
Pedúnculos 

El diámetro basal de los pedúnculos permitió diferenciar claramente la subsp. andreana de la 

subsp. maxima (Fig. 11), asimismo los ejemplares F1 se agruparon de acuerdo al parental 

pistilado, lo cual es coherente considerando que no se trata de pedúnculos híbridos, aunque 

parte de los F1-Hma poseen en parte una posición intermedia entre ambos parentales. En este 

sentido, los ejemplares F2 que sí son híbridos, se distribuyeron mayormente en un rango 

intermedio entre ambas subespecies con algunos casos de solapamiento. Los restos 

arqueológicos de Pampa Grande coincidieron con los F2, en parte con F1 (Hma) y con las 

formas domesticadas, la coincidencia con ejemplares de andreana es mínima (Anexo Fig. 3).  
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FIGURA 11: dispersión del diámetro basal de pedúnculos en ejemplares de referencia y 

arqueológicos. Ejemplares silvestres (círculos rojos), ejemplares domesticados (x 

verdes), ejemplares F1 (cruz amarilla), ejemplares F2 (triángulo azul), arqueológicos de 

Pampa Grande (triángulo invertido verde). 

Pericarpios 

El análisis de los pericarpios (Fig.12) no mostró agrupamientos marcados ni distintivos para 

ambas subespecies, sin embargo hay un área de valores intermedios cuyo rango no es 

ocupado ni por ejemplares de andreana ni de maxima y sí por ejemplares (tanto cruces de F1 

consigo mismo, como retrocruzas con parentales andreana o maxima, que involucraron 

todos los genotipos salvo el 56) del grupo experimental F2, que representan valores 

intermedios. Los pericarpios arqueológicos poseen una clara distribución a lo largo de todo 

el gradiente de medidas, aunque cabe aclarar que ejemplares de las cuevas Los Aparejos y El 

Litro se encuentran en el rango de medidas exclusivo de algunos ejemplares F2 (Anexo Fig. 

4). 
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FIGURA 12: dispersión del espesor de pericarpios en ejemplares de referencia y 

arqueológicos. Ejemplares silvestres (círculos rojos), ejemplares domesticados (x 

celestes), ejemplares F2 (cruz amarilla), arqueológicos de Pampa Grande (triángulo 

azul).  

 

DISCUSIÓN 
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A diferencia del indice largo/ancho, la media geométrica de semillas resultó ser un indicador 

útil para diferenciar poblaciones silvestres, domesticadas, F1 y F2. Su aplicación a restos 

arqueobotánicos indica que durante momentos arcaicos y formativos habría tamaños que 

coinciden con formas híbridas, a diferencia del momento tardío, donde mayormente 

coinciden con formas domesticadas (salvo para los restos del sitio Las Champas). Esto quizá 

es el motivo por el cual los conjuntos de semillas de ambos períodos tempranos poseen un 

CV de tamaño mayor. En cuanto a las forma (índice largo/ancho) los conjuntos 

arqueológicos -salvo parte del Arcaico- no coinciden con las registradas en ejemplares 

actuales. 

A lo largo del tiempo, puede verse que entre el período Arcaico y Formativo no hay cambios 

notables de tamaño, pero sí de forma, siendo las semillas más largas en este último período. 

Durante el Tardío hay semillas de tamaño mayor, junto a otras de tamaño y forma igual a las 

de momentos previos, así como también otras algo más anchas. El hecho de que las semillas 

de Lorohuasi sean atípicas para el conjunto tardío puede explicarse ya que este sitio es 

posterior en el tiempo respecto de Bebé de la Troya y Las Champas. Lo que es importante 

destacar es que en el Tardío no se registraron formas nuevas pero sí tamaños, por lo cual no 

habría reemplazo, sino posiblemente continuidad de formas seleccionándose semillas/frutos 

más grandes. 

En cuanto a variabilidad de los conjuntos arqueobotánicos, ésta es mayor en tamaño y forma 

durante el Arcaico, luego disminuye para ambos rasgos durante el Formativo y para el 

Tardío, aunque en este último período aumenta levemente la variabilidad de formas al incluir 

la registrada en ambos momentos cronológicos previos. 

El análisis de tamaño y forma en semillas sugiere que la tendencia general luego de haberse 

domesticado C. maxima subsp. maxima fue, primero, la generación de nuevas formas, 

manteniéndose poblaciones híbridas, lo cual no aportó mayor variabilidad de forma o tamaño 

ya que la misma se vio reducida durante el Formativo. En momentos posteriores, continuó la 

reducción de la variabilidad, se mantuvieron las mismas formas y tamaños, a la vez que se 

optó por sumar a los conjuntos tamaños mayores y se redujo -si bien no completamente- la 

presencia de formas híbridas. 

El análisis de pedúnculos permitió corroborar la presencia de formas domesticadas e 

intermedias entre los ejemplares arqueológicos de Pampa Grande. El análisis de pericarpios, 

por el contrario, no presentó valores diagnósticos para distinguir formas hibridas, de 
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silvestres y domesticadas en el registro arqueológico, mostrando un continum de valores 

salvo para algunos ejemplares de las cuevas Los Aparejos y El Litro que presentaron rangos 

de medidas exclusivos de algunos ejemplares de F2. En cambio, la conjunción de caracteres 

anatómicos y rangos de medidas al interior de los conjuntos arqueológicos permitió 

identificar en Pampa Grande a la subsp. andreana (confirmando lo propuesto por Whitaker 

para esta localidad), así como también variedad de grosores en formas domesticadas, lo cual 

se propuso como resultado de la presencia de frutos empleados como contenedores y otros 

empleados solo para consumo (Lema, 2009a). Asimismo la detección previa de pericarpios 

de esta localidad con caracteres intermedios (Lema, 2009a) podría representar formas 

híbridas (F2) en el caso de El Litro y Los Aparejos. Que los pericarpios arqueológicos 

posean una clara distribución a lo largo de todo el gradiente de medidas, reafirma además la 

propuesta de la utilización y el manejo de una gran variedad de formas de frutos (Whitaker, 

1983, Lema, 2009a). 

Finalmente, podemos decir que, en conjunto, la morfología y biometría de semillas, 

pedúnculos y pericarpios analizadas en esta tesis, en relación con análisis previos, nos 

confirma la ausencia en el registro arqueológico de restos de la subsp. andreana sin su 

contraparte domesticada, la coexistencia de formas domesticadas, silvestres e híbridas 

durante el Formativo, donde muy posiblemente se manejó una gran diversidad de 

poblaciones y formas de zapallos; la persistencia de algunas de estas formas durante el 

Tardío, momento donde la selección apuntó a incrementar los tamaños, presentándose 

situaciones diversas de acuerdo a los sitios analizados, sin que se pueda descartar para este 

momento la presencia de formas híbridas.  

2. ANATOMÍA Y BIOMETRÍA DE CUBIERTAS SEMINALES 
 

ANTECEDENTES GENERALES 
 
El análisis anatómico de órganos vegetales ha sido utilizado por diversos autores como 

medio para identificar modificaciones en los restos vegetales que sean producto de la 

selección y prácticas de manejo por parte de sociedades pasadas (Smith, 1985, Gremillion 

1993, Buther, 1989, Bruno y Whitehead, 2003, Bruno, 2006, Lema et al., 2008, 2009a). En 

esta sección se analizará la anatomía de la cubierta seminal, la cual constituye la capa externa 

que rodea a las semillas espermatófitas. La capa más externa se denomina testa y deriva del 
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tegumento externo del óvulo (Jeffrey, 1980), mientras que la interna o tegmen deriva del 

tegumento interno del óvulo y/o de la nucela. Su consistencia, generalmente dura, le confiere 

cierto grado de impermeabilidad al agua y a los gases (Bewley y Black, 1978, Edwards, 

1973) y protege al embrión de diversas condiciones que le pueden resultar adversas.  

