domesticacidon es un proceso de
evolucién rapida con diversificacién, plantea un escenario interesante para el caso concreto
de la plasticidad fenotipica y su relacidon con el acomodo genético como parte de la historia
evolutiva de Capsicum annuum.

En el contexto de la domesticacidn, persisten preguntas acerca de las diferencias
entre plantas silvestres y domesticadas en lo que respecta a sus respuestas a cambios
ambientales. En particular, si existen diferencias en sus respuestas morfoldgicas a distintos
intervalos de temperatura. Surge entonces la necesidad de explorar qué tipo de respuesta
plastica presentan las plantas de Capsicum annuum silvestres y domesticadas al ser

expuestas a fluctuaciones de temperatura asociadas a los ambientes silvestres y de cultivo.
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Hipotesis

Las plantas silvestres de Capsicum annuum, al no haber atravesado un proceso de
domesticacién que reduzca su variacién genética, presentan mayor plasticidad fenotipica
que sus parientes domesticadas al ser expuestas a condiciones ambientales contrastantes.
La ausencia de una cubierta arbdérea como la existente en el sotobosque de los bosques
tropicales caducifolios y subcaducifolios, incrementa la amplitud de las oscilaciones de
temperatura a lo largo del dia que se presentan en los campos de cultivo a cielo abierto. Por
ello, es razonable pensar que un cambio importante asociado al transito hacia condiciones
de cultivo en los chiles ha sido el estar expuestos a un intervalo mas amplio de temperatura.
Como resultado, las plantas de chiles silvestres son o deben ser especialmente sensibles a

dicho aumento en los intervalos de temperatura.

Objetivos

Objetivo General

- Determinar si existen diferencias en las respuestas fenotipicas de plantas silvestres y

domesticadas de Capsicum annuum en condiciones ambientales diferentes.

Objetivos Particulares

- Documentar la respuesta fenotipica de distintos caracteres morfolégicos de C.
annuum a condiciones de temperatura semejantes a los de un ambiente silvestre y
uno de cultivo.

- Comparar la respuesta fenotipica en plantas provenientes de poblaciones silvestres y
cultivadas de C. annuum.

- Analizar las normas de reaccion de C. annuum en el contexto de distintos estados de

domesticacién, tratamientos de temperatura e interaccion entre esos factores.
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Métodos

Colecta

La primera parte del proyecto consistid en realizar la colecta de semillas silvestres vy
domesticadas de (Capsicum annuum L.) llevando registro de qué semillas fueron obtenidas
de qué plantas madre. Las colectas se realizaron en cuatro poblaciones: dos de chiles
domesticados y dos de chiles silvestres. Las variedades domesticadas seleccionadas para el
experimento son el Chicuarote, una variedad originaria de la zona chinampera de la Ciudad
de México y el chile Huacle de la regién de La Canada, en Oaxaca. Los chiles silvestres
reciben diferentes nombres en cada region (Jardén Barbolla, 2020); en este caso fueron
colectados el chile silvestre llamado localmente Tempinchile del ejido Benito Juarez en la
costa de Chiapas y el chile silvestre conocido como Chiltepin del ejido Colorado Chico en
Veracruz (Figura 1). El chile Huacle fue colectado por mi en 2018 en un campo de cultivo con
manejo semi-tecnificado que incluia riego y monocultivo. La colecta de Chicuarote la realicé
en 2020 en una chinampa con un grado de manejo que incluye policultivo y riego con agua
del canal, pero sin uso de agroquimicos. El Tempinchile fue colectado por el grupo del
trabajo al que pertenezco en 2019 en la cafiada de un rio. El Chiltepin también fue colectado
por el grupo de trabajo en 2020 en un solar abandonado donde las plantas de chile
crecieron espontaneamente. El Tempinchile y el Chiltepin fueron identificados como
silvestres por sus diferencias morfoldgicas con respecto a las plantas domesticadas y por
provenir de plantas reconocidas como no cultivadas por personas de las localidades.

Estas variedades fueron seleccionadas porque su germoplasma formaba parte de la
coleccién de semillas existente de nuestro grupo de trabajo o su colecta era mas accesible
en el periodo de restricciones en las salidas al campo durante la realizacion de este trabajo
derivadas de la pandemia de COVID-19. Para todas las muestras se tienen los datos a qué
localidad pertenecen y cuales son sus coordenadas.

De cada una de las poblaciones se colectaron semillas de al menos ocho plantas,
obteniendo un minimo de 50 semillas por planta domesticada y entre 80 a 100 semillas por
planta silvestre. Las semillas provenientes de una misma planta conforman una familia

materna, pues aproximadamente la mitad de su informacién genética proviene de la misma
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planta madre, mientras que la mitad heredada parentalmente a través del polen puede

provenir de diversos individuos, incluyendo la propia planta madre.

hiltepin (Ejido Colorado Chico, Veracruz)

L

' { Chicuarote!(San Gr,egbrio,._AtIapul@ CDMX)

€ del Chilar, Oaxaca)

9

8 Tempinchile (Ejido Benito Juarez, Chiapas)

©

Figura 1. Mapa de los sitios de colecta. Se muestra el nombre de la variedad y la localidad.

Preparacion y germinacion de las semillas

Antes de ser expuestas a las condiciones ambientales del experimento, las semillas
fueron lavadas con hipoclorito de sodio al 5% durante un minuto, pasadas por agua dos
minutos y puestas a remojar en una solucién de 4acido giberélico a 500 ppm durante 24
horas. Después, fueron colocadas dispersas sobre toallas de papel en charolas al interior de
camaras de crecimiento Thermo Scientific Precision Model 818 Incubator (Figura 2)
programadas con fluctuacidon de temperatura y luz para estimular la ruptura de la latencia:
35°C en la luz y 25°C en la oscuridad, con 12 horas luz y 12 horas oscuridad (Hernandez-
Verdugo, et al., 2010). Las toallas de papel se mantuvieron humedas a través de riego con
un aspersor una vez al dia.

Después de 3 dias en charolas con toallas de papel, las semillas sin germinar, junto
con las plantulas que iniciaron su germinacién durante esos primeros dias, fueron
transferidas a charolas de germinacidn, en pozos individuales, con una mezcla de tierra

comercial “EcoSustrato” con 10% de agrolita y 10% arena. Las semillas y plantulas se
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colocaron sobre los pozos llenos de sustrato y se cubrieron con una capa de
aproximadamente 2 mm de espesor. Las charolas permanecieron en las mismas condiciones
para la ruptura de latencia durante 4 dias mas. Pasado este tiempo, las semillas asignadas al
tratamiento de temperatura que representa a la selva (22°C/14°C) entraron directamente al
experimento, mientras que las semillas asignadas al tratamiento de condiciones similares al
campo de cultivo pasaron 3 dias con una oscilaciéon de temperatura de amortiguamiento

(32°C/18°C) antes de pasar a las condiciones de campo de cultivo (32°C/14°C).

