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Genética de la resistencia a Phytophthora capsici LEON en pimiento *

R. BARTUAL, J. I. MARSAL, E. A. CARBONELL, J. C. TELLO Y T. CAMPOS

La posibilidad de que en poblaciones naturales de Phytophthora se produzca de
forma continua una variabilidad en la patogenicidad de la poblacién como consecuen-
cia de la aparicién de nuevos patotipos que surgen a través de mecanismos sexuales,
constituye un motivo suficiente para estudiar la forma en que se gobierna genética-
mente la resistencia a Phytophthora capsici L. en pimiento (Capsicum annuum), para
poder controlar la misma eficaz y permanentemente.

Una primera valoraci6n de la resistencia de diez lineas de pimiento supuestamente
resistentes frente a 15 aislamientos de P. capsici, obtenidos a través de una prospec-
cién a lo largo de la franja costera mediterranea, permitié detectar que se trata de
una combinaci6n de dos tipos de resistencia: una resistencia especifica o vertical y otra
inespecifica u horizontal. Por otra parte, el andlisis de la resistencia que ofrecia la des-
cendencia obtenida por cruzamiento entre sicte lineas locales altamente sensibles a P.
capsici y las supuestamente resistentes indica que existe dominancia parcial, asi como
que el genotipo de la linea sensible influye en el nivel de resistencia de los hibridos
derivados del mismo.

Finalmente, el analisis de la variabilidad entre hibridos simples y tres vias, obtenidos
a partir de siete lineas seleccionadas por su resistencia a P. capsici, desvela que la epis-
tasia tipo aditivo x aditivo contribuye significativamente a dicha variabilidad, habien-
do una correlacién entre el grado en que contribuye a la misma y la agresividad de
la cepa del patégeno.

Asi pues, dada la complejidad del cardcter desde el punto de vista genético, un
método tal como el de seleccién recurrente resultaria mds eficaz que los aplicados tra-
dicionalmente hasta el presente, a la hora de llevar a cabo un programa de mejora de
la resistencia a P. capsici.
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El progresivo descenso de la superficie
cultivada de pimiento en la Comunidad Va-
lenciana ha sido casi continuo. Asi lo con-
firman los datos proporcionados por los
anuarios estadisticos de la producci6n agra-

* Trabajo galardonado con el “Premio Jorge Pastor,
1990”.

ria correspondientes a la década 1976-1986,
pasando de 3.100 Ha en 1976 a 1.030 Ha
en 1986.

Varios han sido los motivos por los que
se ha experimentado tal descenso. Por una
parte debemos considerar el desplazamien-
to del cultivo hacia zonas situadas més al
Sur, como son Murcia y provincias de An-
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dalucia Oriental, que por sus condiciones
climéaticas permiten alcanzar una mayor
precocidad. Ello produjo una mayor com-
petitividad que se inclinaba en favor de es-
tas ultimas comarcas.

Por otra parte, podemos destacar la inci-
dencia de enfermedades tales como la
«Tristeza» o «Seca» del pimiento que han
causado un descenso acusado en los rendi-
mientos y por ende en la superficie desti-
nada a su cultivo.

Uno de los principales causantes de di-
cha enfermedad es el ficomiceto Phytopht-
hora capsici LEON, como asi lo demuestran
los resultados publicados por J. TELLO y M.
GARCIA en 1977. Este hecho, junto con la
informacién aportada por otros estudios
que indican que los medios basados exclu-
sivamente en la lucha quimica eran insufi-
cientes para controlar eficazmente dicha
enfermedad (J. J. TUSET, 1973; GARCIA et
al., 1981; PALAZON et al., 1981), hizo que
nos plantedramos un proyecto de investiga-
cién cuyo principal objetivo era conocer la
forma en que se gobernaba genéticamente
la resistencia a esta enfermedad y poder re-
comendar el método de mejora més acon-
sejable para la obtencién de genotipos re-
sistentes a la misma.

A la hora de afrontar el problema, debe-
remos de considerar varios aspectos: los
concernientes al patégeno y los relativos al
huésped. Por ello hemos diferenciado dos
partes que integran este trabajo:

1.* Aproximacién al conocimiento de
las poblaciones naturales de Phytophthora
de BARY en los pimentonales espaioles.

2.* Genética de la resistencia a
Phytophthora capsici en pimiento.

APROXIMACION AL CONOCIMIENTO
DE LAS POBLACIONES NATURALES
DE PHYTOPHTHORA DE BARY EN
LOS PIMENTONALES ESPANOLES

INTRODUCCION

Phytophthora capsici LEON es un hongo
fitopatégeno grave en los cultivos de pi-

miento de Espana. Su importancia ha sido
recogida recientemente por PALAZON
(1988) y GIL ORTEGA (1988) en amplios y
documentados trabajos. Causante de la en-
fermedad denominada «Seca» o «Tristeza»,
no es el inico hongo del suelo que concurre
para producir mermas en los pimentonales,
y asi lo ha puesto en evidencia PALAZON
(1988), quien asegura una mayor inciden-
cia de Verticillium dahliae que del ficomi-
ceto en cuestion en el Valle del Ebro. En
los numerosos campos que hemos tenido
ocasiéon de muestrear desde 1976 hasta
1986, P. capsici se ha comportado como
productor de podredumbres del cuello y de
las raices de las plantas, exteriorizdndose
por una llamativa marchitez de los hospe-
dadores, que es completamente irreversible
después de la aparicién de las primeras epi-
nastias. Nunca hemos tenido ocasién de ver
ataques a la parte aérea (frutos, ramas, ho-
jas), como han sido descritos para los am-
bientes tropicales (MALAGUTI y PONTIS,
1950).

Durante el decenio de muestreos en el
Levante (Tarragona y Valencia), en el Su-
reste (Alicante, Murcia y Almeria) y en la
Submeseta Sur (Ciudad Real y Toledo), ha
sido Phytophthora el hongo del suelo més
frecuentemente encontrado, mientras que
Verticillium dahliae se ha exteriorizado muy
esporadicamente, hecho sorprendente por
cuanto tomates, berenjenas, melones y san-
dias comparten el suelo con los pimientos,
bien sea como alternativa o como cultivos
asociados, y algunas de estas especies su-
fren la «Verticiliosis» permanentemente
(tomate 'y berenjena) y otras la padecen
mads esporddicamente (mel6n y sandia) (TE-
LLO, 1984). Otro apunte epidemiolégico so-
bre P. capsici concierne a su especificidad
parasitaria sobre pimiento, caricter muy
comentado en algunas publicaciones antes
y después de que SATOUR y BUTLER (1967)
subrayasen su capacidad para enfermar a
los tomates, o de que CLERJEAU (1973) la
describiese como pardsito de los melones.
Durante el decenio de observaciones nun-
ca hemos encontrado al ficomiceto produ-
ciendo enfermedad en estos cultivos, aun-
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que si se hallaron ataques aislados en algu-
nas plantas de sandia. Sin embargo, las ino-
culaciones en condiciones controladas per-
mitieron comprobar su poder patégeno so-
bre sandia (LEGAZ, 1985), tomate y melén
(LAcasa, 1989).

A lo largo de los aios, P. capsici no se
ha constituido en el pardsito casi limitante
en el Sureste peninsular, como auguraba la
desaparicién de los pimentonales en la
Vega del Segura durante los afos setenta.
Su gravedad en los invernaderos de las nue-
vas zonas de regadio de Murcia y Alicante
hacia temer por el futuro del cultivo, al co-
menzar la década de los ochenta (TELLO et
al., 1978). Afortunadamente no fue asi,
como tampoco lo fue en los cultivos de pi-
miento para pimentén, a pesar del pesimis-
mo que dejaba entrever el trabajo de GAR-
cia SOLANO (1978). La sanidad de los se-
milleros, la eliminacién del inéculo en el
suelo antes de plantar, los tratamientos a
las plantas con fungicidas generales y espe-
cificos de acuerdo con un calendario ajus-
tado a la epidemiologia del patégeno en la
zona y, sobre todo, el control del agua de
riego gracias a las nuevas técnicas de irri-
gacion, hicieron de P. capsici un problema
soportable pero no resuelto, mds aun si te-
nemos en cuenta que una variedad resisten-
te es el medio de lucha menos contaminan-
te del ambiente y el mas econémico nor-
malmente. Esta panordmica no es compa-
rable ni por ahora aplicable a los pimento-
nales de la Submeseta Sur, aunque en esta
zona el problema es més puntual por las
mismas caracteristicas del cultivo.

Interesa senalar aqui que los Fusaria
—fundamentalmente Fusarium solani—,
aunque asiduos colonizadores de las raices
de pimiento en todo el Sureste Peninsular,
no se han mostrado como patégenos para
las plantas de pimiento, habiéndonos sido
imposible aislar Fusarium oxysporum f. sp.
vasinfectum a partir de dichas plantas, si
bien ORTUNO et al. (1972) atribuyeron a
este patégeno las muertes de plantas en los
cultivos de la regién de Murcia.

Estas necesarias precisiones etioldgicas y
epidemiolégicas permiten dibujar con ma-

yor nitidez el papel de Phytophthora en los
pimentonales de las zonas muestreadas, po-
sibilitando la presentacién del trabajo de
identificacion de las cepas aisladas a lo lar-
go de los afos.

Por lo que al patégeno respecta, las in-
vestigaciones se han fundamentado en dos
ideas basicas que ayudardn a delimitar el
valor de la introduccién de resistencia ge-
nética en los cultivares de pimiento:

a) Parece que las técnicas actuales po-
dran permitir una identificacion mas exacta
de las especies del género Phytophthora
(RIccy, 1989; NwaGA y Riccl, 1989; Di
SAN LIO et al., 1989). Sin embargo, hoy por
hoy, la taxonomia clésica sigue siendo ne-
cesaria, a pesar de presentar problemas no
desdenables. Asi, ante un aislamiento ob-
tenido de una planta enferma, la eleccion
en las claves entre dos posibilidades veci-
nas no estd siempre fundamentada sobre
criterios enteramente objetivos, o al menos
objetivables. Diversos autores han subraya-
do este hecho, entre los que cabe citar BOC-
CAS (1978), ERWIN (1983), SATOUR y BUT-
LER (1968) y WATERHOUSE et al. (1983).
Esta dificultad nos anim¢ a estudiar 63 ais-
lamientos obtenidos de los pimentonales de
diferentes comarcas.

b) (Qué variabilidad genética es espe-
rable en las especies de Phytophthora? Las
poblaciones del ficomiceto evolucionan en
funcion de la presion selectiva del ambien-
te en el que el hospedador es un compo-
nente esencial. Mientras que la poblacién
del hospedante es homogénea y genética-
mente fijada para la resistencia, el patége-
no se encuentra en condiciones de explotar
todas las fuentes de diversificacion inscritas
en su genoma. Una poblacion homogénea
de plantas aplica una presién uniforme so-
bre una poblacién natural del patdgeno.
Como consecuencia de ello, a mas o menos
largo plazo, no se producird una ruptura del
equilibrio en el interior del conjunto. Esta
situacion resulta mas complicada si tenemos
en cuenta que los miembros del género
Phytophthora disponen de un genoma di-
ploide, del que podria decirse que es me-
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nos «variable» pero mdis «adaptable» al
compararlo con un haploide (BOCCAS,
1978).

MATERIALES Y METODOS
Aislamientos estudiados

Su enumeracién detallada, asi como al-
gunas caracteristicas, se han resumido en el
Cuadro 1. Las cepas de Zaragoza y Rioja
fueron suministradas por el Departamento
de Proteccién Vegetal del SIA de la Dipu-
tacién General de Aragén. Los restantes
aislamientos se obtuvieron de zonas geogra-
ficas y ecol6gicas diferentes: la zona coste-
ra mediterrdnea y la submeseta sur.

El estudio més pormenorizado se efectué
con las cepas codificadas P1IM, P2M, P3M,
P4M, P5M, P6M, P7M, P8M, PIM, P10M,
P11M, P12M, P14M, P20M y P25M, obte-
nidas de un cultivo monozoospérico que
asegurase su procedencia de un solo nicleo
(MAIA et al., 1976).