En el trabajo realizado por Bruno (2006) sobre granos del género Chenopodium se evidencia 

que el grosor del episperma o cubierta seminal se fue reduciendo durante la domesticación en 

el caso de Ch. quinoa var. quinoa, lo cual estaría ligado –según la autora- con cambios en la 

dormición. En el caso de la domesticación de Phaseolus vulgaris var. vulgaris diversos 

autores han propuesto que las cubiertas de las semillas se volvieron más permeables y 

delgadas por reducción de la dormancia y crecimiento más rápido, carácter que estaría ligado 

a los cambios en las fibras de las vainas vinculadas a los mecanismos de dehiscencia en esta 

especie (ver citas en Lema 2009a). Tomando de base estos antecedentes y considerando que 

todo cambio anatómico en estos tejidos trae aparejado cambios a nivel físico químico y/o 

fisiológico en las semillas, particularmente ligados a la dormición (Murray 1984, Smith 

2006a,b, Pickersgill 2007, De Wet y Harlan 1975, entre otros) es que se optó por analizar 

biométricamente la anatomía de los tejidos de las cubiertas. 

 
ANTECEDENTES PARA CUCURBITA 
 
Las semillas de las Cucurbitas varían en cuanto a forma, tamaño y características de los 

márgenes. Generalmente son achatadas, anatropas y elípticas, el embrión consiste de largos 

cotiledones y margen festoneado (Winton y Winton, 1935). Singh y Dathan (1972) indican 

que se pueden diferenciar cinco capas en las cubiertas seminales (desde el exterior al 

interior): epidermis, hipodermis, capa o tejido esclerenquimático, aerénquima y una zona 

interna. Según estos autores esta zona puede ser clorenquimática con células ensanchadas y 

de paredes delgadas en las especies mesofíticas y cultivadas, o bien de células anchas y sin 

cloroplastos en las xerofíticas. Análisis anatómicos previos en ejemplares arqueológicos 

indican que esta capa no se conserva generalmente (Lema et al., 2008, Lema, 2009 a). A 

continuación se describen las diferentes capas que constituyen la cubierta seminal de las 

Cucurbitas (Fig. 12 izquierda) detallando los rasgos propios de las subespecies maxima y 

andreana (Fig. 12 derecha). 
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Epidermis: está formada por células elongadas, poligonales, en empalizada, de paredes 

delgadas o gruesas, pero no lignificadas (Winton y Winton, 1935, Essau, 1977). 

Dependiendo del sector de la semilla, estas células varían en el largo pudiendo ser más largas 

alrededor de los abultamientos próximos al margen en algunas especies (Sigh y Dathan, 

1972, Teppner, 2004, Lema et al., 2008) 

Hipodermis: este tejido está formado por una o más capas de células que varían en tamaño y 

grosor (Winton y Winton, 1935), generalmente son de tamaño pequeño, de paredes 

engrosadas (Esaau, 1977) y compactas. Según Singh y Dathan (1972), el número de capas de 

células varía de acuerdo a cada especie y tiende a aumentar en los márgenes de las especies 

mesofíticas y domesticadas. 

Generalmente en la subsp. andreana el número de capas de células varía entre dos o tres en 

las caras mayores y en los márgenes varía de cinco a siete, teniendo el tejido un alto total en 

promedio de 34,3 µm (Lema et al., 2008, Lema, 2009a). En la subsp. maxima existe una gran 

diversidad de tamaños, variando de tres a cinco capas de células en las caras mayores y de 

siete a ocho en los márgenes, teniendo el tejido un alto total promedio de 44 µm 

aproximadamente (Lema et al., 2008; Lema, 2009a). 

Esclerénquima: tejido conformado por esclereidas de paredes sinuosas y extremadamente 

gruesas, pudiendo ser isodiamétricas, elongadas longitudinalmente o radialmente y 

ramificadas (Winton y Winton, 1935). Hayward (1953) indica que las paredes de las 

esclereidas tienen pliegues que se superponen. En las caras mayores de la semilla el tejido 

está formado por una sola capa de células regulares, pero en los extremos puede haber dos o 

tres capas de células con aspecto más irregular (Hayward 1953). Si las esclereidas en CT 

tienen un valor de alto mayor a los 91 µm y un ancho de casi 70 µm pertenece a la subsp. 

maxima, mientras que si el valor ronda las 60 a 80 µm aproximadamente, pertenece a la 

subsp. andreana (Lema et al., 2008, Lema, 2009a). 

Aerénquima: esta capa de células es considerada por algunos autores como parénquima 

(Wynton y Wynton, 1935). Singh y Dathan la definen como una capa de células estrelladas 

con engrosamientos lignificados reticulados o en espiral y con grandes espacios aéreos 

(Singh y Dathan, 1972). Las formas silvestres poseen una o dos capas de células a lo largo de 

las caras mayores y son de tamaño pequeño, a diferencia de las domesticadas que poseen 
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varias capas de células (más de dos) y de tamaño mayor (Sing y Dathan, 1972; Lema et al., 

2008, Lema, 2009a).  

Capa Interna: Formada por una capa simple de células parenquimáticas o colenquimáticas  

              

Figura 12 Izquierda: dibujo de corte transversal de la estructura interna de una semilla 

de Cucurbita 1-Epidermis, 2-Hipodermis, 3-Capa de Esclereidas, 4-Aerénquima, 5 

Zona interna o parénquima (Tomado de Teppner, 2004). Derecha: fotografía de corte 

transversal de una semilla de Cucurbita maxima ssp. andreana (genotipo 130) en la que 

se observan los tejidos mencionados en 12 A.          

El análisis de las distintas capas que conforman la cubierta seminal entre distintas especies 

sudamericanas del género permitió contar con caracteres diagnósticos que permitieron la 

identificación de semillas arqueológicas a nivel específico, muchas de las cuales son las 

analizadas en esta tesis (Lema 2009a). 

MATERIALES Y MÉTODOS 
 
A fin de caracterizar las cubiertas seminales se analizaron rasgos biométricos de cada una de 

las capas tisulares que conforman a las mismas, en los genotipos obtenidos de los cruces 
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experimentales. Para ello se realizaron cortes transversales a mano alzada a nivel de la zona 

ecuatorial de las semillas (ya que en ella hay menos deformación de las células respecto de 

los márgenes, ver sección de antecedentes), se observaron con microscopio óptico, y se 

registraron las medidas a través de una cámara Motican 1000 1.3 MPX que se adicionó al 

microscopio y su software Motic Image Plus 2.0. Esta caracterización se realizó sobre la base 

de la colección de referencia de las semillas obtenidas experimentalmente de los tipos 

silvestres/espontaneo (130, 140, 160), domesticada (93) y sobre los híbridos F1 y F2 (Tabla 3 

cap.2). Teniendo en cuenta los resultados de los análisis fisiológicos efectuados y la 

conformación de los Grupos Funcionales (GF) (de acuerdo al tipo de dormición), es que se 

conformaron las muestras para su análisis anatómico. 