Disefio experimental

El experimento se llevd a cabo con plantas de las cuatro variedades de chile en dos
tratamientos de temperatura fluctuante en cdmaras de crecimiento. Los tratamientos
simularon respectivamente la fluctuacién de la temperatura promedio de la selva (22°C
durante el dia y 14°C durante la noche con intervalos de 12 horas luz y 12 horas oscuridad) y
la fluctuacion de temperatura de un campo de cultivo (32°C durante el diay 12°C durante la
noche con intervalos de 12 horas luz y 12 horas oscuridad). El tratamiento de campo de
cultivo es llamado “milpa” a modo de simplificacién, pero es una aproximacién de la
fluctuacién de temperatura ambiente de un campo de cultivo.

Un total de 80 plantulas de cada variedad fueron sembradas para buscar garantizar
ese numero de plantulas para cada variedad y tomando en cuenta que el éxito de
germinacion no es del 100%, se puso a germinar mas de una semilla por pozo en las
charolas. Se emplearon 351 semillas de Tempinchile (BJ), 400 de Chiltepin (ECC), 240 de
Chicuarote (CH) y 222 de Huacle (HUA), dando un total de 1213 semillas (Tabla 1; Figura 4).
De esta manera, se buscé contar con un minimo de 10 plantas provenientes de la misma
familia materna en cada uno de los dos tratamientos, teniendo cada familia materna dos
plantas por repisa.

Las camaras de crecimiento contaban con 5 repisas cada una, y en cada repisa se
colocd una charola de germinacion. Se aleatorizd la posicidn de las semillas tomando en
consideracién que en cada una de las repisas hubiera dos plantas de cada familia materna,
dando un total de 32 semillas por repisa, de manera que estuvieran representadas todas las
variedades en todas las charolas (2 plantas x 4 familias maternas x 4 variedades = 32

plantas) como se ilustra en la Figura 3. Se trabajo con una sola réplica por tratamiento con 5
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pseudo-réplicas (cada uno de los 5 niveles por cada camara de crecimiento). En cada
tratamiento (milpa y selva) hubo 32 plantas por cada uno de las 5 pseudo-réplicas (los 5
entrepaios), dando un total de 160 plantas por tratamiento y un total de 320 plantas entre
los dos tratamientos. Las plantas fueron rotadas 90° una vez por semana para evitar que se
deformaran por fototropismo dado que la fuente de luz al interior de las camaras venia de
una sola cara (la puerta). Ambos tratamientos tuvieron riego tres veces por semana,
manteniendo la tierra humeda y la disponibilidad de agua en charolas.

El experimento se realizé en las instalaciones del Instituto de Ecologia de la UNAM y
las mediciones posteriores se hicieron en el Laboratorio de Genética Ecoldgica y Evolucidon

del mismo instituto.

Figura 2. Camaras de ambiente controlado. Instituto de Ecologia, UNAM. Fotografia:

Anayansi Sierralta Gutiérrez.
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Tabla 1. Nimero de semillas correspondientes a las variedades silvestres y domesticadas

gue se pusieron a germinar para obtener las plantulas del experimento.

Silvestres Domesticadas
Variedad Familia Numero de Variedad Familia Numero de
materna semillas materna semillas
Tempinchile BJO2 100 Chicuarote CHO1 60
Tempinchile BJO3 100 Chicuarote CHO2 60
Tempinchile BJO5 100 Chicuarote CHO3 60
Tempinchile BJO7 100 Chicuarote CHO4 60
Chiltepin ECC4 86 Huacle HUAO1 60
Chiltepin ECC7 88 Huacle HUAO02 60
Chiltepin ECC9 95 Huacle HUAO03 60
Chiltepin ECC10 82 Huacle HUAO4 42

22



Ry

A3

A

AS

HuaOl

wwmow f‘
b0 m
MM Hua2 w

Figura 3. Disefio del experimento. (Arriba) Dos cdmaras de germinacidon con

Al

intervalos de temperatura representativos de la Selva (22°C durante el dia y 14°C durante la
noche) y la Milpa (32°C durante el dia y 12°C durante la noche). (Abajo) En cada repisa, una
charola con 2 plantas de cada familia materna de las cuatro variedades. Silvestres:
Tempinchile (BJ) y Chiltepin (ECC). Domesticadas: Huacle (Hua) y Chicuarote (Ch). Se

emplearon 32 plantas por repisa.
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Figura 4. Frutos de las 4 variedades que se utilizaron. Chicuarote (A), Huacle (B), Chiltepin

(C) y Tempinchile (D). llustracidon: Anayansi Sierralta Gutiérrez

Una vez que las plantas de mayor tamafio rebasaron los 8 cm (después de la octava
semana de mediciones), todas las plantas fueron transferidas individualmente a macetas
con un didmetro de 10 cm (Figura 5) y se volvieron a aleatorizar por repisa. A partir de este
momento, ademas de rotar las plantas 90°, una vez por semana se intercambiaba la posicion
de las filas de plantas de manera que las plantas de la fila mas cercana a la luz se enviaran

hacia atras y las demas se recorrieran hacia el frente.
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Figura 5. Plantas de chile en las macetas de 10 cm de didmetro, colocadas en charolas
después de una segunda aleatorizaciéon. Hasta el frente, una planta de chile Huacle.

Fotografia: Anayansi Sierralta Gutiérrez.

Documentacion de la variacion fenotipica

De cada una de las plantas se registré el periodo en el que emergié desde la fecha de la
siembra. El criterio para registrar el dia de germinacion fue que la radicula de las plantulas
fuera observable. El registro se realizé 3 veces por semana, los mismos dias del riego. Una
vez que las plantas mostraron hojas verdaderas (pasadas dos semanas desde la
germinacion), se realizaron las mediciones semanales de los caracteres fenotipicos de
interés: longitud del tallo medida en centimetros desde el suelo hasta el meristemo mas alto

y numero de entrenudos (parte del tallo entre dos meristemos) como se muestra en la
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Figura 6. Las plantas que fueron incluidas en los anadlisis estadisticos fueron aquellas que

cumplieron con mediciones durante 15 semanas.

(

Figura 6. Esquema de las variables medidas una vez por semana. La longitud del tallo (en
rojo) fue medida desde la base recorriendo el tallo mas largo posible. Los entrenudos
(ejemplificados en azul) fueron contados como cada fraccion de tallo entre dos meristemos.

llustracion: Anayansi Sierralta Gutiérrez

Al finalizar las mediciones semanales, las plantas completas fueron cosechadas. Se
separaron todas las hojas y se trazaron sus perimetros sobre papel. Las imagenes fueron
escaneadas y realizd el calculo del area foliar total por planta utilizando el programa
computacional Morphol (Klingenberg, 2011) (Figura 7). También se separaron los tallos de

las raices para hacer estimaciones de las tres secciones de la planta por separado.
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Figura 7. Proceso de obtencion del drea de las hojas. Se utilizdé una tableta electrénica como
fuente de luz. Las hojas de las plantas se colocaron entre la tableta y un vidrio, sobre el cual
se colocaron hojas de papel cuadriculadas y se trazo el perimetro, la versidn escaneada de
esas imagenes es sobre la cual se utilizd el software para calcular el drea sombreada.

Fotografias: Anayansi Sierralta Gutiérrez.