Observaciones morfolégicas, fisiolégicas
y culturales

Se han seleccionado aquellas que pare-
cen mds caracteristicas de las especies P.
capsici y P. parasitica, preconizadas por
WATERHOUSE (1963), NEWHOOK et al.
(1978), TUCKER (1931), FrREZZI (1950) y
SHEPHERD y PRATT (1973), basidndose en
los siguientes criterios: I) caracteristicas del
micelio; II) presencia de clamidosporas;
IIT) produccién y morfologia de esporan-
gios; IV) homotalismo y heterotalismo; V)
estudio de las temperaturas maximas leta-
les; VI) crecimiento en verde de malaquita.

Los medios de cultivo utilizados han sido:
agar de papa glucosado (PDA), agar-V8 y
agar harina de maiz (CMA) segtin las rece-
tas descritas por ECHANDI (1971). La pro-
duccién de 6rganos sexuales se ensayé, ade-
mds, sobre un agar extracto de colza pre-
parado segiin las indicaciones de SATOUR y
BUTLER (1968).
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Fig. 1.—Superficie cultivada de pimiento (Ha.).
Comunidades Valenciana y Murciana.

Por cada aislamiento se midieron 100 es-
porocistos, induciendo su formacién cor-
tando fragmentos del cultivo en agar-V8 de
la cepa a estudiar y colociandolos sumergi-
dos en una solucién de agua estéril con ni-
trato potdsico (1 p. 1000), incubdndose du-
rante ocho dias bajo luz fluorescente con-
tinua.

La produccién de 6rganos sexuales se en-
say6 con dos cepas procedentes de la mico-
teca de la Station de Botanique et de Pat-
hologie Vegétale. INRA. Antibes (Fran-
cia). Estas fueron las siguientes:

a) El aislamiento ndimero 50 (obtenido
de Capsicum annuum), que era del tipo de
compatibilidad A2.

b) El seialado con el nmimero 59 (obte-
nido de Cucumis melo), que era del tipo Al.

Las autofecundaciones se ensayaron en-
tre sesenta y noventa dias sobre medios
agarizados y sobre un extracto de raices de
pimiento (cultivares Nora y Yolo Wonder)
preparado segin las indicaciones dadas
para P. cinnamomi por ECHANDI (1971).
La micrometria se elabor6 en base a 50 me-
diciones por cada cepa.
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Cuadro 1.—Cepas de Phytophthora estudiadas

Cédigo del aislamiento Lugar de procedencia aisAlfl‘:li‘::to g:m‘;' del que se aisl6
PhPi2, PhPi3, PhPi4, Almeria (El Ejido) 1981 a 1984  Pimiento (Clovis, Heldor,
PhPi5, PhPi6, PhPi7, Lamuyo)
PhPi8, PhPi9, PhPil0,
PhPill1, Pcl1
Pc13 Almeria (El Ejido) 1981 a 1984  Sandia (Sugar baby)
PcR1, PcR2, PcR3, Ciudad Real (Villanueva 1986 Pimiento (Infantes)
PcR4, PcRS, PcRé, de los Infantes)
PcR7
Pcl, Pc2, Pc9, Pcl0, Murcia (Totana, Puerto 1977 a 1984  Pimiento (Nora, Sonar,
Pcl4, Pcl6, Pcl8, Pcl9, Lumbreras, S. Pedro del Lamuyo)
Pc20, Pc21, Pc22, Pc23, Pinatar, S. Javier, Torre
Pc26, Pc27, Pc28, Pc29, Pacheco, Beniel, Mazarr6n)
P20M, P25M
P12M Malaga (Algarrobo Costa) 1977 Pimiento
Pcz3 Rioja (Calahorra) — Pimiento
PTol, PTo2, PTo3, PTo4, Toledo (Talavera de la Reina, 1986 Pimiento (Infantes)
PToS, PTo6, PTo7, 91 Carpio de Tajo)
P1M, P2M, P3M, P4M, Valencia (Moncada, 1976 a 1979  Pimiento (Largo Valenciano,
P5M, P6M, P7M, P8M, Beniparrell, Benifayé, El Lamuyo)
P9M, P10M, P11M, Pc7 Perellé, Carcer, Tabernes de
Valldigna, Masalavés, Alcudia
de Carlet)
PcZ1, PcZA, PcZ5 Zaragoza — Pimiento
Los crecimientos a diferentes temperatu- RESULTADOS

ras (5, 10, 15, 20, 25, 30, 35, 40 °C) se es-
tudiaron sobre PDA segiin el procedimien-
to empleado por TELLO (1984). La letali-
dad de las temperaturas extremas (38, 39,
40, 41, 42, 43, 44 °C) fue ensayada para di-
ferentes tiempos (2, 4, 6, 8, 10, 12 h) segiin
la técnica indicada por DELANUY (1970).

La accién del verde de malaquita se ex-
perimentd segiin la metodologia de DELA-
NUY (1970). Las concentraciones (ppm) en-
sayadas fueron 0,125, 0,250, 0,500, 0,625,
1,000, 1,125, 1,250, 1,500, 1,625, 2,000,
2,125, 2,250.

Forma de la colonia y morfologia
del micelio

Todas las cepas, exceptuando las aisladas
en Ciudad Real y Toledo, asi como la Pcl16
de Murcia, exhibieron hifas lisas con pare-
des paralelas. Las excepciones citadas pre-
sentaron hifas irregulares, de aspecto cora-
lino, que bien podrian asimilarse con los de-
nominados hinchamientos hifales (hifal
swellings) coraloides descritos por NEw-
HOOK et al. (1978).
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Fig. 2.—Aspectos de las colonias: a) Cepas aisladas de Toledo y Ciudad Real. b) Cepas aisladas del litoral
mediterrdneo y Valle del Ebro.

El aspecto de las colonias difirié ostensi-
blemente. Mientras las cepas procedentes
de la submeseta sur (Toledo y Ciudad
Real) presentaron un borde irregular y casi
todo el micelio sumergido (Fig. 2a), las res-
tantes mostraron abundante micelio aéreo,
colonias de aspecto radiado y borde regu-
lar (Fig. 2b).

Fig. 3.—Clamidosporas de Phytophthora capsici LEON
producidas por las cepas aisladas de Toledo y Ciudad
Real.

Clamidosporas

Sdlo fueron producidas por todas las ce-
pas de Ciudad Real y Toledo (Fig. 3). En
el resto no fueron observadas ni en cultivos
senescentes de ciento ochenta dias.

Morfologia de los esporangios

En todas las cepas fueron netamente pa-
pilados y pedicelados. En los aislamientos
procedentes de Ciudad Real y Toledo, la
forma predominante fue mas o menos esfé-
rica. Por el contrario, en el resto fueron de
forma variable, pero se presentaron con
mayor abundancia los elipsoides (Figs. 4 a
y b), y ocasionalmente los bipapilados mas
o menos esféricos (Fig. 4c) y con formas
distorsionadas.

Las caracteristicas micrométricas de los
esporangios de todas las cepas monozoos-
péricas se recogen en el Cuadro 2. La com-
paracién entre dos medios de cultivo para
la méxima longitud del esporocisto y la apli-
cacion de un anilisis de la varianza (las me-
didas afectadas con la misma letra no difie-
ren significativamente al nivel del 5 %) po-
nen en evidencia el poco valor de la biome-
tria para el caricter considerado. En el
Cuadro 2 las cepas P2M y P3M no produ-
jeron esporangios en PDA, al igual que Pcl
y Pc13. Sin embargo todas ellas los forma-
ron en medio agar-V8.
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Cuadro 2.—Caracteristicas biométricas de los esporocistos de P. capsici

Cﬁgﬂ Esporangios obtenidos en PDA Wﬁ Emm#;somlm s;-l-ciﬁl de
cepa L/A L* cepa L/A L**
P20M 1,54(0,16) 35,32(0,23)a P8M 1,63(0,15) 34,57(0,18)a
P5M 1,66(0,13) 39,44(0,16)a P14M 1,50(11) 36,11(0,24)a
P25M 1,81(0,18) 41,17(0,22)ab POM 1,57(0,16) 37,23(0,25)ab
P12M 1,57(0,16) 45,17(0,24)abc P20M 1,63(0,15) 38,68(0,26)abc
P8M 2,21(0,15) 51,89(0,20)bed P1IM 1,57(0,12) 40,70(0,18)bcd
P6M 1,99(0,14) 52,12(0,26)bcd P25M 1,58(0,12) 42,22(0,19)cde
P1IM 1,98(0,47) 52,72(0,23)bed PT™M 1,75(0,13) 43,23(0,24)de
P14M 1,80(0,13) 55,87(0,10)cd P3M 1,80(0,15) 43,61(0,17)de
P10M 2,17(0,14) 56,32(0,19)cd P5M 1,86(0,05) 44,17(0,21)de
PIM 1,99(0,25) 57,57(0,24)d P2M 1,75(0,55) 44,26(0,19)de
P4aM 2,29(0,18) 57,97(0,20)d PI2M 1,54(0,13) 45,26(0,28)ef
PIM 2,04(0,16) 58,96(0,13)d PIM 1,75(0,15) 45,46(0,24)ef
POM 2,19(0,18) 60,14(0,20)d P4M 1,88(0,11) 48,52(0,21)fg
P10M 1,63(0,12) 50,23(0,15)g
P6M 1,74(0,12) 50,83(0,15)g

L = longitud en micras.

L/A = longitud/anchura

Entre paréntesis se indica el coeficiente de variacién respecto a la media.
* La minima diferencia significativa al nivel del 5 % es de 12,16 u.

** La minima diferencia significativa al nivel del 5 % es de 4,22 u.

Fig. 4 —Esporangios en Phytophthora capsici LEON:
a) y b) Esporangios més abundantes.
c) Esporangios més o menos esféricos y bipapilados.
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Cuadro 3.—Homeotalismo y heterotalismo en cepas de Phytophthora aisladas de pimiento

Cédigo de aislamiento Lugar de procedencia Tipo de compatibilidad
PhPi2, PhPi3, PhPi4, Almeria Al
PhPi5, PhPi6, PhPi7,

PhPi8, PhPi9, PhPil0,

PhPill, Pcli, Pcl3

PcR1, PcR2, PcR3, PcR4, Ciudad Real A2
PcRS, PcR6, PcR7

Pcl, Pc2, Pc9, Pcl0, Pcl4, Murcia Al
Pc18, Pc19, Pc20, Pc21, Pc22,

Pc23, Pc26, Pc27, Pc28, Pc29,

P20M, P25M

Pcl6 Murcia A2
P12M Milaga Al
PcZ3 Rioja Al
P14M Tarragona Al
PTol, PTo2, PTo3, PTo4, Toledo A2
PToS, PTo6, PTo7

91 Toledo homotilica
PIM, P2M, P3M, P4M, Valencia Al
PS5M, P6M, P7M, P8M,

P9M, P10M, P11M, Pc7

PcZ1, PcZ4, PcZ5 Zaragoza Al

Organos sexuales. Homotalismo
y heterotalismo

Los tipos de compatibilidad genética y el
homotalismo se han detallado en el Cua-
dro 3.

Los anteridios estuvieron siempre en po-
sicién anfigina, y las oosporas fueron ple-
réticas (Fig. 5). En el Cuadro 4 se expresa
el dimensionado de 6rganos sexuales para
las cepas monozoospoéricas. El andlisis es-
tadistico para el didmetro de los oogonios
puso de manifiesto que, al nivel de signifi-
cacién del 5 %, hay diferencias significati-
vas entre medios de cultivo y entre aisla-
mientos. asi como una interaccién entre

ambos, lo que puede dar una idea de su va-
lor taxonémico.