Conformación de la muestra de ejemplares actuales 

Siguiendo a Hillman (1993) (para armar una colección de referencia heterogénea) se tomaron 

al azar 15 semillas de cada uno de los genotipos parentales y 5 semillas para los genotipos F1 

y F2, en total fueron 26 genotipos divididos en cuatro grupos funcionales. Para cada una de 

las semillas parentales se tomaron diez medidas, ascendiendo así el N a 600 mediciones -150 

medidas por cada genotipo- y 30 medidas para el caso de los híbridos - seis medidas por cada 

semilla- N =660 mediciones. Esta diferencia en el número de muestra se debe a que no 

existía variación significativa al aumentar el número de muestras ya que los valores eran 

bastantes homogéneos dentro de cada genotipo y considerando que un N de 30 observaciones 

aporta información útil, se prefirió reducir el número de mediciones y priorizar analizar la 

totalidad de ejemplares híbridos que se obtuvieron de los cruces a campo (ver Tabla 3 

capítulo. 2).  

En un principio se midió también el alto y el ancho de las células epidérmicas. El ancho se 

midió en la base de estas células que es donde sufren menor distorsión por el corte. A pesar 

de los cuidados tenidos al cortar las semillas, estas células de paredes delgadas -sobre todo 

en los ejemplares silvestres- se deformaban. Teniendo esto en cuenta y sobre todo que la 

epidermis es un tejido que no suele conservarse en las semillas arqueológicas (Lema 2009a) 

no se lo continuaron registrando sus medidas. Mediante el análisis estadístico se comprobó 

en general que el alto de la epidermis es la variable que menos aporta al análisis de CP. 

(Anexo Fig. 5) (Ver apartado siguiente). 
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Semillas arqueológicas 

Las semillas analizadas a nivel anatómico fueron de los siguientes sitios: Bandurria (N=1), 

Cerro Lampay (N=3), Pampa Grande (N=9), SSalLap (N=3), Las Champas (N=6) y Bebé de 

la Troya (N=5). En este caso debido a que no siempre se contó con la misma cantidad de 

semillas, se trató de unificar el número de medidas en un mínimo de 30 (Tabla 3). Las 

observaciones de los tejidos se realizaron con microscopio óptico de luz incidente. 

 Perú Argentina 

 Bandurria 
Cerro 

Lampay 
SSalLap 

Pampa 

Grande 

Las 

Champas 

Bebé de La 

Troya 

Alto SCL 62 40 75 100 30 30 

Ancho SCL 44 38 31 90 30 30 

Alto Hipodermis 59 34 76 90 15 15 

Alto Aerénquima   16    

TABLA 3: número de medidas tomadas para los tejidos de material arqueobotánico 

correspondientes a alto y ancho de esclereidas, alto de hipodermis y alto de aerénquima. 

 

 

RESULTADOS 

 

El análisis anatómico permitió diferenciar a los grupos actuales y arqueológicos de acuerdo a 

determinados tejidos. Comenzando desde los tejidos más externos a los más internos de la 

cubierta seminal, podemos ver que el alto de la hipodermis sirvió para diferenciar a los 

parentales silvestres, de los domesticados y F2 (híbridos), en tanto los F1 se comportan –al 

igual que en otros casos- como su parental pistilado (Fig. 13 derecha). En el caso de los restos 

arqueobotánicos, también se observa un incremento del grosor de la hipodermis desde el 

arcaico al formativo, mientras que las semillas de los sitios tardíos no se adhieren a esta 

tendencia, mostrando valores intermedios entre estos dos grupos. Bandurria y Cerro Lampay 

comparten rango con F2, Pampa Grande y SSalLap 20 con parental subsp. maxima y F1 Hma 

y Las Champas y Bebé de la Troya con F2 y F1 (Ham), sugiriendo formas híbridas. 
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FIGURA 13 Izquierda: alto de la hipodermis (µm) de los GF 1-4 (A-D) y restos 

arqueobotánicos (E-J). Derecha: alto de la hipodermis de los genotipos parentales (A-

B), F1(C), F2 (D) y restos arqueobotánicos (E-J). 

El diámetro de las células hipodérmicas no resulto útil para discriminar GF si bien se vio una 

tendencia hacia una mayor diversidad desde el GF 1 al GF 4 (Fig.14). 
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FIGURA 14: diámetro de las células hipodérmicas en los Grupos funcionales.  

Las esclereidas (tanto en alto como en ancho) fueron las que mejor se conservaron en los 

restos arqueológicos y con límites bien diferenciados y precisos. El análisis del alto (Fig. 15 

izquierda) mostró un leve agrupamiento entre el GF 1 y 2, por un lado, y el GF 3 y 4 por 

otro. Lo más llamativo fue que los valores de las semillas de sitios arcaicos y formativos 

fueron en gran parte menores a lo registrado en los cuatro GF; en el caso de los sitios tardíos 

coincidió mayormente con los GF 3 y 4. En cuanto a los genotipos parentales, F1 y F2, (Fig. 

15, derecha), el alto de las esclereidas tampoco sirvió para distinguir a los mismos, salvo -y 

relativamente- a los F2; igual que en el caso anterior, Bandurria, Cerro Lampay en parte y 

SSalLap 20 poseen escleriedas de menor alto que las registradas actualmente. Como 

diferencia respecto a la comparación con GF Pampa Grande coincide con F2, F1 Ham y el 

parental maxima; los sitios tardíos con F1 Ham, parental maxima y parental andreana 140. 
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FIGURA 15 Izquierda: alto de esclereidas (µm) de los grupos funcionales 1-4 (A-D) y 

de los restos arqueobotánicos (E-J). Derecha: alto de esclereidas de los genotipos 

parentales (A-B), F1(C), F2 (D) y restos arqueobotánicos (E-J). 

El ancho de las esclereidas tampoco mostró diferencias claras por GF, y un leve 

agrupamiento de los GF 2, 3 y 4, por un lado y el 1 por otro (Fig. 16 izquierda), nuevamente 

los ejemplares arqueológicos arcaicos y formativos poseen medidas menores a las actuales y 

en el caso de Las Champas y Bebé de la Troya sus rangos son comparables con los GF 2, 3 y 

4. En el caso de grupos parentales F1 y F2, el ancho de las esclereidas no permitió 

diferenciar entre unos y otros (Fig. 16 derecha); los registros de semillas arcaicas y 

formativas son notablemente menores y las tardías coinciden con una amplia gama de 

genotipos actuales. 
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FIGURA 16 Izquierda: ancho de esclereidas (µm) de los grupos funcionales (A-D) y de 

los restos arqueobotánicos (E-J). Derecha: ancho de esclereidas de los genotipos 

parentales (A-B), F1 (C), F2 (D) y restos arqueobotánicos (E-J). 

El alto del aerénquima, fue difícil de medir debido a que sus células son muy lábiles y fáciles 

de romper al realizar el corte transversal, sólo fue medido en las formas actuales. En las 

formas arqueológicas no se pudieron determinar bien sus límites, excepto en las semillas del 

sitio SSalLap 20. En este caso (Fig. 18 izquierda) al igual que en el alto de la hipodermis, el 

GF 1 se diferenció de los GF 2, 3 y 4 los cuales se solapan entre sí teniendo el GF 4 un rango 

de medidas mucho mayor, extendiéndose desde los 20 a los casi 100 µm, mientras que el GF 

1 -donde se encuentra las accesiones silvestres- presenta menor variabilidad con un valor 

promedio de menos de 50 µm. Las semillas del sitio formativo SSalLap 20 poseen un alto de 

aerénquima similar al registrado en el GF 1, y en particular a la accesión 160 de la subsp. 

andreana (Fig. 17 derecha). En esta última figura puede verse que el alto de aerénquima 

separa bien a las accesiones de andreana de las de maxima, al igual que F1 se comporta 

según su parental pistilado -como en otros casos- y F2 posee una posición intermedia. 
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FIGURA 17 Izquierda: alto del aerénquima (µm) de los grupos funcionales (A-D) y 

resto arqueobotánico del sitio SalLap 20 (E). Derecha: alto del aerénquima de los 

genotipos parentales (A-B), F1(C), F2 (D) y del sitio SalLap 20 (E). 