Para la obtencién de la biomasa de las plantas, se sometieron a deshidratacion a una
temperatura inicial de 30°C durante 48 horas y posteriormente a 70°C durante 48 horas;
esta deshidratacion fue realizada usando una mufla de laboratorio. Se midid el peso seco de
hojas, tallos y raices usando una bdscula con precision de milésimas de gramo, lo que
permitid calcular la biomasa total, el peso del brote (tallos y hojas) y la proporciéon raiz-
brote. Obtuve el area foliar especifica (SLA por sus siglas en inglés) dividiendo el area foliar
entre el peso seco de las hojas, la proporcién entre area foliar y biomasa (LAR), la fraccion
de masa foliar (LMF) al dividir el peso de las hojas entre la biomasa total, la fraccion de masa
del tallo (SMF) al dividir el peso de los tallos entre la biomasa total y la fraccion de masa de
la raiz (RMF) al dividir el peso de las raices entre la biomasa total. Estos atributos permiten
observar diferencias en el desarrollo desde estadios tempranos de las plantas que podrian
ser relevantes en el proceso de domesticacidén. Se sabe que durante la domesticacion, se
seleccionaron plantas de mayor tamafio en comparacion con los parientes silvestres y que,

en general, el aumento en la biomasa estad relacionado con una mayor capacidad de
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aprovechamiento de nutrientes, lo cual es especialmente notorio en los atributos de masa

de las hojas y las raices (Milla et al., 2014).

Andlisis de variacidn fenotipica entre ambientes y estados de domesticacion

Para cada semilla, se registré el numero de dias que transcurrié entre que la semilla recibié
el tratamiento para ruptura de latencia en las charolas con toallas de papel y que la semilla
germind. Con estos datos, se realizé una prueba de Wilcoxon para comparar diferencias
entre la mediana de los dias a la germinacién entre plantas domesticadas y silvestres.
Después, se realizd una prueba Kruskal-Wallis que permitié comparar las diferencias entre
variedades y finalmente, se hicieron comparaciones post-hoc por método de Holm para
identificar los pares de grupos que difieren significativamente en la mediana de su tiempo a
la germinacién. Ademas de los valores de mediana, también se obtuvo la varianza y la
desviacion absoluta a la media (DAM).

Para las respuestas fenotipicas a los dos tratamientos, se realizaron modelos lineales
mixtos con ANOVA utilizando como factores fijos al estado de domesticacidn, el tratamiento
y la interaccién entre ambos; y como factores aleatorios la variedad, la interaccion entre la
variedad vy el tratamiento, y la charola. Se evalué la significancia de los factores fijos y
aleatorios a través de la comparacidon de modelos completos con modelos reducidos (que
no incluian todos los factores) usando pruebas de verosimilitud de x* (Zuur et al., 2009).
Para determinar los estimados de maxima verosimilitud o maxima verosimilitud restringida
(REML) de los parametros se utilizdé la funcién Imer para modelos lineales mixtos del
paquete Ime4 (Bates et al., 2015) en el lenguaje de programacién R version de 4.3.2 (R Core
Team, 2023). Un efecto significativo del estado de domesticacidn indica que hay variacién
genética atribuible a las diferencias entre plantas domesticadas y silvestres; un efecto
significativo de los tratamientos revelaria que el caracter es plastico y responde a los
tratamientos; y si la interaccion entre estado de domesticacion y tratamiento es significativa
eso seria un indicador de que hay variaciéon en la plasticidad fenotipica entre plantas
silvestres y domesticadas.

Como consecuencia de que los datos considerados fueron Unicamente los de las
plantas que completaron 15 mediciones semanales, al final se emplearon las mediciones de

38 plantas silvestres y 59 domesticadas (Tabla 2). Se utilizaron los promedios de cada
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variedad en cada charola. En total, contamos con 15 medias para cada dato fenotipico de
variedades silvestres y 18 promedios de variedades domesticadas. Dado que no todas las
plantas germinaron sincronicamente, y algunas plantas no sobrevivieron durante todo el
periodo del experimento, existe un sesgo de supervivencia que se considerd al momento de
discutir qué tan generalizables son los resultados.

Algunas mediciones de peso seco fueron menores de lo que la balanza era capaz de
detectar (0.001g), en esos casos se agregd 0.000001 al valor para poder realizar los andlisis
estadisticos sin valores en cero. Para cumplir con los supuestos de normalidad y
homocedasticidad de los residuales, algunos modelos se realizaron con valores
transformados. Los valores del peso seco de las hojas, de los tallos, de la raiz, la biomasa
total, el area foliar total, la fraccion de masa foliar (LMF) y la fraccién de masa del tallo
(SMF) se transformaron mediante su raiz cuadrada; los del area foliar especifica (SLA) y la
relacion entre area foliar y biomasa (LAR) se transformaron con logaritmo natural; y la
fraccion de masa de la raiz (RMF) asi como el peso del brote se transformaron con la funcién
arcoseno de la raiz cuadrada. Las normas de reaccién fueron graficadas utilizando el

paquete ggplot2 (Wickham & Wickham, 2016) en R.
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Tabla 2. NUumero de plantas consideradas en los analisis por haber cumplido con las 15
mediciones semanales, separadas por Estado de Domesticacién, Variedad y Familia
Materna. El tratamiento milpa contd con 32 plantas (25 domesticadas y 7 silvestres). El

tratamiento selva contd con 65 plantas (34 domesticadas y 31 silvestres).

Estado de : Familia Tratamiento Tratamiento
—_ Variedad .
domesticacion materna milpa selva
Domesticada  Chicuarote CHO1 5 8
Domesticada  Chicuarote CHO2 0 3
Domesticada  Chicuarote CHO3 4 6
Domesticada  Chicuarote CHO4 4 9
Domesticada Huacle HUAO1 0 0
Domesticada Huacle HUAO2 6 7
Domesticada Huacle HUAO3 6 1
Domesticada Huacle HUAO4 0 0
Silvestre Chiltepin ECC4 0 5
Silvestre Chiltepin ECC7 1 7
Silvestre Chiltepin ECC9 1 7
Silvestre Chiltepin ECC10 1 5
Silvestre Tempinchile BJO2 4 2
Silvestre Tempinchile BJO3 0 3
Silvestre Tempinchile BJO5 0 il
Silvestre Tempinchile BJO7 0 1 |

Se analizaron las diferencias entre las tasas de crecimiento del tallo de plantas
domesticadas y silvestres utilizando modelos lineales mixtos con ANOVA tomando como
factores fijos el dia de la medicidn, el estado de domesticacién y el tratamiento, mientras
gue como factor aleatorio se tomo a las plantas anidadas dentro de las variedades. Para
estos analisis, se empled la transformacién logaritmica natural de los valores de longitud del
tallo. Se utilizé el paquete nlme (Pinheiro et al, 2023) de R para los modelos y el paquete

ggplot2 para graficarlos.
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Resultados

Germinacion

La mediana de germinacion de las semillas domesticadas fue de 7 dias (6°=2.92, DAM = 2).
Por su parte, la mediana de germinacién de las semillas silvestres fue de 12 dias (o = 98.66,
DAM = 2). Se encontrd que las plantas muestran diferencia en su mediana de germinacion
por estado de domesticacién (Prueba de Wilcoxon, P < 2.2e-16).