Las temperaturas cardinales

La Figura 6 recoge las curvas correspon-
dientes a tres aislamientos, que de forma
general podrian representar a la totalidad
de los estudiados. La Figura 6 no estaria
completa sin aiiadir algunas precisiones: la
temperatura de 5 °C no permitié el creci-
miento de ninguna cepa pero no fue letal
en ningin caso; por el contrario, 40 °C fue
letal para todos los aislamientos excepto
para PhPil0 (Almeria); Pc20 y Pc23 (Mur-
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Cuadro 4.—Biometria de 6rganos sexuales de P. capsici en dos medios de cultivo

Cédigo Agar extracto de semillas de colza Agar harina de mafz
C‘e’epa Diémetro del Diémetro de Difimetro del Disimetro de
oogonio (u.) la oospora (u.) oogonio (u.) la oospora (u.)
PIM 25,83(0,09) 21,41(0,11) 25,98(0,11) 21,61(0,12)
P2M 26,62(0,08) 22,61(0,11) 25,94(0,10) 21,93(0,12)
P3M 25,64(0,08) 20,69(0,11) 27,89(0,09) 23,68(0,40)
P4aM 23,81(0,09) 19,94(0,10) 25,27(0,09) 21,11(0,11)
PSM 25,57(0,07) 22,04(0,08) 23,51(0,09) 20,32(0,10)
P6M 25,91(0,08) 22,76(0,11) 24,67(0,08) 20,96(0,09)
PIM 24,56(0,08) 20,81(0,09) 23,84(0,09) 20,90(0,10)
P8M 23,21(0,12) 20,50(0,12) 25,19(0,11) 23,09(0,10)
POM 24,67(0,09) 21,14(0,11) 24,22(0,10) 20,51(0,11)
P10M 25,27(0,02) 23,09(0,11) 24,22(0,09) 20,69(0,10)
P11IM 28,04(0,10) 21,74(0,10) 24,44(0,10) 20,81(0,12)
P12M 25,94(0,09) 23,77(0,10) 26,51(0,11) 22,87(0,13)
P14M 27,56(0,10) 23,81(0,11) 23,58(0,07) 19,91(0,09)
P20M 27,86(0,07) 24,59(0,08) 25,19(0,11) 21,63(0,13)
P25M 27,33(0,07) 23,58(0,08) 23,92(0,12) 20,17(0,15)

cia). Un interés mayor present6 el creci-
miento a 35° C, temperatura letal para 2
aislamientos de Murcia, como puede com-
probarse en el Cuadro 5, del que hay que
resaltar la variabilidad expresada para este
carécter por las cepas de Almeria y Mur-
cia. Variabilidad que de alguna manera es-
tuvo presente al ensayar las 15 cepas mo-
nozoosporicas a las temperaturas de 36, 37,
38,39,40,41,42,43y44°Cy2,4,6,8,
10 y 12 h de exposicién. En estas condicio-
nes, a 36, 37 y 38 °C las 15 cepas crecieron
cualquiera que fuese el tiempo de exposi-
¢ién, siendo 44 °C letal para todas ellas. To-
dos los aislamientos tuvieron un desarrollo
apreciable a 42 °C y 2 h, mientras que a
43 °C y 2 h sélo crecieron 4 de ellos tenue-
mente.

Crecimiento en presencia de verde de
malaquita

Las 15 cepas monozoospdricas son un ex-
ponente detallado del comportamiento del
resto. Los resultados se han detallado en el
Cuadro 6.

Cuadro 5.—Crecimientos a 35 °C de cepas
de Phytophthora spp. (9 h. incubacién en

PDA)

A Nimero de cepas que
Almeria 12 10
Ciudad Real 7 7
Murcia 18 11
Milaga 1 1
Rioja 1 1
Tarragona 1 1
Toledo 8 8
Valencia 12 12
Zaragoza 3 3

Cuadro 6.—Nimero de cepas de P. capsici
que crecieron en presencia de verde de
malaquita

Nim. de Concentraciones ensayadas (ppm)

cepas
estudiadas 0,625 1,000 1,250 1,500 2,000 2,125 2,250

15 15 15+ 10 9+ 8+ 1+ O

+Indica que crecieron como méximo en dos repeticiones sobre
cinco.
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Fig. 5.—Organos sexuales de
P. capsici obtenidos en
cruzamientos interespecificos.

DISCUSION Y CONCLUSIONES

La identificacién de los 63 aislamientos
de Phytophthora obtenidos de los pimento-
nales de diferentes regiones espaiolas, ha
evidenciado la afirmacién que se hacia en
la introduccién de este trabajo: la eleccion
entre caracteres taxonémicos vecinos en las
claves no estd siempre fundada sobre crite-
rios enteramente objetivos. Una somera re-
vision de los resultados permite detectar esa
variabilidad en el dimensionado de esporo-
cistos, oogonios y oosporas, en el desarro-
llo a temperaturas extremas o en el creci-
miento en presencia de verde de malaqui-
ta. Sin embargo, una cierta uniformidad en
los resultados permite, con cierta holgura,
afirmar que los pimentonales muestreados
no estdn todos afectados por la misma es-
pecie de Phytophthora, de manera que en
los cultivos de la submeseta sur (Toledo y
Ciudad Real) es Phytophthora parasitica
(sensu TUCKER, 1931, y FrEZz1, 1952) la
que se ha aislado de forma uniforme y ex-
clusiva, con unas caracteristicas bien mar-
cadas: produccién de hinchamientos hifales
coraloides y de clamidosporas, zoosporan-
gios predominantemente casi esféricos y ne-

' \ \
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tamente papilados y anteridios siempre an-
figinos. La poblacién de aislamientos pro-
cedente del Valle del Ebro (Zaragoza y
Rioja) y de la franja costera del Mediterra-
neo (Tarragona, Valencia, Murcia, Alme-
ria y Mélaga), ha presentado un micelio con
hifas de paredes paralelas, ausencia de cla-

" DIAMETRO COLONIAS (mm.)

0 : t : t i :
5 10 15 20 25 30 35 40

TEMPERATURA (°C)
CODIGO AISLAMIENTO
—PhPi9 —Pc7 —PTo4

Fig. 6.—Curvas de crecimiento. Diferentes cepas de
Phytophthora.
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midosporas y de hinchamientos hifales, es-
porocistos predominantemente elipsoides y
papilados y con anteridios netamente anfi-
ginos, caracteres que evocan con nitidez a
Phytophthora capsici.

Esta dualidad de patégenos para un mis-
mo cultivo proporciona un primer enfoque
sobre la validez de la introduccién de la re-
sistencia genética a Phytophthora en pi-
miento.

Los tipos de compatibilidad genética van
a permitir unas reflexiones que acoten, nue-
vamente, el valor de los genes de resisten-
cia. Del Cuadro 3 puede inferirse que la po-
blacion de P. parasitica es de tipo A2, con
cierta tendencia al homotalismo, mientras
que las cepas de P. capsici son, casi unifor-
memente, del tipo Al y parecen fuertemen-
te heterotalicas.

Una primera consecuencia de indole epi-
demiolégica puede extraerse de esta distri-
bucion del heterotalismo en cepas de
Phytophthora que son, potencialmente,
hermafroditas: la conservacién del hongo.
En el caso de P. parasitica parece 16gico
pensar que las clamidosporas posibilitarian
su permanencia en el suelo. Pero no serfa
ésta la unica via, puesto que el homotalis-
mo detectado permitiria una conservacién
a partir de las oosporas; incluso el tipo de
compatibilidad (A2) podria proporcionar
una via para ello, puesto que se ha compro-
bado cémo diferentes cepas heterotalicas
de tipo A2, pertenecientes a distintas espe-
cies, producen oosporas en cultivo puro
bajo el efecto de estimulos diversos. P. cin-
namomi la forma cuando se cultiva en pre-
sencia de raices de aguacate (ZENTMYER,
1952). A este respecto nuestros intentos
para inducir en cepas de P. parasitica y de
P. capsici la formacién de 6rganos sexua-
les, incubandolas en un extracto de raices
de pimiento, han sido infructuosos. Otras
especies pueden formar oosporas en pre-
sencia del hongo del suelo Trichoderma vi-
ride (BRASIER, 1975 a, b). El fungicida clo-
roneb permite la formacién de anteridios y
oogonios de P. capsici (NOON y HICKMAN,
1974). Y, en fin, ciertas cepas pueden dife-
renciar 0Osporas como reaccién a un trau-

matismo miceliar de origen mecénico (REE-
VES y JACKSON, 1974). Estos hechos posi-
bilitan una explicacion a los resultados ob-
tenidos sobre la permanencia en el suelo de
P. parasitica, que alcanza, como minimo, a
12 meses en ausencia de plantas (TELLO,
datos no publicados). Sin embargo, la per-
manencia en los suelos de P. capsici, en au-
sencia de hospedador alguno, no alcanza
més alld de ciento veinte dias (TELLO,
1984). Esta diferencia, aparte la carencia de
clamidosporas, podria ser explicada por el
tipo de compatibilidad Al generalizado
para P. capsici. Tipo de compatibilidad
cuya autofecundacién sélo parece ser de-
sencadenada por la presencia de una cepa
compatible A2 (Boccas, 1978).

La segunda reflexién sobre los tipos de
compatibilidad genética va a girar en torno
a P. capsici, puesto que es para esta espe-
cie para la cual se han introducido genes de
resistencia.

Admitiendo, como parece generalizado,
que Phytophthora tiene un genoma diploi-
de y de manera natural son microorganis-
mos heterocigéticos y heterocaridticos
(ERwIN, 1983), en muchas especies del gé-
nero puede explicarse con cierta facilidad la
aparicién de nuevos patotipos y la hetero-
geneidad hallada en las poblaciones natu-
rales por la realizaci6n del ciclo sexual, gra-
cias a la presencia de los tipos de compati-
bilidad (Al y A2) complementarios. Asi,
SATOUR y BUTLER (1968) obtienen de cru-
zamientos entre cepas de P. capsici, que 33
sobre 55 cultivos monoospéricos no fueron
patdgenos sobre pimiento, cuando se mos-
traron como tales los parentales. O, desde
otro punto de vista, la autofecundacién de
cepas de tipo Al s6lo producen descenden-
cia del mismo tipo de compatibilidad, mien-
tras que las de tipo A2 segregan progenies
de los dos tipos (BoccaAs, 1978). Entonces,
si la poblacién de P. capsici estudiada es
précticamente uniforme en cuanto a su tipo
de compatibilidad, cabria plantearse la pre-
gunta, ;qué fuentes de variacién son espe-
rables en los tipos de compatibilidad A1?
Este planteamiento ha sido matizado para
P. infestans por LE GRAND-PERNOT
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(1986), y estimamos que sus razones sirven
a los propdsitos de este trabajo.

En un genoma haploide, todo cambio en
un caricter fenotipico puede implicar una
modificacién del genotipo. Asi, una muta-
cién, por ejemplo, puede traducirse inme-
diatamente en la aparicién de un nuevo
tipo, que corre el riesgo en la naturaleza de
ser contraseleccionado y eliminado si esa
caracteristica es desfavorable. Por el con-
trario, un genoma diploide puede poner en
reserva, bajo forma de heterocigoto, poten-
cialidades genéticas originales, cualquiera
que sea su forma de introduccién (mutacién
o hibridacién) para expresarlas, eventual-
mente, como respuesta a una modificacién
de la presion de seleccién del medio. Ex-
presioén que hipotéticamente puede hacerse
a partir de los esporangios y de la produc-
cién de 6rganos sexuales por autofecunda-
cién. La condicién multinucleada y el do-
ble origen de los nicleos del esporangio
(migracién nuclear y divisiones mitéticas)
unida a su forma de germinacién, ofertan
dos posibilidades trascendentales para la
epidemiologia. Si la germinacién es directa
(emisi6n de una hifa), ello permitird man-
tener la estructura heterocaridtica de la hifa
de la que procede el zoosporangio; pero si
la germinaci6n es indirecta (diferenciacion
del contenido protoplasmadtico en zoospo-
ras) se asegurara la separacién de diferen-
tes genotipos y aumentar4 la diversidad, ya
que cada corpisculo nadador es portador
de un niicleo (en el caso de P. infestans se
ha comprobado que el 34 % de las zoospo-
ras son binucleadas).