En cuanto a las células del aerénquima, las únicas accesiones que se caracterizaron por tener 

un tejido aerenquimático formado por distintos tipos de células fueron las accesiones 93 y 

140. Estos genotipos se diferenciaron por tener una primera capa de células bien definidas y 

de tamaño homogéneo, mientras que la segunda capa de células mostraba una naturaleza de 

forma globosa y de gran tamaño, en la mayoría de los casos se observaban como aisladas de 

los demás tejidos. Este rasgo no mostró diferenciación entre grupos funcionales (Fig.18) 

(Anexo Fig. 6). 
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FIGURA 18: Izquierda: alto de células aerenquimáticas para los grupos funcionales. 

Derecha: ancho de células aerenquimáticas para los grupos funcionales. 

En la Fig 6 del Anexo puede verse, a modo de ejemplo, cortes transversales de genotipos 

parentales (130, 93) F1 (93X130) y F2 (130x93)93.  

Finalmente si agrupamos los caracteres observados en cada tejido en los ejemplares 

arqueológicos y los comparamos con los de referencia (Tabla 4) vemos que, salvo en 

SSalLap 20, en ningún caso hay coincidencia con el GF 1 de dormición prolongada. En los 

casos en que hay coincidencia con formas silvestres/espontánea se trata de las accesiones 140 

y 160.  

 

 

 

 

106 

 



 

Sitios arcaicos Sitios formativos Sitios tardíos 

Bandurria 
Cerro 

Lampay 
SSalLap 20 

Pampa 

Grande 

Las 

Champas 

Bebé de La 

Troya 

Parental 

andreana 
  

Alto AER 

(160) 
 

Alto SCL 

(140) 

Alto SCL 

(140) 

Parental 

maxima 
  Alto HIP 

Alto HIP, 

Alto SCL 
Alto SCL Alto SCL 

F1 Hma   Alto HIP Alto HIP   

F1 Ham    Alto SCL Alto HIP Alto HIP 

F2 Alto HIP Alto HIP  Alto SCL 
Alto HIP 

Alto SCL 

Alto HIP, 

Alto SCL 

GF 1   Alto AER    

GF 2 Alto HIP Alto HIP Alto HIP Alto HIP 
Alto HIP, 

Ancho SCL 

Alto HIP, 

Ancho SCL 

GF 3 Alto HIP Alto HIP Alto HIP Alto HIP 
Alto HIP, 

Alto SCL 

  

Alto HIP, 

Alto SCL 

  
GF 4 Alto HIP Alto HIP Alto HIP Alto HIP 

Alto HIP, 

Alto SCL 

Ancho SCL 

Alto HIP, 

Alto SCL 

Ancho SCL 

TABLA 4: se muestra la correspondencia de tejidos entre formas actuales y 

arqueológicas.  

  

En el caso de los sitios arcaicos los mismos mostraron coincidencias con los híbridos F2 y los 

grupos funcionales de dormición relativa hasta muy baja; el hecho de que sus esclereidas 

fueran menores a las registradas actualmente nos alerta acerca de la posibilidad de que se trate 

de formas actualmente no registradas o bien transicionales antes que intermedias o hibridas. 

Algo semejante ocurre respecto a este último carácter en las semillas de sitios formativos, si 

bien éstas ya poseen caracteres más próximos a las formas domesticadas y a los F1, sin que se 

pudieran adscribir a un grupo funcional. En el caso de los sitios tardíos se vio una situación 

interesante dado que poseen una combinación de rasgos entre F2, F1, andreana y maxima y 

afinidad mayormente con los GF 3 y 4 de dormición intermedia y baja dormición.  
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DISCUSIÓN 

 

El análisis anatómico de los distintos tejidos que conforman la cubierta seminal a-excepción 

de la epidermis cuyo aporte no resultaba significativo de acuerdo con los análisis de CP 

realizados- nos aporta datos de relevancia. En cuanto al análisis al interior de los ejemplares 

obtenidos por cruzamiento a campo, vemos que el alto del aerénquima y de la hipodermis son 

los rasgos que mejor distinguieron a la subsp. andreana, de maxima de los hibridos F2, en 

tanto los tamaños de las células que componen estos tejidos al igual que las esclereidas no 

resultaron de utilidad. Tomando entonces los dos primeros rasgos mencionados, vemos que las 

semillas de sitios arcaicos se asemejan a los hibridos F2, las de sitios formativos a las subsp. 

maxima y en menor medida andreana (160) y a los cruces F1,mientras que las de sitios tardíos 

a F1 y F2. Cuando consideramos los GF establecidos en el capítulo previo y evaluamos su 

correlato a nivel de la cubierta seminal, no encontramos correspondencias entre el 

agrupamiento de los genotipos por clase de dormición y las medidas de los tejidos analizados, 

salvo un tendencia a que se separe el GF 1 por un lado, de los GF 2, 3 y 4 por otro, 

principalmente en los dos rasgos destacados previamente: alto de hipodermis y de aerénquima. 

Cuando comparamos esto con los restos arqueológicos, vemos que ninguna de las semillas 

presentó caracteres que se asociaran plenamente al GF 1, salvo las de SSalLap 20. Esto último 

se debe en parte a que fue sólo en esta semilla donde se conservaron restos de aerénquima. En 

el resto de los ejemplares arqueológicos las coincidencias se dieron con los otros tres GF, en el 

caso de los sitios tardíos, principalmente con los GF 3 y 4 con dormición intermedia y muy 

baja dormición. Finalmente, si tomamos todos estos rasgos en conjunto podemos decir que los 

sitios arcaicos representan semillas híbridas con dormición relativa, intermedia y/o con muy 

baja dormición; los formativos formas domesticadas o F1 con dormición intermedia y/o muy 

baja dormición y los tardíos formas hibridas y F1 de dormición intermedia.  

 

DISCUSIÓN Y CONCLUSIONES GENERALES DEL CAPÍTULO 

 

En este capítulo nos propusimos investigar el correlato morfológico entre distintos genotipos 

actuales que participaron en los cruzamientos experimentales a campo (ver cap. 2), al igual 
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que entre distintos grupos funcionales con dormición diferencial (ver cap. 3). La búsqueda de 

estos correlatos se debía a que a través de ellos podíamos acercarnos a los cambios acaecidos a 

lo largo del tiempo en las poblaciones de C. maxima en el área andina centro meridional a 

través de restos vegetales arqueológicos y testear la hipótesis de investigación que nos 

propusimos a este respecto, la cual afirmaba que “es posible evaluar el tipo de dormición en el 

pasado a través del estudio de correlatos morfológicos de caracteres fisiológicos tanto en C. 