Todas las semillas domesticadas que germinaron lo hicieron antes del dia 18 después
de recibir el tratamiento de inicio de la germinacidén, mientras que las silvestres germinaron
de manera mas espaciada en el tiempo (presentando individuos de Chiltepin y Tempinchile
gue germinaron en el dia 49). El valor extremo de tiempo a la germinacién correspondio a
un individuo de la variedad Tempinchile (silvestre) que germiné el dia 70 (Figura 8).

Las plantas mostraron diferencia en su mediana de germinacion entre variedades
(Chiltepin = 12 dias, Tempinchile = 12 dias, Chicuarote = 7 dias, Huacle = 9 dias; Prueba de
Kruskal-Wallis, P < 2.2e-16). Con una comparaciéon post-hoc por método de Holm se
distingue que las variedades domesticadas no difieren entre ellas en la mediana de su
tiempo de germinacidon pero si al ser comparadas con las silvestres, y de la misma manera
las silvestres no difieren entre si, pero son diferentes con respecto a las domesticadas (Tabla
3). En términos generales, la germinacion de las plantas domesticadas es mas sincrénica y

ocurre mas rapidamente.

Tabla 3. Comparaciones post-hoc por método Holm. Chicuarote y Huacle (domesticadas) no

difieren entre si, pero si lo hacen con respecto a Chiltepin y Tempinchile (silvestres).

Chicuarote  Chiltepin Huacle
(7 dias) (12 dias) (9 dias)
Chiltgpm <2e-16 i i
(12 dias)
Huacle 0.280 2.1e-14 :
(9 dias)
TEmpiREhile <2e-16 0.280 5.9e-13
(12 dias)
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Figura 8. Tiempo de germinacion de las variedades de chiles silvestres y domesticadas. Se
registrd la germinacidon de 132 semillas silvestres y 102 domesticadas. La linea punteada
indica la mediana de los valores de las silvestres (12) en azul y la mediana de los valores de
las domesticadas (7) en rojo. Se observa que el tiempo a la germinacion es mas corto para
las variedades cultivadas y que en términos generales la varianza del tiempo a la

germinacién de las variedades silvestres es mayor.
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Caracteres morfoldgicos

Se encontraron diferencias significativas por estado de domesticacién para los atributos de
ndmero de entrenudos (x> = 27.709, P < 0.01), el peso seco de las hojas (x> = 25.804, P <
0.01), el peso seco de los tallos (x* = 27.358, P < 0.01), el peso seco de la raiz (x* = 24.562, P
< 0.01), el peso del brote ()(2 =27.843, P < 0.01), la biomasa ()(2 = 26.380, P < 0.01), el area
foliar total (x* = 29.549, P < 0.01), la relacién entre &rea foliar y biomasa (LAR) (x* = 7.853, P
< 0.01), la fraccion de masa foliar (LMF) ()(2 =4.399, P < 0.05), y la fraccién de la masa del
tallo (SMF) (¥* = 16.303, P < 0.01). En los atributos fenotipicos evaluados mediante
mediciones directas (Figura 9), observamos que los valores de tamafo, peso y area de las
plantas silvestres suelen ser menores que los de las plantas domesticadas
independientemente del tratamiento. Sin embargo, su longitud del tallo y el peso del brote
(la suma del tallo y las hojas) muestran una tendencia a aumentar sus valores en el
tratamiento milpa en contraste con el tratamiento selva. Por su parte, las plantas
domesticadas suelen tener valores consistentemente altos en el tratamiento selva y

menores en el tratamiento milpa.
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Figura 9. Normas de reaccién de plantas de chile por estado de domesticacidon (plantas
silvestres y plantas domesticadas). Se observan los valores de longitud del tallo, nUmero de
entrenudo, peso seco de las hojas, peso seco de los tallos, peso del brote, peso seco de la
raiz, biomasa y area foliar total en los dos tratamientos de temperatura que representan a la
selva y la milpa. Cuando un factor es significativo en los modelos lineales, se marca en las
normas de reaccion con un asterisco: *ED, estado de domesticacion; *I, interaccién entre

estado de domesticacion y tratamiento.

Las normas de reaccion de los atributos fenotipicos compuestos, derivados de las
mediciones directas —aquellos valores que muestran relaciones o proporciones entre las

mediciones directas— (Figura 10) muestran que las plantas silvestres tienen una tendencia a
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tener valores mas altos en la selva que en la milpa para caracteristicas como la proporcion
entre raiz y brote (RSR), el area foliar especifica (SLA), la relacion area foliar/biomasa (LAR) y
la fraccién de masa de la raiz (RMF). La fraccion de masa de las hojas (LMF) es mayor en
plantas silvestres que domesticadas sin importar el tratamiento, mientras que la fraccion de

masa del tallo (SMF) es mayor en las domesticadas que en las silvestres sin importar el

tratamiento.

@ Silvestre
%+ Domesticada
*T 2e+05 *ED
0.201
s e <1500 ‘TA
e No; N@ 1e+05
2, : 5
1 (&)
% o Z 1000 E
0e+00
-l
X (051 7 4
0.001
500_ . -1e+05'
Selva Milpa Selva Milpa Selva Milpa
*ED 0.5 *ED
0.8
0.15
‘TA07 ‘TA 04‘ ‘TA g -
o o o
D206 ) 20.10
B . 0.3 L
= = =
5 051 - n L @ 0.051
04 0.21
0.001
Selva Milpa Selva Milpa Selva Milpa

Figura 10. Normas de reaccién de plantas de chile por estado de domesticacién (plantas
silvestres y plantas domesticadas). Se observan los valores de proporcién raiz-brote (RSR),
area foliar especifica (SLA), relacion area foliar/biomasa (LAR), fraccion de masa foliar (LMF),
fraccion de masa del tallo (SMF) y fraccién de masa de la raiz (RMF) en los dos tratamientos
de temperatura que representan a la selva y la milpa. Cuando un factor es significativo en

los modelos lineales, se marca en las normas de reaccidén con un asterisco: *ED, estado de

domesticacién; *T, tratamiento.
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En lo que respecta al efecto del tratamiento, fue significativo para la proporcion raiz-
brote (x> = 4.397, P < 0.05) mostrando valores mas altos para ambos estados de
domesticacion en el tratamiento selva y mas bajos en el tratamiento milpa. La interaccion
entre estado de domesticacion y tratamiento fue significativa para la longitud del tallo (x* =
6.531, P < 0.05) y el peso seco del brote (x> = 5.180, P < 0.05). Las normas de reaccién
sugieren que, para los rasgos asociados al tamafio, peso y drea, tanto las plantas silvestres
como las domesticadas presentan plasticidad, y concretamente en los atributos de longitud
del tallo y peso del brote, la plasticidad de las plantas silvestres y domesticadas va en
direcciones opuestas (lo que en el modelo lineal mixto se observa como un efecto
significativo de la interaccidén entre estado de domesticacidn y tratamiento). Esto se traduce
en que, para las plantas silvestres, los valores mds altos de estos dos caracteres se
presentan en la milpa y los mds bajos en la selva, mientras que para las plantas
domesticadas ocurre lo contrario.