La expresion de la variacién genémica a
partir de los 6rganos sexuales en cepas de
tipo de compatibilidad Al podria razonar-
se de la siguiente manera: en la naturaleza,
la diferenciacién de 6rganos sexuales en ce-
pas de tipo Al puede ser inducida por las
de tipo A2 de cualquier otra especie de
Phytophthora (SAVAGE et al., 1968). En es-
tos cruzamientos interespecificos se produ-
ce, fundamentalmente, una autofecunda-
cién, siendo inviables los hibridos (BocC-
CAS, 1978). Esta posible confrontacién en
los cultivos tiene un importante papel en un

doble sentido: favorecer la recombinacién
genética y ser el origen de formacién de 6r-
ganos de conservacion. Dado que las oos-
poras tienen un nicleo diploide, la fusién
de dos gametos puede dar lugar a un nue-
vo genotipo homocigético a partir de carac-
teres mantenidos en heterocigosis. En P.
infestans se ha demostrado que la expresion
de nuevas virulencias ocurre a partir de los
aislamientos originales (heterotélicos, tipo
de compatibilidad Al). Esta constatacion
explicaria, tal vez, el mantenimiento del po-
der patdégeno de las cepas de P. capsici es-
tudiadas, con el transcurso de los afios.
Asi pues, dada la posibilidad de que en
las poblaciones naturales de Phytophthora
se produzca de forma continua una variabi-
lidad de la patogenicidad mediante meca-
nismos sexuales explicados anteriormente,
estimamos conveniente tratar de averiguar
en qué forma se gobierna genéticamente la
resistencia a dicho patégeno y, de este
modo, poder concretar mas el procedimien-
to a seguir para la introduccién de la resis-
tencia, de forma que se alcancen niveles
aceptables y se mantenga estable con el re-
surgimiento de nuevos patotipos.

INTRODUCCION AL PROBLEMA DE
LA RESISTENCIA A PHYTOPHTHORA
CAPSICI LEON EN PIMIENTO

Dos son los entes a tener en cuenta al
afrontar el problema de la resistencia a en-

fermedades. Por una parte, hay que consi-
derar el huésped y por otra el parasito. Asi
pues, conviene disponer de un conocimien-
to sobre los mecanismos genéticos que in-
tervienen en la resistencia a enfermedades
a la hora de disefiar y ejecutar un progra-
ma de mejora para incorporar la misma a
variedades comerciales que resultan ser
sensibles. Por ello consideramos de interés
esbozar previamente una serie de ideas ba-
sicas, con objeto de facilitar la comprensién
de la genética de la resistencia a enferme-
dades en general.

En la agricultura moderna, la dindmica
de la relacién huésped-parasito es obvia,
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dada la frecuencia con que el parésito su-
pera las resistencias introducidas en los di-
versos cultivos horticolas. La pérdida de re-
sistencia ha venido observdndose desde
1916 (KOMMENDAHL et al., 1970), pero se
precisaron del orden de cuarenta aios has-
ta que este fenémeno comenzara a tenerse
en consideracién. VAN DER PLANK (1963,
1968 y 1975) elabor6 una hipétesis que per-
mitiera dar una explicacién a la dindmica
de la relacién huésped-parasito. Su teoria
fue objeto de una considerable polémica,
dando lugar a opiniones muy divergentes
(NELSON, 1975; ROBINSON, 1976; PARLEV-
LIET y ZADOKS, 1977; PARLEVLIET, 1977).
Basicamente, VAN DER PLANK clasificé en
dos los posibles tipos de resistencia, a sa-
ber: resistencia horizontal y resistencia ver-
tical. La primera de ellas se caracteriza por
la ausencia de interacciones entre varieda-
des del huésped y aislamientos del parasi-
to, estando gobernada por poligenes que le
confieren un caracter inespecifico, si bien
estable. Por el contrario, la resistencia ver-
tical se caracteriza por la presencia de inte-
racciones diferenciales entre los genotipos
del huésped (variedades) y los genotipos
del parasito (aislamientos, cepas, razas, et-
cétera), confiriéndole un caricter especifi-
co aunque inestable.

Sin embargo, NELSON (1975) afirmaba
que las resistencias vertical y horizontal no
son el resultado de la accién de distintos ti-
pos de genes sino mas bien las expresiones
de esos mismos genes en distintas combina-
ciones, llegando a la conclusién de que los
genes de resistencia actian verticalmente
cuando estdn aislados y horizontalmente
cuando se encuentran agrupados.

Las resistencias y las patogenicidades
pueden clasificarse de acuerdo con su nivel
de especificidad tnicamente cuando las po-
blaciones del huésped y del parasito ofre-
cen variabilidad para la resistencia o pato-
genicidad, respectivamente. El nivel de re-
sistencia o de patogenicidad se valorara de
acuerdo con la incidencia de la enfermedad
(% de plantas afectadas), su severidad
(proporcion del area de tejido afectado por
el parasito) u otros criterios de valoracién.

Cuando un nimero de genotipos del
huésped (variedades) son testados frente a
un nimero de genotipos del parasito (aisla-
mientos), la variabilidad genética de los pa-
rdmetros empleados en la valoracion de la
enfermedad puede ser discontinua o conti-
nua. La variabilidad discontinua en la resis-
tencia va asociada a variacion en la patoge-
nicidad, permitiendo la clasificacién de los
cultivares en base a la resistencia que pre-
sentan al aislamiento del patégeno que se
emplee, detectindose una interaccion sig-
nificativa entre cultivares y aislamientos.
Por el contrario, una variacién continua de
la resistencia hace que el ranking de los dis-
tintos cultivares sea en principio el mismo
para los distintos aislamientos, de forma
que la resistencia del huésped varia con in-
dependencia de la patogenicidad del pa-
rasito.

Segiin VAN DER PLANK la accién de la re-
sistencia vertical es reducir la efectividad de
la concentracién de inéculo inicial a partir
de la cual comienza la epidemia y por ende
retrasar el comienzo de la misma, pero que
una vez se manifiesta no se paraliza. Por el
contrario, la resistencia horizontal actia
disminuyendo los efectos de la epidemia
tras haber comenzado la misma. Segin
NELSON (1975), los términos de resistencia
vertical y horizontal no son los mas adecua-
dos, pues ninguno de ellos describe siquie-
ra sucintamente el tipo de respuesta del
huésped inducida por un parisito o la efec-
tividad relativa de la resistencia a diferen-
tes razas del mismo. Por otra parte, los tér-
minos resistencia especifica e inespecifica
puede que no sean universalmente acepta-
dos pero delimitan las respuestas del hués-
ped. La resistencia especifica es absoluta-
mente efectiva frente a una o mas razas de
un patégeno y totalmente ineficaz frente a
otras razas. La expresion de este tipo de re-
sistencia es en la forma de hipersensibilidad
a la raza o razas frente a ias que dicha re-
sistencia es eficaz, evitando que se produz-
ca la infeccién. Genéticamente, este tipo de
resistencia se comporta como un caréacter
monogénico dominante y por consiguiente
facilmente manejable desde este punto de
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vista. La incapacidad de las razas de un pa-
tégeno para superar la resistencia especifi-
ca es generalmente un cardcter dominante,
mientras que la capacidad para superarla es
recesiva. El hecho de que la resistencia es-
pecifica se verifica inicamente cuando se
produce la interaccién entre un huésped re-
sistente y un parasito incapacitado para ata-
carlo, dio lugar a que FLOR (1955, 1971)
propusiera la teoria de gen a gen, segtn la
cual para cada gen de resistencia especifica
en el huésped existe un gen especifico en el
patégeno que condiciona la capacidad de
superar esa resistencia o incapacidad de
afectar al huésped. Sin embargo, el tnico
criterio para explicar la resistencia especifi-
ca segin NELSON (1978) se basard en la
reaccién diferencial que se produce frente
a distintas razas.

Se admite de forma general, que cual-
quier tipo de resistencia especifica puede
verse mermado cuando aparecen nuevas ra-
zas con nuevas posibilidades de atacar y que
surgen por mutacion, heterocariosis o re-
combinacién genética. Basta un sencillo
cambio en la dotacién génica del patégeno
para superar el efecto de un gen de re-
sistencia.

La resistencia inespecifica, por el contra-
rio, viene determinada normalmente por la
accién conjunta de varios genes. Su natu-
raleza poligénica es posiblemente la razén
de su relativa estabilidad por prolongados
periodos de tiempo ya que es menos pro-
bable que surjan nuevas razas con la estruc-
tura genética necesaria para superar dicha
resistencia, pues seria preciso que tuvieran
lugar varios cambios en la dotacién génica
del patégeno para superar una resistencia
que es poligénica por naturaleza. La esta-
bilidad de este tipo de resistencia se basa
en las probabilidades de que se sucedan una
serie de cambios en el patégeno. La pérdi-
da de la resistencia inespecifica normalmen-
te es gradual y raramente completa.

Las resistencias valoradas cualitativa-
mente, como es el caso de los efectos espe-
cificos de razas del parasito, pueden expre-
sarse mediante proporciones sencillas. No
ocurre asi cuando la resistencia se valora

cuantitativamente, resultando mas dificil la
interpretacién en términos genéticos. Sepa-
rar o diferenciar claramente efectos de tipo
vertical y de tipo horizontal resulta facil
unicamente cuando dos o mds genes del
huésped y dos o mds genes del pardsito con
efectos mayores repercuten en la interac-
cién entre ambos entes. Con tan sélo un
gen en el huésped y en el parésito no pue-
den hacerse distinciones. Cuando se trata

de genes menores, los efectos diferenciales
no pueden distinguirse del error, debido a

su pequefia magnitud.

PARLEVLIET y ZADOKS (1977) llegaron a
la conclusién de que todos los genes de re-
sistencia de la poblacién huésped y de agre-
sividad en la poblacién del parasito consti-
tuyen un sistema integrado. Genes mayo-
res y menores de resistencia interaccionan
siguiendo la teoria de gen a gen con genes
mayores y menores de agresividad, de for-
ma que se pueden detectar facilmente las
interacciones huésped-pardsito cuando sélo
unos pocos genes actdan, correspondiéndo-
se con una situacién de resistencia vertical
o especifica. En el caso de que sean muchos
los genes con pequerfios efectos los que con-
dicionen conjuntamente el sistema resisten-
cia/patogenidad, resulta dificil separar las
interacciones diferenciales de los errores
experimentales, correspondiéndose con
una situacién de resistencia horizontal o
inespecifica.

Varios autores han realizado una revisién
completa sobre la herencia de la resistencia
de la planta huésped a los agentes patdge-
nos (HOOKER y SAXENA, 1971; PERSON y
SINDHU, 1971; SIMONS, 1972; DAY, 1974;
EENINK, 1976; NELSON, 1978). Un examen
detenido de dichas revisiones permite afir-
mar que la resistencia a enfermedades pue-
de estar controlada por un nimero indefi-
nido de genes cuyos efectos pueden ser des-
de muy notables hasta minimos y que los
genes de resistencia pueden interaccionar
entre si ya sea de forma aditiva o epistati-
ca. La resistencia vertical se hereda a tra-
vés de oligogenes o genes mayores con efec-
tos especificos gracias a los cuales se pue-
den diferenciar distintos genes de agresivi-
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dad en el patégeno. Por el contrario, la ge-
nética de la resistencia horizontal es mads
compleja, pudiéndose explicar por dos mo-
tivos: 1) cuando los genes del huésped no
actdan segtin la teoria de gen a gen con los
genes del parasito, no existiendo interaccio-
nes diferenciales (VAN DER PLANK, 1975,
1978; PARLEVLIET y ZADOKS, 1977); 2)
cuando varios o un nimero elevado de ge-
nes de la poblacién huésped, cada uno con-
tribuyendo en una pequefia magnitud, ac-
tdan de acuerdo con la teoria de gen a gen
con un nimero similar de genes en la po-
blacién del parasito, produciendo una inte-
raccién indetectable pero cuyo efecto con-
junto aparentemente es similar al de la re-
sistencia horizontal (PARLEVLIET y ZA-
DOKS, 1977). Estos mismos autores afirman
que la resistencia poligénica se correspon-

de con una de tipo horizontal, independien-
temente de que los genes implicados ope-

ren segun la teoria de gen a gen o no.

En resumen, supuesto que se cumpla la
teoria de gen a gen propuesta por FLOR
(1955), las resistencias vertical y horizontal
corresponderian a los dos extremos de una
distribucién continua. Si son pocos los ge-
nes operativos, aportando cada uno un
efecto especifico, las interacciones hués-
ped-pardsito son facilmente detectables y el
resultado es una resistencia tipo vertical. A
medida que aumenta el nimero de genes
implicados, siendo el grado de aportacién
de resistencia distinto (en unos mayor que
en otros), las interacciones diferenciales
son mas dificiles de detectar y el resultado
final es una combinacién de resistencias
vertical y horizontal. Finalmente, si son nu-
merosos los genes con efectos pequefios
cada uno, dichas interacciones no podrin
detectarse y la resistencia predominante
sera de tipo horizontal o poligénica.