maxima subsp. maxima como en C. maxima subsp. andreana, sus híbridos respectivos y 

diversos cruzamientos”. Partimos de que esta hipótesis sería mejor testeada en semillas, ya que 

la dormición se manifiesta en las mismas. En este sentido, un primer estudio biométrico 

morfológico nos indicó que la media geométrica era un buen indicador para diferenciar 

distintos genotipos (subsp. maxima, subsp. andreana, F1 y F2) y que el análisis de forma y los 

coeficientes de variación, si bien menos precisos en discriminar entre estos conjuntos, podían 

aportar también a su comprensión. El análisis de tamaño y forma en semillas arqueológicas, 

todas identificadas como C. maxima subsp. maxima o aff. a subsp. maxima señaló que la 

tendencia general luego de haberse domesticado C. maxima subsp. maxima fue, primero, la 

generación de nuevas formas, manteniéndose poblaciones híbridas, lo cual no aportó mayor 

variabilidad de forma o tamaño ya que la misma se vio reducida durante el Formativo. En 

momentos posteriores, continuó la reducción de la variabilidad, se mantuvieron las mismas 

formas y tamaños, a la vez que se optó por sumar a los conjuntos tamaños mayores y se redujo 

-si bien no completamente- la presencia de formas híbridas. El análisis biométrico de la 

anatomía de las cubiertas seminales permitió discriminar entre genotipos en el caso del alto de 

la hipodermis y el aerénquima, a la vez que no fue definitorio para discriminar distintos grupos 

funcionales salvo -y en los mismos tejidos antes mencionados- entre semillas con dormición 

prolongada (GF 1), respecto a las restantes con dormición relativa (GF 2), intermedia (GF 3) y 

muy baja dormición (GF 4). Cuando se analizaron las semillas arqueológicas, un primer rasgo 

llamó la atención: aquellas de sitios arcaicos y formativos mostraron esclereidas de alto y 

ancho menores a las registradas actualmente, incluso en formas silvestres. Descartando que 

esto se deba a factores de preservación diferencial y desecamiento, considerando que no se 

trata de semillas inmaduras o con procesamiento alguno, este rasgo nos habla de un conjunto 

con cierta línea de continuidad a nivel regional entre sitios del actual territorio peruano y de la 

provincia de Salta que se alejan de lo que hemos registrado actualmente. Esto puede 

relacionarse a formas pretéritas que han desaparecido actualmente (o que no se han registrado 
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aún), o bien a formas con caracteres transicionales –antes que intermedios o híbridos- que no 

han persistido hasta la actualidad debido a los cambios propios de los procesos evolutivos y de 

domesticación a lo largo del gran lapso temporal que media entre dichas semillas 

arqueológicas y el presente. Otro aspecto a destacar es que en solo un sitio se detectó semillas 

que conservaban restos de aerénquima (SSalLap 20, Formativo), por lo cual su alto -de valor 

diagnóstico- no es posible de evaluar en gran cantidad de restos. De todas maneras resulta 

llamativo que en este caso el alto del aerénquima de las semillas de SSalLap 20 fue el único 

rasgo coincidente con lo observado en el GF 1 de dormición prolongada. Esto resultó ser 

coherente con otros rasgos observados en estas semillas que indicaban una afinidad con la 

accesión 160 de la subsp. andreana, con la subsp. maxima y con los F1 Hma. En el caso del 

otro sitio formativo de Salta, Pampa Grande, los rasgos se asociaron también a la forma 

domesticada, a F1 y F2 y a grupos funcionales con dormición desde relativa a muy baja. Estos 

resultados para el Formativo se condicen con lo observado a nivel morfológico donde se 

registraron variabilidad de formas y situaciones de hibridación lo cual podría haber implicado, 

aunque no podamos afirmarlo plenamente, la presencia de poblaciones con distintos tipos de 

dormición. En el caso de los sitios arcaicos peruanos el análisis de sus cubiertas seminales los 

asocia a híbridos F2. Considerando que accesiones F2 están presentes solo en los GF 3 y 4 

(ver cap. 3) podemos pensar que la gran variación observada en la morfología de semillas 

arcaicas se correlaciona con la presencia de híbridos con dormición intermedia o muy baja. El 

análisis biométrico de las semillas de sitios tardíos de Catamarca arrojó resultados llamativos 

con mayor variación de la esperada, a pesar de la tendencia general observada de privilegiar la 

selección de tamaños mayores, sin que se abandonaran formas y tamaños registrados 

previamente e, incluso, situaciones de hibridación. El análisis de las cubiertas seminales fue 

coincidente también con situaciones de cruzamiento ya que los rasgos de la misma se 

asemejaron a lo observado en F2, F1 (Ham), subsp. maxima y la accesión espontánea 140 de 

la subsp. andreana, coincidiendo mayormente con los grupos con dormición intermedia (GF 

3) y muy baja dormición (GF 4). Considerando todo lo antes dicho y respecto a la hipótesis 

original de trabajo podemos decir que la misma se ha confirmado de manera parcial, ya que si 

bien no ha habido un correlato preciso y exacto entre dormiciones diferenciales y rasgos 

biométricos (morfológicos o anatómicos), se ha podido establecer un escenario pasado donde 

la hibridación y el flujo génico estuvieron posiblemente presentes, mucho más de lo esperado, 

y que ello se vinculara a la presencia/mantenimiento/fomento de poblaciones con dormición 
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diferencial. Esto será motivo de análisis en el capítulo siguiente. Finalmente, en cuanto a los 

resultados de los análisis de pericarpios y pedúnculos para restos de la localidad arqueológica 

de Pampa Grande, los mismos –sobre todo los segundos- apoyan la conclusión general de 

cruzamientos entre poblaciones y generación de formas hibridas.  
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CAPÍTULO 5 

 

 

DISCUSIÓN Y CONCLUSIONES GENERALES 

 

 
En el presente trabajo de Tesis se planteó como objetivo general determinar las 

modificaciones fisiológicas, morfológicas y anatómicas que tuvieron lugar en semillas y 

frutos de Cucurbita maxima subsp. andreana y subsp. maxima, al igual que en sus diversos 

cultivares, a lo largo del proceso de manejo, cultivo y domesticación en el Área Andina 

Centro - Meridional, con particular énfasis en el Noroeste de Argentina, atendiendo 

principalmente a cambios en la dormición ligados a procesos naturales y culturales 

(entiéndase, bioculturales) de selección. Este objetivo general se acompañó de dos hipótesis, 

las cuales fueron contrastadas en los capítulos 3 y 4. 

En este capítulo haremos, primero, un breve repaso de los resultados obtenidos, ligando 

principalmente los resultados de los capítulos antes mencionados en función de las 

indagaciones de las hipótesis de trabajo (ver capítulo 1). En segundo lugar -y a partir de la 

exposición de los resultados previos- presentaremos y debatiremos las interpretaciones que 

podemos aportar sobre los procesos generales de domesticación de los taxa involucrados, en 

el área de estudio. Finalmente, pero no menos importante, haremos una reflexión sobre los 

aportes que consideramos una metodología de trabajo interdisciplinario puede aportar al 

estudio de procesos de domesticación pasados, junto con algunas proyecciones a futuro.  

Los resultados obtenidos nos permitieron caracterizar las modificaciones fisiológicas 

involucradas en la dormición de semillas de ambas subespecies y de las generaciones F1 y 

F2 obtenidas de su cruzamiento experimental. A continuación presentamos una breve 

enumeración de las conclusiones obtenidas a partir de los resultados presentados en el 

capítulo 3: 

-La subespecie domesticada presenta baja dormición. 
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-La dormición que se identificó en la subsp. andreana está impuesta por el contenido 

diferencial de ABA en las cubiertas de las semillas y en la diferente sensibilidad de los 

embriones a esta hormona.  

-Los embriones maduros de todos los genotipos parentales e híbridos no poseen restricciones 

para germinar. 

-Los genotipos F1 mostraron una dormición que se asemeja a su parental pistilado, mientras 

que los F2 (híbridos) mantienen la tendencia de germinación de las formas domesticadas. 

Estos resultados ponen en evidencia que la dormición está impuesta principalmente por 

tejidos provenientes del parental materno.   