Las variedades de chile fueron incorporadas como factores aleatorios porque,
aunque sus historias evolutivas resultan de interés, no representan el foco de esta
investigacion. Sin embargo, cabe mencionarse que para la longitud del tallo, el factor
variedad fue significativo (x* = 7.328, P < 0.01). La norma de reaccidn de ese caracter por
variedad (Figura 12 en el Anexo A) muestra que, aunque la tendencia de las dos variedades
silvestres es a aumentar la longitud del tallo en la milpa, la variedad Tempinchile tuvo una
respuesta mucho mas notoria. De la misma manera, la interaccién entre variedad vy
tratamiento fue significativa (x> =6.742, P < 0.05) para la fraccién de la masa foliar (LMF),
con diferencia en los valores de las variedades silvestres en el tratamiento milpa. Los

resultados completos de los modelos se muestran en las Tablas 4y 5.
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Tasas de crecimiento

Al comparar con modelos lineales mixtos las tasas de crecimiento de las plantas de C.
annuum silvestre y domesticado durante 15 semanas en los dos tratamientos de
temperatura, encontramos que hay un efecto significativo del estado de domesticacidn, la
interaccion entre el estado y el tratamiento, y la interaccidén entre los dias, el estado de
domesticacion y el tratamiento (Tabla 6). El factor “Dias” representa los valores de longitud
del tallo en funcion del dia de medicién, es significativo (x* = 220.056, P < 0.01) porque la
longitud naturalmente cambia durante el desarrollo conforme pasan los dias. La
significancia del estado de domesticacién (x> = 5.962, P < 0.05) es indicativa de una
diferencia entre las longitudes del tallo, el cual es mas largo en las plantas domesticadas que
en las silvestres. La interaccion significativa entre estado de domesticacién y tratamiento ()(2
= 8.124, P < 0.01) muestra que la longitud de los tallos de las plantas silvestres y las
domesticadas responde de manera distinta a los tratamientos de temperatura. Finalmente,
la interaccién significativa entre los dias de medicion, el estado de domesticacion y el
tratamiento (x> = 11.482, P < 0.01) implica que las longitudes de los tallos durante los dias
de medicion fueron diferentes para silvestres y domesticadas segun el tratamiento, es decir,
las tasas de crecimiento del chile silvestre y el domesticado son diferentes entre
tratamientos.

La gréfica de las tasas de crecimiento para los dos tratamientos (Figura 11) muestra
qgque la tasa de crecimiento de las plantas domesticadas se mantiene relativamente
constante independientemente del tratamiento de temperatura, mientras que la tasa de
crecimiento de las plantas silvestres si responde al tratamiento. En promedio, las plantas
silvestres mostraron tener un crecimiento mas rdpido en el tratamiento milpa (que se
asemeja al habitat de sus parientes domesticadas) y un crecimiento mas lento en el
tratamiento selva (el tratamiento mds similar a las condiciones que suelen encontrar en su

ambiente silvestre).
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Tabla 6. Resultados de las pruebas de relacion de verosimilitud entre los modelos lineales

mixtos para las tasas de crecimiento. Se muestran los factores fijos. Los términos

significativos se marcan en negritas y con asteriscos (*P < 0.05; **P < 0.01).
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Factor X2 gl p
Dias 220.056 1 < 2.2E-16**
Estado 5.962 1 0.015*
Tratamiento 0.011 1 0.916
Dias*Estado 3.423 1 0.064
Dias*Tratamiento 0.644 1 0.422
Estado*Tratamiento 8.124 1 0.004**
Dias*Estado*Tratamiento 11.482 1 0.001%*
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Figura 11. Tasas de crecimiento de plantas domesticadas vy silvestres de C. annuum al ser

expuestas a dos condiciones de temperatura durante 15 semanas. Los puntos indican cada

medicién individual. Las pendientes de las tasas de crecimiento se calcularon mediante la

regresion lineal de los datos ajustando una linea de regresién con la funcién geom_smooth()

en ggplot, especificando el método de ajuste 'Im' (modelo lineal).
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Discusion

En este trabajo, contrastamos las respuestas fenotipicas de variedades silvestres vy
domesticadas de C. annuum a dos tratamientos de temperatura y se tomaron en cuenta los
efectos de su estado de domesticacién, el tratamiento y la interaccién entre ambos. La
principal diferencia que se observo en las variables de respuesta estuvo dada por el estado
de domesticacién, es decir, la mayor parte de los atributos que mostraron diferencia
significativa lo hicieron en funcidn de si las plantas eran silvestres o domesticadas (Tabla 7).
Es posible interpretar estas diferencias como parte de la diversificacién fenotipica que ha
tenido lugar durante la domesticacion. Esta diversificacion ha sido ilustrada en otros
sistemas de estudio, como es el caso del maiz. Meyer y Purugganan (2013) describen cémo
después de una primera etapa de diferenciacion entre el teocintle y el maiz derivada del
proceso de cultivo, siguid un proceso de diversificaciéon. Primero, incrementando las
poblaciones con los atributos deseables y seleccionando esos fenotipos, lo que en el caso
del maiz implic6 acentuar las diferencias con respecto al teocintle (por ejemplo,
aumentando el tamafio de las mazorcas y el nimero de granos en ellas). Conforme las
poblaciones de maiz expandieron su rango geografico, se adaptaron a nuevos ambientes y
preferencias locales. Esto se ejemplifica al comparar las mazorcas de maiz de distintas
regiones: el maiz palomero en Peru es morfoldgicamente distinto del maiz rojo italiano o del
maiz dentado de las poblaciones originarias de América del Norte (Meyer & Purugganan,
2013).

Anteriormente se hizo referencia a que el concepto de sindrome de domesticacion
suele utilizarse para agrupar las caracteristicas que diferencian a los organismos
domesticados de los silvestres y que abarcan caracteres morfoldgicos y fisiolégicos (Abbo, et
al., 2014). Aunque no todos los atributos que distinguen a las plantas domesticadas de las
silvestres pueden considerarse parte del sindrome de domesticacion, vale la pena explorar
de qué manera la historia evolutiva conjunta con los seres humanos transformd a las
plantas. Los ecosistemas constantemente se ven transformados por los organismos que los
habitan, pero algo que distingue a los agroecosistemas es que son resultado de una
construccion de nicho particular, la de los seres humanos. La historia de las plantas

domesticadas, ademds de un nivel de complejidad bioldgico, tiene uno social. La
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domesticaciéon implicé no sélo que las plantas se adaptaran a ambientes construidos con
cuidados e intencionalidad humana, sino también que sus atributos satisficieran
expectativas humanas (Jardén-Barbolla, 2019). Los fenotipos de las plantas domesticadas
existen de la forma que lo hacen como resultado de procesos bioldgicos de seleccidn y
adaptaciéon al medio, pero también resultan de un interés humano en determinados
sabores, colores y formas.

Aunque no formen parte del experimento de plasticidad, los resultados del
protocolo de germinacion de las semillas de chile de este trabajo fueron un primer
acercamiento a las huellas que han dejado los procesos evolutivos en las plantas silvestres y
las domesticadas. La primera diferencia entre plantas silvestres y domesticadas que se
observd durante este trabajo fue la diferencia en los tiempos y la homogeneidad de la
germinacioén. Las semillas de las variedades silvestres tardaron mas tiempo en germinar y la
varianza en el tiempo a la germinacién fue mayor; en resumen, los resultados del proceso
de germinacion de las semillas de chiles mostraron una geminaciéon poco sincrénica y con
una mediana a la germinacidon mayor. Por su parte, nuestra evidencia indica que las semillas
domesticadas germinan sincrénicamente y con una mediana a la germinacién mas corta.
Esto es consistente con que la pérdida de la dormancia de las semillas y la uniformidad en la
germinacién se consideran parte del sindrome de domesticaciéon (Smith, 2006; Meyer &
Purugganan, 2013).