Cinéndonos al caso que nos ocupa, es de-
cir, a tratar de conocer los efectos genéti-
cos que regulan la resistencia a Phytopht-
hora capsici L. en pimiento, varias fueron
las etapas que constituyeron el estudio, pu-
diéndoles resumir en las siguientes:

1.2) Valoracién de la resistencia a P.
capsici L. de lineas comerciales supuesta-

mente resistentes y posterior seleccion de
aquellas que ofrecieran mejores resultados
frente a las cepas aisladas en la prospec-
cién.

2.*) Hibridacién de lineas locales de
carne gruesa (pimientos valencianos) y al-
tamente sensibles a Phytophthora con las
selecciones verificadas en la primera fase,
seguida de las pruebas de resistencia en ca-
mara climatizada frente a la cepa mds agre-
siva, asf como de una valoracién en campo
de la totalidad del material vegetal, cultiva-
do al aire libre en una parcela contaminada
de Phytophthora capsici L.

3.) Cruzamiento miiltiple entre las li-
neas seleccionadas en la primera fase y pos-
terior obtencion de todos los hibridos tres
vias posibles con objeto de poder averiguar
la naturaleza genética de la resistencia a
Phytophthora capsici.

4.*) Valoracion de la resistencia de todo
el material vegetal obtenido en la tercera
etapa (42 hibridos simples y 105 hibridos
tres vias) frente a tres cepas representativas
de una agresividad alta, media y baja,
respectivamente.

5.*) Valoracién de la resistencia de una
muestra del material vegetal indicado en el
apartado anterior en una parcela cuyo ana-
lisis micoldgico del suelo confirmé la pre-
sencia de Phytophthora capsici LEON.

VALORACION DE LA RESISTENCIA
A PHYTOPHTHORA CAPSICI LEON
EN DIEZ LINEAS DE PIMIENTO
SUPUESTAMENTE RESISTENTES

La progresiva obtencién por varios inves-
tigadores de lineas de pimiento que las han
caracterizado como portadoras de genes de
resistencia a Phytophthora capsici, junto
con la elevada incidencia que este hongo ha
tenido en el cultivo de pimiento en zonas
tradicionalmente productoras del mismo
con diversos destinos, hicieron que consi-
derdsemos de sumo interés realizar las
pruebas pertinentes de resistencia de estas
nuevas lineas frente a las distintas cepas ais-
ladas en la prospeccion.
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MATERIALES EMPLEADOS
Material criptogdmico

La eleccién de cepas a incluir en este es-
tudio consistié en separar aquellas proce-
dentes de plantas de pimiento de las del res-
to detectadas en otros cultivos incluidos en
la misma prospeccion, tales como berenje-
na, fresa, clavel, tomate y sandia. El total
de cepas fue de 15, cuyo cédigo y proce-
dencia fueron los siguientes:

Cuadro 7
acnsﬁdal::e::xl) Procedencia
PIM Beniparrell (Valencia)
P2M Beniparrell (Valencia)
P3M Beniparrell (Valencia)
P4aM Benifay6 (Valencia)
P5M Perell6 (Valencia)
P6M Moncada (Valencia)
PM Valencia
P8M Cércer (Valencia)
P9M Tabernes de Valldigna (Valencia)
P10OM Masalavés (Valencia)
P11M L’Alcudia (Valencia)
P12M Mayora (Maélaga)
P14M Casas de Alcanar (Tarragona)
P20M Beniel (Murcia)
P25M Mazarr6én (Murcia)
Material vegetal

Las lineas comerciales supuestamente re-
sistentes que se incluyeron para ser testa-
das fueron 10. Ademas se considerd un tes-
tigo como base de comparacion, siendo el
mismo la linea Yolo Wonder, que, como es
sabido, resulta altamente sensible a
Phytophthora capsici. Dichas lineas fueron
las Phyo 636, Smith 3, Smith 4, Smith 5, Mi-
rasol 810-3, Linea 29, Jalopefio 163-3, Giie-
ro 517-1, Tipo Ancho 187-1-6 y Bola.

METODOLOGIA

Para proceder al testaje de cada una de
las lineas y conocer su reaccion ante cada

cepa, se sembraron un total de 200 semillas
de cada linea en jiffys que contenian una
mezcla de turba y arena previamente desin-
fectada al vapor (80-90 °C durante 1 hora).
Dichos jiffys se dispusieron en bancadas en
un invernadero a temperatura que oscilaba
entre 18° y 25 °C. El trasplante a maceta
con la misma mezcla de suelo se realizé
cuando la plantula disponia de 2-3 hojas
verdaderas, permaneciendo en el inverna-
dero hasta el estado fenoldgico de primer
bot6n floral (Fig. 8a). En ese momento se
escogian 160 plantas de cada linea, que se
ajustaran lo mas posible al estado fenoldgi-
co antes citado. Dicho nimero de plantas
se distribuy6 en 16 grupos de 10 plantas con
objeto de asignar cada grupo a cada cepay
un grupo testigo, introduciéndolas en cdma-
ra semiclimatizada con ciclo de dia y noche
(14 horas luz y 3.000 a 4.000 lux) a una tem-
peratura de 22° + 1 °C y una humedad re-
lativa entre el 50-60 %.

Para el mantenimiento de las plantas en
invernadero, el abonado aplicado en el se-
millero estuvo en funcién de la época del
afio en que se realiz la plantacién, pues la
frecuencia de riego era mayor cuando las
temperaturas ambientales ascendian, requi-
riendo un mayor nimero de aplicaciones
hasta que eran trasplantadas a maceta. Las
dosis empleadas vienen expresadas por me-
tro cuadrado de superficie.

El riego fue frecuente, como asi lo de-
muestran el nimero de aplicaciones y el su-

Cuadro 8

Niimero de aplicaciones

Componentes
5 10

Complejo 10-10-10
Nitrato célcico
Nitrato potasico
Sulfato magnésico
Bundolin-Mg
Bundolin-Zn
Bundolin-Mn
Quelato de hierro

9,00 cc./m? 4,50 cc./m?
20,40 g./m? 10,20 g./m?
12,50 g./m* 6,25 g./m*
3,10 g./m* 1,54 g./m*
40,59 g./m? 20,30 g./m?
0,16 g:/m*> 0,08 g./m?
0,25 g./m*> 0,13 g./m?
0,24 g./m*> 0,12 g./m?

Foliboro 0,22 g./m* 0,11 g./m?
Bundolin-Ca 54,82 g./m? 27,41 g./m?
Bundolin-AZ 0,20 g./m*> 0,10 g./m?
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ficiente en cantidad de agua para que el se-
millero mantuviera el tempero 6ptimo.

El abonado en las primeras fases de cre-
cimiento para las plantas, una vez tras-
plantadas a maceta con sustrato a base de
turba y arena desinfectadas, fue el si-
guiente:

Sulfato magnésico ................. 8,5¢g.
Nitrato potasico...........c..ceu. 85g.
Fosfato monoaménico............ 8,5¢g.
Nutrel (complejo de micro-
elementos) .......ccooveeeunieeiinanaen. 80g.
Quelatode Cal...................... 45 g.

Esta mezcla se disolvia en 10 litros de
agua desionizada y se utilizaba para 100 ma-
cetas, empleando 100 cc./maceta, regdndo-
las diariamente.

Las plantas en maceta se dispusieron en
bancadas dentro del invernadero a una tem-
peratura que oscilaba igualmente entre 18
y 25 °C hasta el momento de trasladarlas a
la cdmara climatizada para someterlas a las
pruebas de resistencia a P. capsici.

Para la caracterizacién de las cepas e ino-
culacién sobre las distintas lineas anterior-
mente citadas, se partié de un cultivo mo-
noosporico, con el fin de garantizar la uni-
formidad del material criptogdmico. Los
aislamientos se sembraron en medio de cul-
tivo PDA (patata-glucosa agarizado). La
composicién del medio era a base de 250 g.
de patata y 20 g. de D-glucosa, completan-
do hasta un litro con agua destilada. Para
su preparacion se lavaban las patatas y se
cortaban en pequefios trozos sin pelar. Es-
tos se introducen en una olla con el agua,
calentando una hora a 60 °C. Transcurrido
este tiempo, se filtra el caldo resultante a
través de cuatro pafos de muselina, ajus-
tando el pH a 6,2. Una vez vertido en los
recipientes definitivos y afiadido el agar
(17 g.), se procede a la esterilizacién por
autoclave a 120 °C durante veinte minutos
y se introducian en estufa a la temperatura
de 23 + 1 °C durante siete dias, tras haber
sembrado los aislamientos.

Las pruebas de resistencia se hicieron
frente a cada cepa individualmente, con ob-

jeto de facilitar la diferenciacién entre las
resistencias de tipo horizontal y vertical, ya
que una mezcla de los aislamientos dificul-
taria e incluso imposibilitaria tal diferencia-
ciéon (PARLEVLIET, 1983).

Como método de inoculacién a emplear
se sigui6 el propuesto por POCHARD et al.
(1976) por su posibilidad de cuantificacién,
permitiendo conocer en cualquier momen-
to a partir del de la inoculacién la progre-
sién de la infeccion en cada planta. El ni-
mero de plantas testadas frente a cada ais-
lamiento fue de diez. El método se conoce
habitualmente como el de decapitacion,
consistiendo en seccionar transversalmente
el tallo de la planta por encima de la sexta
o séptima hoja verdadera una vez alcanza-
do el estado fenolégico de diferenciacion
del primer botén floral (Fig. 8b). A conti-
nuacién se extrae un disco de cuatro mm.
de didmetro del medio agarizado de cultivo
del hongo (Fig. 7) y se coloca en la seccién
transversal practicada (Fig. 8c) para, segui-
damente, cubrir con papel de aluminio tan-
to la seccién como la porcién de tallo proxi-
ma al drea seccionada (Fig. 8d), con obje-
to de evitar su posible desecacién por ac-
cién de la circulacién forzada de aire en la
cdmara climatizada. Transcurridos nueve
dias cabe esperar que las plantas sensibles
hayan muerto por el progresivo avance de
la infeccién a lo largo del tallo, mientras
que las plantas resistentes tienen lesiones
necrosadas reducidas (Fig. 9), siendo capa-
ces de rebrotar y ser definitivamente re-
sistentes.

La principal razén por la que las plantas
se testan una vez alcanzado el estado feno-
16gico de primer botdn floral se debe a que
la resistencia no se manifiesta plenamente
hasta que las plantas hayan alcanzado un
desarrollo préximo al estado adulto, ya que
decapitarlas cuando son mas jévenes con-
duciria a la destruccién de una parte del
material resistente (GIL, 1988). Por otra
parte, el hongo es capaz de invadir tejidos
en plantas portadoras de genes de resisten-
cia hasta que haya transcurrido el tiempo
necesario (3-4 dias) para que los mecanis-
mos responsables de la resistencia actien
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por induccién del parésito y sean efectivos
(MOLOT y MAs, 1983).

Para estudiar la dindmica o progreso de
la infeccién, se realizaron un total de 3 lec-
turas correspondiéndose con el 3.°, 6.°y 9.°
dia después de inocular, ya que a partir del
noveno dia por regla general las plantas de
la linea testigo (Yolo Wonder) quedaban
totalmente necrosadas. Las medidas de las
sucesivas lecturas se expresaron en milime-
tros con una apreciacién de *1 mm. Este
método tiene la ventaja de proporcionar
unos datos de naturaleza cuantitativa ya
que se miden caracteres métricos como son
la longitud de tallo afectado por la infec-
cion o la extension de la necrosis, con lo
que se facilita el posterior andlisis estadis-
tico de los mismos.

El diseiio estadistico empleado se corres-
ponde con un factorial en el que se inclu-
yen tres factores fijos, a saber: cepas (C),
lineas (L) y tiempo (T). El modelo es el
siguiente:
Yu=u+C+L+CL; + T, + CT, +

+ LT, + ei'jk,
donde
i=1lal5;j=1lall;k=1a3;
yl=1a30

Fig. 7.—Medio agarizado
de cultivo del hongo.

Dado que en la prueba de resistencia se
incluyeron diversas lineas que cabria espe-
rar que ofrecieran diferencias en cuanto a
resistencia y cepas que difirieran en cuanto
a agresividad, se procedi6 a realizar un test
de comparacién miiltiple de acuerdo con el
criterio establecido por Newman-Keuls. El
proceso de datos, trazado de gréficas y ana-
lisis estadisticos se llevaron a cabo median-
te la utilizacién de un sistema PC-640 A
tipo compatible IBM.