-La dormición de las semillas se revirtió con la aplicación exógena de ácido giberélico, 

mostrando que a lo largo del proceso de domesticación el balance de la relación ABA/GAs 

fue modificado. Además, la completa inhibición de la germinación de embriones del 

genotipo silvestre por paclobutrazol -y sólo parcialmente en el domesticado- indica que la 

síntesis de GAs necesaria para la germinación fue también modificada durante la 

domesticación. 

-Se observó que el proceso de domesticación disminuyó la sensibilidad de los embriones a la 

temperatura. 

-El pasaje de agua a través de la cubierta seminal no limita la germinación de las semillas. 

Estos resultados permitieron, no sólo caracterizar cada genotipo, sino también crear grupos 

funcionales con dormición absoluta, intermedia o baja a partir de agrupaciones de los 

mismos. Las mediciones y los ensayos experimentales fueron útiles para caracterizar la 

condición de germinación y de dormición de la especie y de sus híbridos, mediante estas 

aproximaciones se pudo determinar que los factores ambientales desarrollaron un rol 

preponderante en la evolución de las Cucurbitas. Coincidiendo con autores como 

Boeswwinkel y Bouman (1995) o Bewley (1997) podemos considerar que las cubiertas 

seminales actuarían como aislantes para la protección del embrión según el rango de temperatura 

en que se desarrolle. Sin embargo al procurarse el reflejo morfológico de los grupos 

funcionales con diversos tipos de dormición en las cubiertas seminales de las semillas que 

formaban parte de cada uno de esos grupos (capítulo 4), no se halló una correspondencia 

plena, salvo en un par de rasgos, uno de los cuales (que involucra al aerénquima) es de difícil 

conservación en el registro arqueológico. Por lo tanto, si bien la cubierta seminal se 

encuentra en parte involucrada en la dormición, aún no estamos en condiciones de asociar 
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directamente los rasgos anatómicos biométricos de las cubiertas de semillas con dormición 

diferencial, esto es: a distinta dormición no hay un conjunto robusto de caracteres 

anatómicos que sean reflejo de dicha condición en las cubiertas, tan sólo tendencias 

generales en dos tejidos. A pesar de esto, el análisis biométrico morfológico de las semillas 

(tamaño y forma), en conjunción con el análisis de pedúnculos y pericarpios, nos permitió 

proponer la presencia temprana -durante el Arcaico en el actual territorio peruano- de formas 

hibridas semejantes a F2. Asimismo el Formativo del NOA se caracterizó por la presencia de 

ejemplares similares a F2, junto a formas domesticadas y otras semejantes a F1, sumado a la 

detección de la subsp. andreana -por parte de otros investigadores- en la localidad de Pampa 

Grande. Los análisis realizados nos permitieron asimismo, proponer la presencia, si bien en 

menor medida, de formas híbridas en el Tardío del NOA junto a una tendencia en las formas 

domesticadas, ya no de generación de nuevas formas como en el Formativo, sino de tamaños 

mayores. Estos rasgos, sumados a los análisis de las cubiertas seminales (vinculados 

principalmente al tejido hipodérmico) nos llevan a considerar la posibilidad de que los 

híbridos arqueológicos hayan tenido mecanismos de dormición intermedios. 

Esta tesis no aborda los primeros momentos de transición de la forma silvestre a la 

domesticada en C. maxima, lo cual constituye en el estado actual de conocimiento 

arqueológico y arqueobotánico de la región, un aspecto que no se ha podido profundizar 

puesto que carecemos de evidencias que nos permitan abordar estos momentos iniciales en el 

registro arqueológico del Área Andina Centro Meridional y del NOA en particular para este 

taxón. Por lo tanto, los resultados nos indican que estamos abordando momentos donde ya se 

habría domesticado esta especie, puesto que las semillas arcaicas se asemejan a los grupos 

F2, verdaderos híbridos.  

Estudios arqueobotánicos previos detectaron la coexistencia de ambas subespecies de C. 

maxima junto a morfotipos con caracteres intermedios, lo cual llevó a proponer la hipótesis 

de que estas formas intermedias podrían corresponder a poblaciones híbridas entre ambas 

subespecies como parte de un complejo silvestre-maleza-domesticado en C. maxima (Lema, 

2009a, 2015) con flujo génico, hibridación y/o introgresión. Tales mecanismos favorecieron 

la generación de formas nuevas, mejor adaptadas a los ambientes modificados por actividad 

humana y que tras la domesticación se propagaron localmente presentando diferencias 

respecto de los progenitores silvestres. Consideramos entonces que esta tesis ha aportado a 

contrastar esta hipótesis, brindando elementos que apoyan la propuesta de que los restos con 
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caracteres intermedios son híbridos y que tras la domesticación de la subsp. maxima, 

actuaron la hibridación y el flujo génico como mecanismos importantes en la selección y 

domesticación de nuevos cultivares o variedades. La diversificación e introgresión resultan 

entonces agentes de selección importantes junto a la deriva y flujo génico. Deseamos 

destacar que este último mecanismo tiene correlatos actuales con procesos de selección 

conscientes y dirigidos que permiten el flujo génico entre formas malezoides, silvestres y 

domesticadas, como también con procesos no controlados por los campesinos locales 

quienes pueden presentar dificultad para reconocer ejemplares de distinta progenie, tal como 

sucede con otras especies del genero (Montes Hernández y Eguiarte, 2002). Siempre y 

cuando los F1 sean fértiles, lo cual ha sido constatado para el complejo C. maxima subsp. 

andreana - subsp maxima y ante panoramas como éstos, donde el flujo génico está presente 

en varias especies y subespecies de Cucurbita, el aislamiento reproductivo se torna un 

mecanismo esencial en la fijación de caracteres de domesticación (Kistler et al., 2015, Lira 

Saade et al., 2016). En el caso de C. maxima es probable que dicho aislamiento haya sido 

geográfico -permitiendo luego el cruzamiento y la obtención de híbridos fértiles cuando 

ambas subespecies son simpátricas- y que el origen de la subespecie domesticada deba 

buscarse en sitios mucho más tempranos que los aquí tratados, o bien, en otras regiones. En 

el caso de la localidad arqueológica de Pampa Grande la alta diversidad de formas que 

sugieren los restos arqueológicos de la subespecie domesticada, nos hace pensar que el 

cruzamiento e intercambio génico dentro de los complejos silvestre-maleza-domesticado fue 

una estrategia para generar diversidad tanto en la línea de selección de frutos usados como 

recipientes como de aquellos usados sólo para consumo (Lema 2009a, 2015). Esto nos lleva, 

a su vez, a proponer que las formas híbridas no estarían siendo objeto de prácticas de 

erradicación sino de cultivo, o a una combinación de ambas, y que el flujo génico habría sido 

deseado y controlado con miras a aumentar la heterogeneidad de los zapallos y las opciones 

que esa diversidad ofrecía para los cultivadores de hace dos mil años en la región. El 

resultado del cruce de los análisis fisiológicos, con los biométricos y los arqueológicos nos 

llevan a proponer a modo de hipótesis a explorar a futuro, que dentro de las prácticas de 

manejo de estas poblaciones, contar con ejemplares con dormición diferencial sería una 

estrategia para reducir los potenciales riesgos de contar con maduraciones homogéneas. 