Los chiles silvestres deben lidiar con un ambiente marcado por estacionalidad en Ia
disponibilidad de agua e intervalos de temperatura, asi como intermitencia en las lluvias
(Martinez-Ainsworth, 2023), lo cual permite hipotetizar que una mayor asincronia vy
dispersién de las fechas de geminacidn garantiza que al menos algunas plantas germinen en
el momento adecuado del afio. Otro elemento a considerar es que las aves, los principales
dispersores de las plantas de chile silvestre, juegan un papel importante en su germinacién.
La capsaicina presente en el fruto aumenta el tiempo de retencién de las semillas en el
tracto digestivo, incrementando asi su escarificacion y favoreciendo la germinacién
(Tewksbury et al., 2008). La ausencia de ese proceso puede resultar en un aumento en el
tiempo que la semilla requiere para hidratarse en comparacion con aquellas que si lo
atravesaron, provocando una mayor varianza en los tiempos de germinacién.

La diferencia observada hacia tiempos de germinacién mas cortos en las variedades

cultivadas son un resultado congruente con lo que sabemos acerca de que durante el
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proceso de domesticacién las comunidades campesinas habrian favorecido o seleccionado
preferentemente plantas con una germinacién mas sincronica. Las plantas que no germinan
a tiempo, no participan en la cosecha siguiente y eso va generando un sesgo hacia la
homogenizacién en los tiempos fisiolégicos de los cultivos (Harris & Fuller, 2013). Los
tiempos de germinacién observados como resultado colateral del presente trabajo indican
qgue el chile es una de las plantas cuya velocidad de germinacién fue homogenizada al
domesticarse. Desde el punto de vista del trabajo campesino, la similitud y consistencia en
los tiempos de germinacion de las plantas permite organizar el trabajo, experimentar con las
fechas de siembra y controlar de mejor manera la probabilidad de tener cosechas en
determinada época del afio.

En el experimento realizado encontramos que, en los dos tratamientos de intervalo
de temperatura, los dos estados de domesticacion (silvestre y domesticado) mostraron
diferencias significativas en los caracteres que se midieron de manera directa (nUmero de
entrenudos, peso de las hojas, tallos, brote y raiz, biomasa y area). Lo anterior, en
combinacién con la representacion grafica de las normas de reaccién (Figura 9) muestra que
las plantas de C. annuum domesticadas tienden a ser de mayor tamafio que las silvestres
comparando organismos de la misma edad. Desde el punto de vista del proceso de
domesticacién, un mayor tamafio en menor tiempo, es decir, una mayor tasa de
crecimiento neto en las primeras semanas de desarrollo de las plantas, es posible porque los
chiles domesticados son por lo general plantas anuales, a diferencia de los silvestres que son
plantas perennes multianuales (Hernandez-Verdugo et al., 1999).

En las plantas de C. annuum var. annuum (domesticadas) se ha favorecido que su
desarrollo —desde la germinacidn hasta la produccion de frutos— se complete en un afio,
en el cual se concentra el esfuerzo reproductivo, de manera que alcanzan tallas mayores en
menos tiempo que las silvestres que tienden a ser perennes y en vida silvestre contintan su
crecimiento después del primer afio. Esta respuesta consistente independientemente del
tratamiento nos habla de que estos caracteres, fundamentalmente relacionados con el
tamaino de las plantas, son representativos de cémo la domesticacion diferencié a las
plantas domesticadas de sus parientes silvestres. Se ha mencionado anteriormente el
trabajo de Milla y colaboradores (2014; 2017) comparando los tamafos de plantas

domesticadas y silvestres, y los resultados del presente trabajo coinciden con la conclusion
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general de que uno de los efectos de la intervencion humana sobre los fenotipos silvestres
resultd en un agradamiento de los caracteres de interés.

La relacién entre el area foliar y la biomasa (LAR) de ambos tipos de planta difiere en
qgue las plantas domesticadas muestran valores consistentemente bajos, mientras que las
plantas silvestres asignan en promedio mayor darea foliar por gramo de biomasa. Aunque la
diferencia no fue estadisticamente significativa al comparar los modelos lineales mixtos, en
la norma de reaccion se observd que las plantas silvestres tenian una tendencia a aumentar
su area foliar por biomasa en el tratamiento selva. Es posible que las plantas silvestres
tengan una relacién area foliar/biomasa ligeramente mayor en condiciones mas favorables
(como oscilaciones de temperatura menos pronunciadas) y la disminuyan en condiciones de
temperatura estresantes (como los intervalos de temperatura mas amplios caracteristicos
de los campos de cultivo), en las cuales existe una mayor posibilidad de deshidratacién y por
tanto una mayor superficie de evapotranspiracion por unidad de peso resultaria
desventajosa para las plantas.

Relacionado con lo anterior, los resultados de la fraccion de masa foliar (LMF)
mostraron que las plantas silvestres asignaron mayor masa a sus hojas en proporcion al
resto de la biomasa de lo que lo hicieron las domesticadas, que tuvieron valores mas altos
de fraccién de masa del tallo (SMF). Esto quiere decir que las plantas domesticadas
asignaron mas biomasa proporcionalmente a sus estructuras de soporte (los tallos) que a las
hojas. La tendencia de la domesticacidon a agrandar las partes aéreas de las plantas es algo
gue ha sido reportado antes en estudios como el de Matesanz y Milla (2018).

En cuanto a plasticidad, la proporcidn raiz-brote (RSR) fue un rasgo cuya variacién
estuvo asociada al tratamiento y no al estado de domesticacidn. Hay estudios en los que se
ha reportado que, para plantas de distintas familias, la proporcién raiz-brote tiene una
correlacién negativa con ambientes con temperaturas medias mas altas (Qi et al., 2019). En
los resultados de este trabajo, observamos que las plantas asignaron proporcionalmente
menor biomasa a las raices que a la parte aérea en el tratamiento milpa, esto es congruente
con el reporte de Qi y colaboradores (2019) en lo que respecta a que en ambientes con
temperaturas medias mayores (en este caso la milpa) la proporcién raiz-brote es menor.
Dado que la proporcion raiz-brote suele ser un indicador de asignacién de recursos, la
diferencia por tratamiento y no por estado de domesticacion nos podria indicar que la

capacidad de ajustar las proporciones de biomasa a distintas funciones (absorcién de agua y
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nutrientes, o fotosintesis, respectivamente) es de una importancia tal para Capsicum
annuum que persiste en plantas domesticadas tanto como las silvestres. Sin embargo, en
este experimento los tratamientos no diferian en la disponibilidad de recursos, Unicamente
en la intensidad de la oscilacidon de temperatura, lo que sugiere que las variaciones térmicas
podrian influir en el desarrollo de las raices independientemente de otros factores.