RESULTADOS Y DISCUSION

El comportamiento de las diez lineas y
del testigo en las pruebas de valoracion de
la resistencia frente a las 15 cepas de
Phytophthora capsici L. queda reflejado en
la Figura 10. Un somero examen de estos
resultados permite presumir que existen di-

Fig. 8.—Inoculacién por decapitacién. Operaciones:

a) Estado de desarrollo de la planta antes de la
inoculacién.
b) Seccién del tallo efectuada al nivel de la 6.*-7.* hojas
para su inoculacién.
¢) Disco colocado en la seccién transversal del tallo.
d) Encubrimiento del disco y sorcién del tallo con
papel aluminio.
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Fig. 9.—Necrosis del tallo producida por el avance
del hongo.

ferencias entre lineas en cuanto a su nivel
medio de resistencia, siendo unas mas re-
sistentes que otras y, en general, mas resis-
tentes que el testigo (Yolo Wonder). Por
otra parte, el nivel de resistencia que cada
linea ofrece frente a cada cepa en particu-
lar es distinto, de forma que parece poder-
se detectar una interaccién diferencial en-
tre lineas y cepas.

Como cabria esperar, el nivel medio en
que las distintas cepas afectan al material
vegetal testado no es el mismo, dando a en-
tender que existen diferencias entre cepas
en cuanto a la agresividad que caracteriza
a cada una de ellas.

Finalmente, el avance de la infeccion, va-
lorado mediante las lecturas realizadas al
tercer, sexto y noveno dias después de la
inoculacién, difiere entre cepas asi como
entre las distintas lineas.

Todo ello son meras apreciaciones que
pueden extraerse de un andlisis de valores
medios que queda plasmado en unas grafi-
cas. El dnico modo de poder constatarlas
es mediante el examen de resultados pro-
porcionados por un anilisis de la varianza
que se corresponda con el modelo estadis-

tico expuesto en la seccion de métodos. Los
resultados de dicho andlisis se correspon-
den con los indicados en el Cuadro 9.

Cuadro 9.—Anlisis de la varianza segiin
el diseno factorial de 15 X 11 X 3.

Origen de la Grados de Cuadrado
variabilidad libertad medio
Modelo: 214 2.005,090 *
Cepas 14 1.000,057 *
Lineas 10 15.660,988 *
Tiempos 2 96.973,175 *
Cepas x Lineas 140 113,826 *
Cepas X Tiempos 28 81,253 *
Lineas % Tiempos 20 2.316,075 *
ERtoLcucaviissaiming 280 19,361

* Valores significativos al nivel de significacion del 1 %.

De los resultados contenidos en el Cua-
dro 9 se deduce que existen unas diferen-
cias altamente significativas entre cepas, li-
neas y tiempos. Ello indica en primer lugar
que existe un distinto grado de agresividad
entre las cepas, al propio tiempo que dis-
tintos niveles de resistencia por parte de las
lineas consideradas en el estudio. Sin em- -
bargo hay que poner de manifiesto que nin-
guna de las 10 lineas supuestamente resis-
tentes ofrecieron un nivel de resistencia to-
tal frente a cualquiera de las 15 cepas en las
condiciones ambientales citadas en la sec-
cién de métodos, basandose esta afirmacion
en el hecho de que las plantas testigo de
cada lfnea sin inocular no sufrieron dafio al-
guno. Esta observacién coincide con la afir-
macion hecha por POCHARD y CHAMBONN-
ET (1972) en el sentido de que no habian
detectado ningtin caso en el que se diera
una resistencia total sino solamente algunas
formas de tolerancia que se daban en plan-
tas en estado adulto cultivadas al aire libre.
Con ello se da a entender que existe una
componente horizontal poligénica, circuns-
tancia que ya apuntaron POCHARD y DAU-
BEZE (1980) en sus estudios sobre la resis-
tencia a P. capsici en la linea PM217, asi
como por BARTUAL y CAMPOS (1984).

Por otra parte, el anélisis estadistico de-
tecta una interaccion significativa entre ce-
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Fig. 10.—Progresi6n de la infeccién experimentada a los tres, seis y nueve dias, tras la inoculacién por
decapitacién en cada una de las 10 lineas y en el testigo con cada una de las 15 cepas.
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pas y lineas. La interpretacién de este he-
cho es que la resistencia que ofrecen las dis-
tintas lineas frente a una cepa determinada
no es la misma o que el grado de agresivi-
dad de las distintas cepas no es el mismo
para una determinada linea. Ello equivale
a afirmar que se detecta una interaccién di-
ferencial entre aislamientos y lineas, coin-
cidiendo con los resultados obtenidos por
POLACH y WEBSTER (1972), REDONDO
(1974), REIFSCHNEIDER et al. (1986b) y GIL
(1988). Estos resultados nos permiten afir-
mar de forma mds contundente que existe
una componente de naturaleza vertical o es-
pecifica en la resistencia. Nos encontramos,
pues, en condiciones de reforzar la posibi-
lidad que vislumbraban CLERJEAU, PITRAT
y NOURRISEAU (1976) en el sentido de que
la resistencia a P. capsici en pimiento se tra-
tara de una combinacién de resistencias de
tipo horizontal (poligénica o inespecifica) y
vertical (oligogénica o especifica).

En el mismo anélisis se detecta una inte-
raccion significativa entre cepas y tiempo
asi como entre lineas y tiempo. La interpre-
tacién o significado de dicha interaccién en
el primer caso es de que, transcurrido un
tiempo determinado tras la inoculacién, el
progreso medio de la infeccién producida
por cada cepa no es similar, avanzando
unas mds rapidamente que otras, si tene-
mos en cuenta globalmente las diferentes li-
neas. En el caso de interaccion entre lineas
y tiempo, el significado es de que trans-
currido un tiempo determinado el progreso
medio de la infecciéon no es similar para
cada linea, teniendo en cuenta conjunta-
mente las 15 cepas, de forma que el avance
medio de la infeccién es mds rdpido en unas
lineas que en otras con el tiempo.

Con objeto de poder establecer una cla-
sificacién de las 15 cepas en base a su agre-
sividad, se procedié a la realizacién de la
correspondiente prueba de comparacién
miiltiple de acuerdo con los criterios de
NEWMAN-KEULS, cuyos resultados figuran
en el Cuadro 10.

Previamente a realizar la prueba de com-
paracion miiltiple entre las once lineas con-
sideramos necesario la comparacién entre

Cuadro 10.—Test de comparacién miiltiple
entre las 15 cepas

Cepa Media

P14M 50,12 A

P 9M 49,03 A B

P20M 48,56 A B C

P1IM 47,14 B C D

P ™ 46,00 C D

P 5M 45,86 C D

P12M 4491 D

P1OM 44,35 D E

P 2M 44,30 D E

P 8M 41,83 E

P 6M 41,77 E

P IM 36,38 F

P 3M 35,90 F
P25SM 34,51 F G
P 4M 33,22 G

— Nivel de significacién empleado a = 5 %.
— Valores medios con alguna letra en comiin no son significati-
vamente diferentes.

la respuesta de las 10 lineas supuestamente
resistentes frente a la testigo o control
(Yold Wonder). Para ello, recurrimos al
test propuesto por DUNNET (1955), que
permite este tipo de comparacién de varios
tratamientos frente a un control. La mini-
ma diferencia calculada por este procedi-
miento resultd ser de 2.273 (o = 5 %), por
lo que todas las lineas resultaron ser signi-
ficativamente mads resistentes que la testigo
a dicho nivel de significacion.

Seguidamente se procedi6é a la realiza-
cién de la prueba de comparacién miiltiple
entre las 11 lineas incluyendo la testigo, ya
que la precision del test segin el criterio de
NEWMAN-KEULS no se ve afectada por di-
cha inclusién. Los resultados quedan refle-
jados en el Cuadro 11.

Si examinamos los resultados correspon-
dientes al Cuadro 10, podemos constatar
que las cepas difieren significativamente en
cuanto a agresividad, permitiéndonos esco-
ger, para las pruebas que se realizardn en
las fases posteriores a este primer estudio,
tres cepas representativas de una agresivi-
dad pequena, media y alta como pudieran
ser las P4AM, P10M y P20M, respectivamen-
te. Entre las cepas mds agresivas figuran la
P14M, P20M y P11M de origen en Tarra-
gona, Murcia y Valencia, dando a entender
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Cuadro 11.—Test de comparacién miiltiple
entre lineas

Linea Media
Yolo Wonder 66,16 A
Giiero 63,64 B
Tipo Ancho 59,45 C
Smith 4 55,15 D
Bola 49,74 E
Smith 3 49,45 E
Jalopefio 42,40 F
Linea 29 28,76 G
Phyo 636 27,10 G
Mirasol 17,02 H
Smith 5 13,31 1

Nivel de significacién a= 5 %.
Valores medios con alguna letra en comin no son significativa-
mente diferentes.

que se encuentran cepas que tienen alta in-
cidencia sobre el cultivo con independencia
de la zona de que se trate. Del mismo
modo, los resultados obtenidos en la prue-
ba de comparacién miiltiple entre lineas
(Cuadro 11) nos permiten identificar aque-
llas que ofrecieron un mayor nivel medio
de resistencia (menor lectura) para acome-
ter las fases sucesivas que se planificaron.
Las lineas seleccionadas fueron las cuatro
primeras, es decir, la «Smith 5», «Mirasol»,
«Phyo 636» y «Linea 29» en un principio.
Con posterioridad a la fecha de iniciacién
de este estudio, se obtuvieron y se libera-
ron una serie de nuevas lineas calificadas
como altamente resistentes, tales como la
«Serrano Criollo de Morelos», «P51» vy
«PM217». Dadas sus caracteristicas, se in-
cluyeron en el cruzamiento multiple entre
las lineas mds resistentes con objeto de es-
timar los efectos genéticos que afectan a la
resistencia a Phytophthora capsici.

CONCLUSIONES

1. Las pruebas de valoracién de la re-
sistencia de diez lineas supuestamente re-
sistentes frente a 15 cepas aisladas en la
franja costera mediterrdnea, indican que
ninguna de las lineas fue totalmente resis-
tente a cualquiera de las cepas, por lo que
cabe sospechar que existe una componente

horizontal o inespecifica de dicha resisten-
cia de carécter poligénico.

2. El andlisis estadistico detecté un
efecto significativo de interaccion diferen-
cial entre cepas y lineas, dando a entender
con ello la existencia de una componente
vertical o especifica de dicha resistencia de
cardcter oligogénico.

3. Las pruebas de comparacién milti-
ple permitieron establecer una clasificacion
de las cepas en base a su agresividad y de-
tectar las diferencias que pudieran existir
entre las mismas, asi como ordenar las li-
neas de acuerdo con su nivel medio de re-
sistencia y concretar cuiles son realmente
las mas resistentes, facilitando asi la selec-
cién de las mismas para posteriores es-
tudios.