Asimismo dicha estrategia pudo ser también una fuente de generación de diversidad para 

seleccionar y aprovechar poblaciones con adaptaciones a condiciones ambientales diversas 
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tal como sucede actualmente en la zona andina. Los resultados alcanzados en esta tesis nos 

llevan a considerar situaciones diferentes a la homogeneidad en germinaciones más rápidas y 

uniformes como un rasgo del síndrome adaptativo de la domesticación en Cucurbita (Smith, 

2006 a), lo cual llevaría -entre otros aspectos- a una pérdida en la capacidad adaptativa ante 

factores (como lluvias) de patrón azaroso (Lira Saade et al., 2016). Todo lo antes dicho nos 

lleva a considerar que la procura de cruzamientos y flujo génico entre poblaciones es una 

estrategia que tuvo vigencia a lo largo del tiempo como modo no sólo de generar diversidad 

a partir de la cual luego seleccionar, sino como la base de poblaciones heterogéneas que 

prosperasen ante situaciones ambientales no solo diversas, sino también cambiantes.  

Podemos complementar lo antes dicho indicando que a partir de los objetivos fisiológicos y 

morfo-anatómicos desarrollados en los distintos capítulos, se han contrastado las hipótesis de 

trabajo de la siguiente manera. Con respecto a la primera, se ha podido establecer una 

importante reducción en la expresión de la dormición como consecuencia de modificaciones 

fisiológicas. Sabemos que el ABA y la temperatura tuvieron injerencia en esta reducción, y 

que, a nivel morfo-anatómico, la cubierta seminal también participa de la misma. Aún resta 

confirmar con trabajos futuros qué procesos intervienen en los cambios de los niveles de 

ABA de la cubierta seminal y si éstos tienen relación con las diferencias micromorfológicas 

observadas en la misma. Con respecto a la segunda hipótesis de trabajo, si bien se ha 

determinado que la cubierta seminal interviene en la expresión de la dormición y que existen 

diferencias micromorfológicas de dicha cubierta entre las subespecies y sus híbridos, aún 

resta saber a que correlatos fisiológicos específicos corresponden estas diferencias. 

Finalmente, nos gustaría mencionar algunas consideraciones sobre los aportes que una 

metodología de trabajo interdisciplinario puede brindar al estudio de procesos de 

domesticación pasados. En primer lugar destacamos la importancia que tuvo realizar 

cruzamientos experimentales a campo no sólo para comprender algunos procesos, sino 

también para enriquecer nuestras colecciones de referencia arqueobotánicas. En este sentido, 

cuando se trabaja en el registro arqueológico con restos vegetales posiblemente 

transicionales entre una forma y otra o considerados potenciales híbridos (como fue el caso 

de los materiales analizados previamente en esta tesis, ver Lema 2009a), contar con material 

actual sobre el cual podamos estar seguros sobre su status relacional (generaciones de las que 

procede) además de taxonómico, resulta esencial. Los cruces controlados a campo y 

particularmente las retrocruzas, permiten generar formas más cercanas a las formas 
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antecesoras silvestres. Esto es particularmente importante en el caso de los taxa analizados 

en esta tesis ya que como vimos, el flujo génico ha sido y es un factor importante en la 

configuración que van adoptando las poblaciones de C. maxima. Si bien partimos el trabajo 

con tres accesiones de la subsp. andreana procedentes de tres localidades distintas (ver 

capítulo 2), los análisis fisiológicos posteriores (ver capítulo 3) demostraron que sólo dos 

eran de tipo puras o silvestres, siendo la otra de tipo espontáneo, posiblemente con algún 

grado de cruzamiento con la forma domesticada. Si bien su morfología es totalmente 

equiparable a la subsp. andreana y, por ende, clasificada taxonómicamente como tal. Esta 

dificultad la enfrentan hoy por hoy los taxónomos (lo cual ha llevado, en la tarea de 

caracterizar a la subespecie, a descartar poblaciones diversas por considerarlas escapes de 

cultivo, ver capítulo 4), fue probablemente lo que en el pasado, al igual que en la actualidad, 

influye en la toma de decisiones de los cultivadores sobre qué erradicar, tolerar y/o sembrar.  

En segundo lugar, el trabajo fisiológico llevado a cabo con el producto de las cosechas 

también resultó esencial, las plantas manejadas, en tanto artefactos bioculturales (Ford, 1979, 

1985, Baleé, 1989, Lema, 2009a), resultan ser elementos complejos que difícilmente sean 

caracterizados y/o entendidos si son abordados desde un solo conjunto de rasgos. Como 

vimos previamente, los análisis fisiológicos nos pueden llevar a entender que representantes 

de tres poblaciones que son equiparables desde lo taxonómico difieren desde lo fisiológico, 

como las accesiones de la subsp. andrena. Sumado a lo anterior, los ensayos fisiológicos 

permitieron caracterizar y comprender los mecanismos de dormición en los miembros de C. 

maxima, lo cual no había sido hecho hasta el momento, su congregación en grupos 

funcionales y su proyección en el análisis de restos arqueobotánicos, permitiéndonos 

entender a los conjuntos vegetales no sólo desde lo taxonómico y fisiológico, sino también 

desde lo evolutivo. Las formas biológicas son resultado de múltiples factores relacionados 

entre sí, a la vez que resultan de la trayectoria de transformaciones de esa misma relación en 

el tiempo, lo cual, en el caso de la domesticación, es producto de criterios y condiciones 

biológicas, culturales, ecológicas y sociales en atravesamiento continuo y entre sí (Lema 

2012, 2015). Por lo tanto, creemos que considerar grupos funcionales que agrupan genotipos 

diversos (ver capítulo 3) a la vez que genotipos y grupos taxonómicos para comparar sus 

caracteres morfológicos y anatómicos con restos arqueobotánicos (ver capítulo 4) es un 

aporte de interés en los modos de trazar vínculos entre lo actual y lo pasado en la 

reconstrucción de trayectorias evolutivas bajo domesticación. 
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Además de los recientes avances en el campo de la genética, los estudios sobre 

domesticación en restos vegetales arqueológicos se realizan principalmente mediante 

estudios morfológicos. Como ya hemos visto (capítulos 1 y 4) estos estudios son de diverso 

tipo y poseen diferente grado de resolución en aspectos ligados a los cambios bajo manejo, 

cultivo y domesticación por parte de poblaciones humanas.  

En esta tesis hemos querido aportar a entender el reflejo anatómico de un rasgo como la 

dormición, los estudios originales aquí realizados lograron determinar la participación de las 

cubiertas seminales en la misma y si bien su estudio anatómico no ha arrojado 

correspondencias vis a vis con los grupos funcionales, abre una puerta metodológica en la 

que creemos es importante seguir trabajando a futuro. Los cambios en las cubiertas 

seminales a nivel cualitativo y cuantitativo se han considerado en distintos casos como 

indicadores de cambios bajo domesticación y cultivo, particularmente ligados a cambios en 

la dormición (capítulo 1 y 4). En particular en el caso de las Cucurbitaceas, cuyas semillas 

son ingeridas, este rasgo ha sido seleccionado en función de los modos de ingesta de las 

mismas, ya sea eliminando completamente la testa en el caso de algunas variedades de C. 

pepo (Lema, 2009a), o manteniendo las mismas y quitándolas previo al consumo (capítulo 4) 