Aunque al contrastar los modelos lineales mixtos no se reporta que el factor
variedad sea significativo, las normas de reaccion (ver la Figura 13 en el Anexo B) sugieren
gue la variedad silvestre Chiltepin muestra la diferencia mas pronunciada en sus valores de
proporcidn raiz-brote de entre las 4 variedades, siendo estos los mas altos en la selva y los
mas bajos en la milpa. Incluso si esta diferencia no es significativa, parece sugerir que el
Chiltepin es especialmente flexible en su asignacion de masa, priorizando la produccién de
raices en la selva y la parte aérea en la milpa. Para este rasgo particular, el Chiltepin no
solamente es diferente de las variedades domesticadas, sino también de la otra variedad
silvestre representada en este estudio. Estas diferencias son importantes porque muestran
gue incluso después de que las poblaciones silvestres y las domesticadas se diferenciaron y
las poblaciones domesticadas se diversificaron con el manejo humano, las poblaciones
silvestres tuvieron sus propios procesos de adaptacion local. Aunque el Chiltepin y el
Tempinchile sean dos variedades silvestres y en general compartan muchas de sus
respuestas fenotipicas, habra rasgos que las diferencien en funcién de sus propias historias
evolutivas.

La longitud del tallo y peso del brote son las medidas en las que hubo diferencias en
la plasticidad fenotipica. Tanto las variedades silvestres como las domesticadas mostraron
plasticidad para estas dos caracteristicas, aunque en direcciones opuestas. Esto es relevante
a nivel evolutivo porque significa que, a lo largo de su historia evolutiva, tanto C. annuum
domesticado como silvestre conservaron la capacidad de responder al ser expuestos a un
habitat que no es el mas frecuente en sus poblaciones, pero el tipo de reaccién a un
ambiente diferente cambia entre silvestres y domesticadas. En el intervalo de temperatura
gue simula las condiciones de selva, las domesticadas tienen tallos mas largos y mayor masa
en el brote. En el mismo ambiente, las silvestres tienen tallos mds cortos y menor masa. De
manera interesante, el habitat “domesticado” —la milpa— muestra una convergencia en los
valores de estos atributos (ver la norma de reaccién de longitud del tallo en la Figura 9).

Algo similar ocurre con las tasas de crecimiento, que en las plantas domesticadas no varia
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entre tratamiento, mientras que para las plantas silvestres se presenté similar a la de las
domesticadas cuando se desarrollaron en condiciones de ambiente domesticado (ver la
grafica de tasas de crecimiento en la Figura 11). De esta manera, un par de atributos
fenotipicos relacionados con el largo de las plantas parecen canalizarse en el contexto de las
condiciones de cultivo; esto sugiere que el efecto del ambiente domesticado es variable,
pudiendo ampliar los intervalos de variacion fenotipica para unos rasgos, pero para otros,

como los relacionados con el tamafio de las plantas de chiles, pudo disminuirlos.

Tabla 7. Resumen de los factores con efecto significativo sobre los atributos morfoldgicos
medidos en este experimento. Para los factores fijos, estd marcado en azul el factor Estado,
en rojo el factor Tratamiento y en morado la interaccidn entre ambos (al ser el morado la
interaccidn entre azul y rojo). De los factores aleatorios, estan la Variedad en amarillo y la
interaccion entre variedad y tratamiento en anaranjado (al ser el anaranjado la interaccién

entre amarillo y rojo).

Atributo Factor significativo
Longitud Interaccion E*T,
Numero de entrenudos Estado

Peso de las hojas Estado

Peso de los tallos Estado

Peso del brote Estado, Interaccion E*T
Peso de la raiz Estado

Biomasa Estado

Area Foliar Total Estado

Proporcion Raiz/Brote (RSR) Tratamiento

Area Foliar Especifica (SLA) =

Relacion Area Foliar Biomasa (LAR) Estado

Fraccion de Masa Foliar (LMF) Estado, Interaccion V*T
Fraccion de Masa del tallo (SMF) Estado

Fraccion de Masa de la raiz (RMF) -
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Las normas de reacciéon muestran que, para algunos rasgos, en este caso la longitud del tallo
y peso del brote, los valores que se presentan en los estados domesticados son compartidos
por las plantas silvestres; esta convergencia en valores se observa en que las plantas
silvestres son mas largas y tienen mayor peso en su brote cuando son expuestas a un
intervalo de temperaturas de campo de cultivo (32°C durante el dia y 12°C durante la
noche). Un posible escenario evolutivo es que las plantas silvestres ancestrales de las que
descienden las poblaciones domesticadas hayan sido capaces de presentar esos fenotipos al
ser introducidas a ambientes manejados por los seres humanos. De esta manera, el fenotipo
gue asociamos con las plantas domesticadas existe dentro del repertorio de rasgos que las
plantas silvestres son capaces de presentar sin la necesidad de que sean mutaciones nuevas
las que los originen. De acuerdo con un escenario de plasticidad primero, la plasticidad
fenotipica de la de las plantas silvestres ancestrales habria permitido la aparicidon de
fenotipos nuevos (tallos mas largos y con mayor masa) al ser introducidas a ambientes
nuevos —como el ambiente de cultivo—. Estas nuevas posibilidades fenotipicas precederian
a la diferenciacién genética entre poblaciones y darian lugar a que después ocurra un
proceso de acomodo genético hacia la produccidon mas consistente de estos fenotipos en las
plantas domesticadas. La presencia de caracteres asociados a la domesticacidon en plantas
silvestres que se desarrollan en ambientes antropogénicos ha sido documentada antes en
especies como Chenopodium berlandieri (el huauzontle o “goosefoot”), cuyas semillas
silvestres presentan algunas caracteristicas que las asemejan a las domesticadas cuando
crecen en ambientes cultivados (Belcher et al., 2023).

Es importante estudiar la diversidad de respuesta en rasgos funcionales porque
distintos eventos evolutivos (como cuellos de botella, seleccion, exposicion a ambientes
nuevos) pueden haber impactado de manera diferencial a diversos caracteres. Por ejemplo,
si durante la domesticacién las plantas fueron expuestas a distintos tipos de suelo, radiacion
solar y temperatura, la plasticidad de asignar recursos a hojas o a raices segun el contexto
puede ser favorecida. Es decir, el rasgo favorecido en la evolucién bajo domesticacion
podria haber sido el potencial de plasticidad fenotipica (Pigliucci, 2005). Esta seleccién de la
capacidad de mantener flexibilidad en sus fenotipos permitiria a dichas poblaciones
responder a una multiplicidad de ambientes en los que los grupos humanos fueron
introduciendo el cultivo de chiles, especialmente en un pais como México que se caracteriza

por una amplia gama de ecosistemas con distintos climas, altitudes y estacionalidades.
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En sentido contrario, si de manera consistente hubo un sesgo hacia el cuidado —y
por lo tanto, la supervivencia— de las plantas que crecen a la misma velocidad, caracteres
como la tasa de crecimiento pueden experimentar una pérdida de plasticidad por
asimilacién genética. En el contexto de las economias campesinas, caracterizadas por el
“autoempleo” (como en el trabajo familiar) y una gran énfasis en el autoconsumo, es
razonable pensar que para la organizacion y dosificacion del trabajo es preferible que las
plantas crezcan a velocidades similares, dado que eso aligeraria el esfuerzo de cuidados
cuando se atienden varios cultivos a la vez que se realizan otro tipo de trabajos, como la
produccién animal, la recoleccidn de plantas no cultivadas, la elaboracidn de artefactos y la
venta de productos en mercados locales (Shanin, 1982; Mullaney, 2014; Cervantes-Herrera
et al.,, 2015).