HIBRIDACION DE LAS LINEAS
LOCALES DE PIMIENTO DE CARNE
GRUESA (PIMIENTOS VALENCIANOS)
ALTAMENTE SENSIBLES A
PHYTOPHTHORA CAPSICI, CON
LAS LINEAS SELECCIONADAS
COMO MAS RESISTENTES

Esta fase del estudio puede considerarse
como una primera etapa del analisis de los
efectos genéticos que rigen la resistencia del
pimiento a Phytophthora capsici. A este
respecto, KIMBLE y GROGAN (1960) fueron
quienes iniciaron los primeros estudios, em-
pleando como material de ensayo diversas
introducciones pertenecientes a diferentes
especies de Capsicum y llegando a la con-
clusién de que ofrecian resistencias parcia-
les. Entre ellas fue la PI 201.234 la que pre-
senté un mayor nivel de resistencia, tratan-
dose de un Capsicum annuum del tipo pi-
miento Cayenne procedente de América
Central. SMITH et al. (1967) estudiaron este
mismo material, al que codificaron con el
namero 493, llegando a la conclusién de
que la resistencia frente a los aislamientos
americanos de P. capsici estaba controlada
por un gen mayor dominante en algunas li-
neas (493.1 y 493.4) y por dos genes domi-
nantes independientes en otras (493.2). La
linea 493.1 fue registrada posteriormente
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en Francia con la denominacién PM217. Se-
glin POCHARD (1966), la resistencia que
ofrecié este material fue suficiente en plan-
taciones al aire libre aunque no absoluta.
En un intento por transferir la resistencia a
variedades de carne gruesa tales como Yolo
Wonder, POCHARD y CHAMBONNET (1972)
emplearon el método de mejora por retro-
cruzamiento, deduciendo que se trataba de
un caricter con dominancia parcial y de he-
rencia compleja, apuntando la posibilidad
de que al menos dos o tres genes intervi-
nieran en el control de la resistencia. Pos-
teriormente, GIL (1988) afirmaba que se
trataba de un caracter gobernado al menos
por tres genes con efectos aditivos, pudién-
dose considerar como un carécter poligéni-
co, reafirmando la hipétesis ya expuesta
por BARTUAL y CampOs (1984). Desde
1981 hemos venido realizando hibridacio-
nes entre material altamente sensible a
Phytophthora capsici, como eran las varie-
dades locales de pimiento de carne gruesa
(la mayoria de tipo tres-cuatro cantos) y las
cuatro lineas que fueron seleccionadas en la
primera etapa en virtud de su nivel medio
de resistencia (Phyo 636, Smith 5, Mirasol
810-3 y Linea 29).

MATERIALES EMPLEADOS

Material vegetal

Como indicibamos anteriormente, se
emplearon variedades locales de carne
gruesa en un nimero total de siete que fue-
ron proporcionadas por el Centro de Inves-
tigaciéon Agraria de la Comunidad Auténo-
ma de Murcia y que tienen como caracte-
ristica en comiin su alta sensibilidad a P.
capsici. Estas fueron las siguientes:

Linea Cadigo
Pimiento valenciano de 3-4 Cantos P32
Valenciano largo y precoz P33
Valenciano de Almusafes P34
Valenciano de Benisan6 P35
Valenciano de Benifay6 P36
Valenciano de Silla P37
Valenciano de Carcagente P38

El cédigo resenado corresponde al de la
numeracion de las distintas variedades que
componian nuestra coleccién de lineas de
pimiento en el IVIA en 1980.

Por otra parte, las cuatro lineas seleccio-
nadas como parentales donantes de los ge-
nes de resistencia en la primera etapa fue-
ron las Phyo 636, Smith 5, Mirasol 810-3 y
Linea 29, que igualmente fueron proporcio-
nadas por el Centro de Investigaciéon Agra-
ria de Murcia. El total de hibridos obteni-
dos ascendi6 a 28.

El abonado en las distintas fases de cre-
cimiento de las plantas en semillero y ma-
ceta fue el mismo que el expuesto en el ca-
pitulo anterior.

Material criptogamico

La cepa que se escogié para realizar las
correspondientes pruebas de resistencia en
camara climatizada fue la P20M, que, re-
cuérdese, resulté ser una de las de mayor
agresividad de la serie de 15 que fueron ais-
ladas en los trabajos de la prospeccién a lo
largo de la franja costera mediterranea.

METODOLOGIA

Las hibridaciones se realizaron emplean-
do como madre las lineas locales y como pa-
dres las lineas seleccionadas como maés re-
sistentes. De cada linea tipo valenciano se
escogieron 12 plantas, destinando grupos
integrados por tres plantas para ser cruza-
dos por cada padre. El total de plantas uti-
lizadas como macho por cada linea selec-
cionada fue de 12.

El procedimiento empleado para llevar a
cabo las hibridaciones consistia en realizar
manualmente la castracién de la flor de la
planta que iba a actuar como hembra me-
diante unas pinzas, halldndose la flor en un
estado en el que el céliz no hubiera permi-
tido todavia la apertura de la misma para,
de este modo, tener la completa seguridad
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de que no se habia autofecundado. Una vez
realizada la castracion, se extraia el polen
de una planta de la linea que tuviera que ac-
tuar como macho mediante el empleo de
una lanceta que se introducia por el pliegue
de separacién de las tecas para, seguida-
mente, depositarlo sobre el estigma de la
flor castrada y envolverla a continuacién
con un papel de celo adhesivo que evitara
el contacto con cualquier polen de otra pro-
cedencia. Los utensilios empleados se lava-
ban con alcohol de 96° antes de realizar la
siguiente hibridacién. Transcurridos unos
treinta dias se podia observar el comienzo
del desarrollo del fruto y el ennegrecimien-
to del estigma, procediéndose en ese mo-
mento a la eliminacién del papel adhesivo.
Una vez alcanzada la madurez del fruto, to-
mando como referencia que todo €l mostra-
ra un color rojizo externamente y la carne
comenzara a reblandecerse, se cosechaban
los frutos y se extraian sus semillas. Esta se-
milla es la que se utilizaria en la plantacién
en semilleros para someter las plantas de
los hibridos obtenidos a las pruebas de
resistencia.

Los test de resistencia se realizaron de
acuerdo con dos métodos:

a) Por decapitacién, procedimiento ya
descrito en el capitulo anterior.

b) Por adicién de zoosporas al suelo, in-
corporando a cada planta 10 cc. de una so-
lucién cuya concentracién era de
250-300 zoosporas/ml.

El inoculo se obtuvo sembrando la cepa
P20M en 14 placas que contenian el medio
V-8. A los cuatro dias se pusieron en nitra-
to potasico bajo luz continua. Transcurri-
dos cinco dias, habian formado gran canti-
dad de esporangios, encontrandose en las
condiciones 6ptimas para la liberacién de
zoosporas mediante aplicacién de choque
térmico. Para ello se eliminaba el nitrato
potésico y se agregaba agua destilada esté-
ril, introduciendo el medio en frigorifico a
4 °C y manteniéndolas por un tiempo de
cuarenta minutos. Seguidamente se sacaba
del mismo y se sometia a la temperatura

ambiente en laboratorio durante el mismo
tiempo. Finalmente se filtraba la solucién a
través de papel Wathman nimero 1 y se
procedia a la determinacién de la concen-
tracion de zoosporas mediante conteo de
una muestra en hemacitémetro, ajustindo-
se el contenido final diluyendo con agua es-
téril hasta la concentracién deseada. El ni-
mero de plantas en uno y otro sistema de
valoracién de la resistencia fue de 10 plan-
tas por cada hibrido y se mantuvieron en cé-
mara climatizada con ciclo de dia y noche
(14 horas luz a intensidad que oscilaba en-
tre 3.500 y 4.000 lux) y a una temperatura
de 22° = 1 °C, con una humedad ambiental
del 50-60 %. Las plantas a las que se les
aplic6 el método de inoculacién por deca-
pitacién se retiraron una vez concluidas las
lecturas (al décimo dia tras la inoculacién)
mientras que las plantas inoculadas por
Zoosporas se€ mantuvieron en camara por
espacio de un mes, llevando a cabo el re-
gistro del nimero de plantas afectadas con
una frecuencia de dos veces por semana.
Toda planta que mostré sintomas de enfer-
medad fue analizada, utilizando medio se-
lectivo (PONCHET et al.) para el aislamien-
to y posterior identificacién del agente pa-
tégeno.

Por otra parte, este mismo material ve-
getal compuesto por las siete lineas locales,
las cuatro lineas seleccionadas y los 28 hi-
bridos obtenidos por cruzamiento entre am-
bas series se plantaron en una parcela que
estaba contaminada de Phytophthora capsi-
ci. La plantacién se realizé segin un dise-
o de bloques completos al azar que incluia
tres repeticiones, habiendo 10 plantas por
cada linea o hibridos y repeticién. Asi pues,
el total de parcelas experimentales fue de
117. El marco de plantacién fue de 1,20 m.
entre surcos y 0,50 m. entre golpes.

Como en el caso de la valoracién de la re-
sistencia por el método de inoculacién por
zoosporas, se efectuaban registros del ni-
mero de plantas afectadas con periodicidad
semanal y se analizaba en laboratorio toda
aquella planta que mostrara los sintomas
caracteristicos de la enfermedad.
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RESULTADOS Y DISCUSION

Pruebas de resistencia por el método de
decapitacion

El comportamiento tanto de los 28 hibri-
dos obtenidos por cruzamiento entre las sie-
te lineas locales y las cuatro lineas seleccio-
nadas como de sus respectivos parentales
queda reflejado en la Figura 11. En el eje
de ordenadas figuran las lecturas verifica-
das al 3.#, 6.° y 9.° dias posteriores a la ino-
culacién y en el eje de abscisas los subgru-
pos independizados de 3 barras. La situada
mds a la izquierda de cada subgrupo corres-
ponde a la respuesta obtenida en cada va-
riedad local, que se identifica por el nime-
ro de cédigo situado en el eje de abscisas.
La barra intermedia corresponde a la linea
seleccionada como donante del gen(es) de
resistencia; y la barra situada mas a la de-
recha de cada subgrupo corresponde al hi-
brido en cuestién.

Un primer examen de estos resultados
nos da a entender que, en general, la pro-
gresion de la infeccién en los tallos de los
hibridos fue ligeramente mayor a la expe-
rimentada en las lineas seleccionadas como
donantes de resistencia, alcanzandose valo-
res intermedios entre los valencianos y el
correspondiente donante cuando éste fue la
Phyo 636, la Smith 5 o la Mirasol 810-3 pero
mds préximos a estos ultimos. Por el con-
trario, no parece que el comportamiento
sea similar, al menos aparentemente, cuan-
do observamos los resultados obtenidos en
el caso de que en la hibridacién haya inter-
venido como donante la «Linea 29», pues
se dan con mayor frecuencia valores clara-
mente intermedios entre las lineas locales y
este donante. Por ello estimamos conve-
niente hacer los oportunos tests de compa-
racién entre los diversos hibridos y sus res-
pectivos parentales. El criterio seguido es
el descrito por STEEL y TORRIE (1985) para
la comparacién de medias, partiendo las
muestras de poblaciones con varianzas desi-
guales.

Las hipétesis nulas serian las de igualdad
entre los valores medios del hibrido de que

se trate y sus respectivos parentales (H, :
u; = u, y H’p : u; = u3) frente a las hipé6-
tesis alternativas de una media superior por
parte de la linea local que intervenga como
parental (H, : u, > u,) o de una media su-
perior a la de la linea donante que inter-
venga asimismo como parental del hibrido
en cuestién (H’, : u; > u3). Los contrastes
los realizamos entre valores medios de las
terceras lecturas.

Los resultados obtenidos a partir de los
respectivos tests indican que la totalidad de
las 28 pruebas de comparacién entre los hi-
bridos y las respectivas lineas locales que
actuaron como parentales dieron un resul-
tado significativo (rechazar la hipétesis nula
de igualdad entre sus valores medios y
aceptar la hipétesis alternativa de que el va-
lor medio de la linea local sea superior al
del correspondiente hibrido).

Por otra parte, los resultados de las prue-
bas de comparacién entre los hibridos y su
correspondiente parental donante de genes
de resistencia fueron distintos segin el
caso, como cabia presumir a la vista de las
graficas. Asi, en el caso de la «Phyo 636»,
cuatro de las pruebas no dieron significa-
cién, por lo que se acepto la hipétesis nula,
indicando con ello que se trataba de domi-
nancia completa. Por el contrario, en tres
de ellos se obtuvo significacién, por lo que
se aceptd la hipétesis alternativa de que la
media del hibrido superaba a la del donan-
te (Phyo 636), pudiéndose tratar en este
caso de dominancia incompleta o parcial.

Cuando el donante fue la «Smith 5», tan
s6lo en un caso (P34 X Smith 5) se acept6
la hipétesis nula, rechazdndose ésta en los
restantes seis casos. Ello refuerza la idea de
que mas bien se trata de dominancia par-
cial, coincidiendo con la conclusién a la que
llegaron POCHARD y CHAMBONNET (1972).

En el caso de los hibridos obtenidos por
cruzamiento entre las lineas locales y la
«Mirasol 810-3», en cuatro de las pruebas
se aceptd la hipStesis nula y en las tres res-
tantes se acepto la hipétesis alternativa. Fi-
nalmente, en seis de las siete pruebas de
comparacion frente a la «Linea 29», se re-
chaz6 la hipétesis nula, siendo una situa-
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cién similar a la que se daba cuando inter-
venia la Smith S.