(Wasylikowa y van der Veen, 2004). Análisis a futuro que indaguen posibles procesamientos 

de semillas para su consumo en el caso de C. maxima pueden resultar una vía interesante 

para analizar los criterios de selección que operaron sobre las cubiertas. La constitución 

anatómica de este tejido posee roles adaptativos complejos, en donde no sólo regula la 

expresión de la dormición, sino que también protege al embrión frente a factores tales como 

la desecación y la temperatura. Si tomamos en cuenta la hipótesis antes mencionada que 

establece que el mantenimiento de formas híbridas a lo largo del tiempo pudo ser un 

mecanismo de diversificación para contar con poblaciones adaptadas a distintas condiciones 

ambientales, y le sumamos los resultados fisiológicos que indican que los embriones 

domesticados poseen una menor sensibilidad a las bajas temperaturas, creemos que explorar 

a futuro el rol de las cubiertas y su anatomía a este respecto puede aportar al entendimiento 

de la adaptación de poblaciones de C. maxima a pisos altitudinales elevados como en el área 

andina donde las temperaturas bajas y la menor humedad son factores claves. Esto último se 

articula también con estrategias de cultivo que se han detectado a nivel arqueológico en 

dicha zona y a lo largo del tiempo, implementadas con el fin de modular ambas variables    

(riego, cultivo en quebradas protegidas, parcelas de cultivo con paredes elevadas, entre otras) 
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(Korstanje y Quesada, 2010, Capparelli et al., 2011). Esto nos lleva a considerar en términos 

más generales las diferencias que existen entre cambios en las adaptaciones vinculadas a la 

dormición y los cambios en las técnicas de cultivo entre sistemas agrícolas extra americanos 

donde la introducción del uso de arado fue relevante (Jones, 2009, Fuller, 2012). En nuestra 

zona de estudio el vínculo entre ambos aspectos se encuentra escasamente explorado 

considerando las tecnologías propias del área. Otro aspecto que sería interesante analizar a 

futuro es si existen relaciones alométricas entre las cubiertas seminales y las semillas, como 

ocurre entre las semillas y los frutos (Cowan y Smith, 1993, Fuller, 2012) y si existe una 

relación entre el espesor de las mismas y rasgos genéticos, como ocurre en otras 

cucurbitáceas del género Citrullus (Grange et al., 2003, Peng et al., 2010, Ahmad et al., 

2013).  

Esta tesis procuró realizar aportes que se basaran en el trabajo interdisciplinario y en la 

exploración de nuevas vías que dicha clase de trabajo de investigación habilita en una 

problemática como es la domesticación vegetal, la cual requiere de múltiples líneas de 

evidencia para su entendimiento. Consideramos que un fenómeno biocultural como el que 

esta tesis ha abordado requiere reunir ámbitos científicos que la historia académica ha 

escindido, lo cual es una tarea tan desafiante como prometedora. Esperamos que a futuro 

podamos estrechar más los vínculos entre las disciplinas de los ámbitos de las ciencias 

sociales y naturales a fin de superar miradas dicotómicas y enriquecer nuestro entendimiento 

de procesos complejos como la domesticación de especies vegetales. 
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ANEXO 

 

Tablas correspondientes a los análisis estadísticos utilizados. Software estadístico R 

3.3.0 (R-Development Core Team,2016) 

 

Analysis of Variance 
Source Type III SS df Mean Squares F-

ratio 
p-value 

VAR_1$ 964.223 6 160.704 96.77
9 

0.000 

Error 1592.443 959 1.661    
 

Tukey's Honestly-Significant-Difference Test 
VAR_1$(i) VAR_1$(j) Difference p-value 95.0% Confidence Interval 
        Lower Upper 
A-Silvestre B-Domesticada -4.426 0.000 -5.096 -3.756 
A-Silvestre C-F1 -2.012 0.000 -2.465 -1.560 
A-Silvestre D-F2 -2.571 0.000 -3.018 -2.125 
A-Silvestre E-Arcaico -2.937 0.000 -4.428 -1.447 
A-Silvestre F-Formativo -3.232 0.000 -4.360 -2.105 
A-Silvestre G-Tardío -3.634 0.000 -4.172 -3.096 
B-Domesticada C-F1 2.414 0.000 1.837 2.991 
B-Domesticada D-F2 1.855 0.000 1.283 2.428 
B-Domesticada E-Arcaico 1.489 0.064 -0.044 3.022 
B-Domesticada F-Formativo 1.194 0.046 0.011 2.377 
B-Domesticada G-Tardío 0.792 0.006 0.146 1.438 
C-F1 D-F2 -0.559 0.000 -0.848 -0.270 
C-F1 E-Arcaico -0.925 0.494 -2.377 0.526 
C-F1 F-Formativo -1.220 0.014 -2.295 -0.145 
C-F1 G-Tardío -1.622 0.000 -2.038 -1.205 
D-F2 E-Arcaico -0.366 0.990 -1.816 1.083 
D-F2 F-Formativo -0.661 0.536 -1.733 0.411 
D-F2 G-Tardío -1.063 0.000 -1.473 -0.653 
E-Arcaico F-Formativo -0.295 0.999 -2.076 1.486 
E-Arcaico G-Tardío -0.697 0.809 -2.177 0.784 
F-Formativo G-Tardío -0.402 0.939 -1.515 0.712 

 FI

GURA 1: análisis de la varianza y Tukey entre formas silvestres, domesticadas, F1 y F2 

para morfología de semillas. 
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   Component Loadings 
  1 2 3 
LARGO 3.555 -0.263 0.054 
ANCHO 2.060 0.417 0.091 
ALTO 1.087 0.068 -0.350 
    
FIGURA 2: valores del análisis de CP para el largo, ancho y alto de semillas. 

 

 
FIGURA 3: análisis a Posteriori (Tukey) de Pedúnculos: Grupos silvestre, 

domesticados, F1 y F2 

 

 
FIGURA 4: análisis a Posteriori (Tukey) de Pericarpios: Grupos silvestre, domesticado 

y F2. 
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  1 2 3 4 5 

Alto AER 0.837 -0.245 0.313 0.054 0.009 

Diam C AER (ALTO) 0.376 0.233 -0.718 -0.049 0.494 

Diam C AER (ANCHO) 0.321 0.226 -0.772 -0.186 -0.435 

Alto HIP 0.869 0.178 0.148 0.070 -0.268 

Diam C HIP 0.721 0.144 0.095 0.352 0.087 

Alto SCL 0.348 0.646 0.374 -0.472 0.184 

Ancho SCL -0.176 0.821 0.159 -0.424 -0.086 

Alto EPI -0.296 0.147 0.083 0.421 -0.075 

Ancho EPI 0.033 0.786 -0.061 0.190 0.026 

 
 
  6 7 8 9 
Alto AER 0.261 0.324 0.172 0.222 
Diam C AER (ALTO) 0.165 0.109 0.034 -0.048 
Diam C AER (ANCHO) -0.102 0.013 -0.076 0.102 
Alto HIP 0.252 0.006 -0.009 -0.225 
Diam C HIP -0.555 0.095 0.037 -0.016 
Alto SCL -0.058 -0.068 -0.235 0.035 
Ancho SCL -0.051 0.097 0.264 -0.003 
Alto EPI 0.119 0.043 -0.020 0.017 
Ancho EPI 0.109 -0.344 0.045 0.069 

 

FIGURA 5: variables utilizadas para el análisis de Componentes Principales de los GF. 

 

 

                                     

FIGURA 6: corte transversal de las accesiones A) 93, B) 140 que muestran las células 

globosas aerenquimáticas que constituyen a ese tejido a partir de la segunda capa de 

células. 200x. Escala: reglilla en A 10 µm. 
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FIGURA 7: algunos de los cortes transversales realizados en las semillas. Medición de 

los tejidos que componen la cubierta seminal (ver Fig. 12). A (Genotipo 130), B 

(Genotipo 93), C (Genotipo 93x130),D (Genotipo 130x93)93. 200x. Escala: 10 µm. 
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