En lo que respecta a las observaciones hechas en los rasgos de C. annuum
domesticado, un proceso como el efecto Baldwin puede explicar la presencia de caracteres
pldsticos. Incluso si el proceso de domesticaciéon ocurre en ambientes con cierto grado de
control a raiz del manejo humano, estos ambientes no son necesariamente homogéneos ni
han sido iguales a través del tiempo, asi que la conservacion de la capacidad de responder
fenotipicamente a cambios ambientales puede ser relevante como parte de la historia
evolutiva de las plantas de chile en ambientes de cultivo.

Un trabajo que ejemplifica empiricamente la tendencia a favorecer la plasticidad en
ambientes heterogéneos es el de Baythavong (2011) con la respuesta de la planta herbacea
Erodium cicutarium (comuUnmente Ilamada “alfilerillo”) a suelos serpentinos y no
serpentinos que forman parte de su habitat. Los suelos serpentinos resultan de la
descomposicion de afloramientos rocosos rodeados de una matriz no serpentina y se
asocian con paisajes edaficos heterogéneos. El experimento consistié en medir los valores
netos y la plasticidad de atributos como el tiempo de emergencia, el ancho de los
cotiledones, longevidad y renovacién foliar, asi como numero de semillas producidas a
modo de indicador de la adecuacién en bloques experimentales de suelo serpentino
(heterogéneo) y no serpentino (homogéneo). Al medir las consecuencias sobre la
adecuacién de la plasticidad en ambos ambientes, la seleccién favorecié plasticidad en los
suelos serpentinos, pero no en los no serpentinos (Baythavong, 2011).

También es pertinente tomar en consideracién que la domesticacién no es un

proceso que ocurre en una sola fase delimitada y discreta. Es un proceso constante en el
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que después de la diferenciacion inicial con respecto a las poblaciones silvestres siguen
procesos de diversificacidon y es ahi donde pueden explorarse nuevos ambientes y nuevo
flujo génico. Meyer y Purugganan (2013) mencionan que después de una primera fase de
seleccion dentro de un nuevo cultivo, se incrementan las poblaciones con los caracteres
deseables y aumenta la variacién entre fenotipos, eventualmente, las plantas domesticadas
abarcan un rango geografico mayor al inicial y cambian en funcién de nuevos ambientes y
preferencias locales.

En la mayoria de las mediciones directas y los valores proporcionales derivados de
ellas, las normas de reaccion de las variedades muestran consistencia en la direccion de la
respuesta al ambiente dependiendo del estado de domesticacidn. La excepcion para las
variedades domesticadas fue para la fraccion de masa del tallo. En el tratamiento milpa, el
Chicuarote disminuyé ligeramente su fraccién de masa del tallo mientras que el Huacle la
aumento.

También pudimos apreciar diferencias en la direccion del cambio entre las
variedades silvestres y cultivadas en la fraccién de masa del tallo, asi como la fraccién de
masa foliar. Aunque Chiltepin y Tempinchile compartieron el tipo de reaccién (ya sea un
aumento o una disminucién de sus valores), el Chiltepin tuvo las respuestas mas
pronunciadas. Una posibilidad a futuro podria ser la de expandir el experimento a otras
variedades de chile con distintos origenes.

Sonia Sultan (2015) hace hincapié en la importancia de tratar de representar
condiciones realistas cuando trabajamos con variables ambientales, incluso cuando parte de
la labor de disefio experimental implique hacer simplificaciones. En el caso del presente
trabajo, existe el sesgo de que no todas las condiciones que forman parte del habitat de las
plantas de C. annuum pudieron ser representadas, pero fueron controladas estandarizando
el tipo de tierra, la luz y el riego. Una posible perspectiva a futuro es la incorporacion de
otros factores ambientales para respaldar o contextualizar los resultados al tener muestreos
mas amplios y experimentos con mas gradientes.

En estudios de plasticidad fenotipica y evolucién, tomar muestras de poblaciones
diversas vy replicar las condiciones de ambientes actuales e histéricos mantiene relevantes
los resultados que se encuentren. Es importante tener presente que la conformacion de los
fenotipos depende de factores diversos y lo ideal es que al estudiarla se incorporen varias

dimensiones, sobre todo cuando el interés de fondo son los procesos evolutivos. Aunque el
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papel de la plasticidad fenotipica en la evolucién es mas dificil de estudiar que el registro de
las frecuencias alélicas, no deja de ser relevante si se considera que el fenotipo, con su

flexibilidad y su robustez, depende tanto de su ambiente de desarrollo tanto como de sus

alelos.
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Conclusiones

Los procesos evolutivos que han formado parte de la domesticacidon de C. annuum han
resultado en cambios fenotipicos que diferenciaron a las poblaciones silvestres de las
domesticadas en cuanto a los valores netos de atributos morfoldgicos y de su ciclo de vida.
Ademads de esos cambios en los atributos, la domesticacién parece haber tenido como
consecuencia la disminucion en la plasticidad de rasgos como la tasa de crecimiento o la
longitud de los tallos, que son atributos para los cuales la robustez fenotipica facilita a los
seres humanos el manejo de las plantas. Sin embargo, hay varios otros rasgos funcionales
para los cuales la plasticidad de las plantas domesticadas es igual o mayor a la de sus
parientes silvestres, lo que indica que para el caso de C. annuum, la domesticacién no
implicé una disminucién completa de la plasticidad fenotipica de las poblaciones de las que
desciende. Por ultimo, hay evidencia de que, para algunos caracteres, la exposicion de las
plantas silvestres a los ambientes de cultivo resultd en la presencia de estados de caracter
similares a los que asociamos con las plantas domesticadas. Esto abre la posibilidad a que
las poblaciones ancestrales de las cuales las silvestres fueron utilizadas como
representantes, hayan sido capaces de presentar caracteres similares a los domesticados al
ser expuestas a ambientes manejados por los seres humanos y sobre esa nueva diversidad

fenotipica ocurriera la seleccidn de los fenotipos de interés para la domesticacion.
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Figura 12. Normas de reaccién de plantas de chile por variedad en los dos tratamientos de
temperatura (selva y la milpa) para atributos fenotipicos por medicién directa. Las
variedades Chiltepin y Tempinchile son silvestres, las variedades Chicuarote y Huacle son
domesticadas. Se marca con un asterisco (*) el rasgo para el que hubo un efecto significativo

de la variedad (*V).

59



Anexo B
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Figura 13. Normas de reaccion de plantas de chile por variedad en los dos tratamientos de
temperatura (selva y la milpa) para atributos fenotipicos calculados a partir de relaciones
entre las mediciones directas. Las variedades Chiltepin y Tempinchile son silvestres, las
variedades Chicuarote y Huacle son domesticadas. Se marca con un asterisco (*) el rasgo

para el que hubo un efecto significativo de la interaccién entre variedad y tratamiento (*1).
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