En resumen, de un total de 28 compara-
ciones, en 18 contrastes se acept6 la hipo-
tesis alternativa (posibilidad de dominancia
parcial) y en 10 se acept6 la hipdtesis nula
(dominancia completa). Por tanto, se trata
de un caracter con una herencia compleja,
si bien se esclarece que existe dominancia
de una u otra forma.

Por otra parte, los tests de comparacién
entre los propios hibridos obtenidos por
cruzamiento entre las siete lineas locales y
un donante determinado fueron significati-
vos, dando a entender con ello que la linea
sensible tiene una influencia en el nivel de
resistencia que puede alcanzarse, coinci-
diendo con las conclusiones a las que llega-
ron POCHARD y DAUBEZE (1980) a este
respecto.

Pruebas de resistencia por el método de
inoculacién por zoosporas

Como ya indicamos anteriormente, 10
plantas de cada hibrido, asi como de cada
uno de los 11 parentales (siete lineas loca-
les y cuatro lineas seleccionadas) fueron in-
troducidas en cdmara climatizada e inocu-
ladas con zoosporas de la cepa P20M.
Transcurrido un mes, la totalidad de las
plantas de las lineas locales habian muerto
y se reaislé P. capsici al analizarlas. Por el
contrario, ninguna planta de las lineas se-
leccionadas como donantes mostré sintoma
alguno caracteristico de la enfermedad,
transcurrido el tiempo indicado en las con-
diciones ambientales ya resefiadas. Por lo
que respecta a los hibridos propiamente di-
chos, en tres de ellos en los que intervenia
como donante la «Linea 29» llegé a morir
un 10 % de las plantas. También en un hi-
brido en el que intervenia la «Mirasol
810-3» se dio una incidencia del 10 %, pero
Unicamente presentando sintomas sin haber
llegado a morir. En el resto de los 24 hibri-
dos, ninguna planta mostré sintoma alguno
con la concentracién de zoosporas que se le

anadian a cada planta (2.500-3.000 zoos-
poras/maceta).

Al tratar de observar si existe 0 no un
grado de correspondencia entre los resulta-
dos obtenidos en cada uno de los métodos
de inoculacién, pudimos observar que en el
caso del de la adicién de zoosporas al suelo
se dio la circunstancia de que todos los in-
dividuos de cada linea local habian muerto
y en el caso de la inoculacion por decapita-
cién el progreso de la infeccion habia sido
tal que en algin individuo de cada una de
las lineas locales (uno el minimo y cuatro
el maximo) la infeccién habia invadido la
totalidad del tallo al cabo de los nueve dias,
lo que indica que las cepas monoospdricas
de P. capsici eran capaces de atacar tanto
a la parte alta del tallo como al cuello y las
raices. Por el contrario, ninguna planta de
las lineas seleccionadas presentd sintomas
de afeccién por la enfermedad en el prime-
ro de los procedimientos y el avance de la
infeccion en estas ultimas habia sido mini-
mo comparado con el resto del material ve-
getal, aplicando el método por decapita-
cién.

Por lo que respecta a los hibridos, aque-
llos en los que intervenia la «Linea 29» fue-
ron sobre los que la incidencia del patége-
no fue mayor cuando se aplicaba la adicién
de zoosporas y las méximas lecturas se die-
ron en el mismo material cuando se inocu-
laban por decapitacién. Podemos concluir,
pues, que se aprecia un elevado grado de
correspondencia o paralelismo entre los re-
sultados obtenidos por uno y otro método,
si bien el método por decapitacion tiene
una naturaleza mds cuantitativa, resultando
ser mds conveniente para extraer conclusio-
nes a partir de los andlisis estadisticos, da-
dos los objetivos de este trabajo.

Pruebas en campo en la modalidad de
cultivo al aire libre

Latotalidad del material vegetal (siete li-
neas locales, cuatro donantes y los 28 hibri-
dos) se plantaron en una parcela sita en el
término de Jaraco y propiedad de la Caja
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Fig. 11.—Progresién de la infecci6n en los distintos parentales e hibridos inoculados con la cepa P20M.
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de Ahorros de Valencia en la campaia de
1983. La plantacién se realizé de acuerdo
con un diseiio de bloques completos al azar
que incluia tres repeticiones. Los anilisis de
las muestras de suelo que se realizaron pre-
viamente a la plantacién dieron resultados
positivos en cuanto a la deteccién de
Phytophthora capsici.

Como cabia esperar, la totalidad de los
individuos de las parcelas testigo integradas
por las siete lineas locales llegaron a morir
antes de iniciarse el periodo de recoleccion,
confirmando los oportunos andlisis la pre-
sencia de P. capsici. En cuanto a las parce-
las control correspondientes a las cuatro li-
neas seleccionadas como donantes del gen
o genes de resistencia, ninguna presentd
sintomas propios de la enfermedad, si bien
hay que reseiiar que, en el muestreo final
que se llevo a cabo en el momento previo
a dar por concluido el cultivo, en las lineas
«Phyo 636» y «Linea 29» se detect6 la pre-
sencia de P. capsici en las raices, pero las
plantas no mostraban sintomas tipicos de la
enfermedad. En concreto, se produjo esta
circunstancia en dos de las tres repeticiones
de la «Linea 29» y en una de la «Phyo 636».

Con respecto a los hibridos entre los dis-
tintos tipos de pimiento valenciano y los do-
nantes, los que con mayor frecuencia mos-
traron plantas enfermas fueron aquellos en
los que figuraba como parental la «Linea
29», habiendo casos de muerte de plantas
en seis de los siete hibridos (todos excepto
P33 x L.29). Asimismo, se observaron sin-
tomas, aunque no llegé a producirse la
muerte de plantas en tres de los siete hibri-
dos en los que intervenia como parental la
«Mirasol 810-3» (P32 X M, P36 x M y P38
X M). En todos los casos, esta incidencia
se dio al final del periodo de cultivo, es de-
cir, en el mes de agosto.

Estos resultados concuerdan en gran me-
dida con los obtenidos en cdmara climati-
zada, ya sea aplicando el método de inocu-
lacién por adicién de zoosporas al suelo a
la concentracién empleada o el método de
inoculacién por decapitacion.

CONCLUSIONES

1. La progresién de la infeccién en los
hibridos obtenidos por cruzamiento entre
las lineas locales sensibles y las lineas selec-
cionadas como resistentes fue significativa-
mente mayor que la experimentada en es-
tas dltimas y menor que en las primeras.
Con ello se da a entender que ha habido
una ganancia en resistencia con respecto a
las lineas locales pero, en general, una pér-
dida de resistencia con respecto a los do-
nantes. Ello indica que la herencia de este
caricter es compleja, existiendo dominan-
cia parcial y dando opcidon a pensar que
puede tratarse de un caricter sobre el que
actian acciones génicas de tipo comple-
mentario.

2. La dotacién génica del genitor sensi-
ble influye en el nivel de resistencia del hi-
brido. Ello significa que, para ofrecer un ni-
vel de resistencia aceptable, es necesaria la
presencia de genes mayores que aportarian
los genitores resistentes; pero también in-
fluyen posiblemente un nimero indetermi-
nado de genes menores presentes en el ge-
nitor sensible que interaccionan con los del
genitor resistente, contribuyendo en mayor
o menor medida a un aumento en la resis-
tencia segun la combinacién génica que se
obtenga en el hibrido. Ello da margen a que
pueda pensarse que se trata de una resis-
tencia poligénica o combinacién de una re-
sistencia vertical y otra horizontal.

3. Existe una correspondencia entre los
resultados que se obtienen en la cdmara cli-
matizada aplicando indistintamente el mé-
todo de inoculacién por decapitacién o el
de adicién de zoosporas (habiendo emplea-
do la cepa P20M) y los obtenidos en culti-
vo al aire libre.

EFECTOS GENETICOS QUE RIGEN
LA RESISTENCIA A PHYTOPHTHORA
CAPSICI LEON EN PIMIENTO

INTRODUCCION

El hecho de que diversas lineas tedrica-
mente resistentes no hayan presentado una
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resistencia completa a cada una de las ce-
pas, asi como que se haya podido apreciar
una ganancia significativa en resistencia
cuando se cruzan lineas altamente sensibles
con lineas resistentes, aunque en muchos
casos se obtuviera una resistencia interme-
dia, hizo que nos plantedramos investigar
sobre la importancia relativa de los distin-
tos efectos genéticos que gobiernan la re-
sistencia a Phytophthora capsici L. en pi-
miento, con objeto de poder sugerir con
mayor conocimiento de causa un método
mds eficaz que los utilizados hasta el pre-
sente para transferir o incorporar la resis-
tencia a variedades locales o comerciales de
interés que resultan ser sensibles a este
hongo.

La naturaleza y magnitud de los distintos
tipos de accion génica que repercuten en el
nivel de heterosis logrado en los hibridos va
adquiriendo cada dia mdas importancia,
dado que la utilizacién de hibridos simples
y de hibridos tres vias es cada vez mayor a
nivel de produccién comercial (EBERHART
y HALLAUER, 1968), siendo de interés para
el mejorador poder comparar el comporta-
miento de las distintas lineas mediante el
andlisis de datos de los hibridos obtenidos
a partir de las mismas.

Varios autores han llevado a cabo inves-
tigaciones cuya finalidad era la de estimar
la proporcién relativa de las varianzas adi-
tiva y dominante de varios caracteres cuan-
titativos en poblaciones de distintas espe-
cies. Con este motivo se definieron los con-
ceptos de las aptitudes combinatorias gene-
ral y especifica por SPRAGUE y TATUM
(1942) y posteriormente por GRIFFING
(1956). Para estimar ambos parametros ge-
néticos es necesaria la realizacién de un
«dialelo», entendiendo como tal la ejecu-
cién de todos los cruzamientos posibles en-
tre lineas con un elevado nivel de homoci-
gosis, existiendo diversos modelos segiin se
incluyan o no los propios parentales, o que
se consideren o no los cruzamientos reci-
procos. A partir de los andlisis estadisticos
realizados segin el método propuesto por
GRIFFING, pueden estimarse las varianzas
y los efectos de las aptitudes combinatorias

general y especifica. Estos pardmetros son
la base a partir de la cual podemos estimar
la proporcién en que el cardcter cuantitati-
vo considerado dispone de aditividad y de
dominancia.

Sin embargo, la mayoria de estos estu-
dios se basaban en modelos genéticos en los
que se suponia la inexistencia de epistasia
o partian del supuesto de que constituia un
efecto sin importancia decisiva, por lo que
la desdenaban. Para encontrar los primeros
estudios en los que se trataba de averiguar
la relativa importancia que la epistasia pu-
diera ejercer sobre la herencia de caracte-
res cuantitativos hay que remontarse a la
década de los sesenta (SPRAGUE et al.,
1962; EBERHART et al., 1964; EBERHART y
GARDNER, 1966, y EBERHART et al., 1966).
En este sentido, la mayor contribucién al
esclarecimiento de este punto fue la apor-
tada por EBERHART y GARDNER (1966)
que proponian un modelo que determina-
ba los diversos componentes de la varianza
genética mediante el empleo de una serie
de variedades y de hibridos obtenidos a par-
tir de las mismas, asi como mediante el ana-
lisis de los resultados obtenidos en cual-
quier otro material vegetal derivado de esas
mismas variedades o hibridos. Las varieda-
des podian ser lineas puras, lineas consan-
guineas con cualquier nivel de homocigosis
asi como variedades sintéticas, o de polini-
zacion libre siempre y cuando fuesen pobla-
ciones en equilibrio Hardy-Weinberg. En
concreto, este modelo lo aplicaron EBER-
HART y HALLAUER (1968) para el estudio
de los efectos genéticos sobre la produccién
de maiz. El material original a emplear pue-
den ser variedades o lineas previamente se-
leccionadas. Tal es nuestro caso, en el que
estamos interesados en obtener una infor-
macién a partir de estas lineas que han sido
previamente seleccionadas y que van a uti-
lizarse para obtener un material vegetal que
posteriormente va a evaluarse en cuanto a
resistencia a una determinada enfermedad.
Segun este modelo, se pueden estimar los
efectos de la epistasia tipo aditivo X aditi-
vo y los efectos epistaticos de mayor orden
en su conjunto. Posteriormente, CARBO-
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NELL et al. (1983) propusieron una alterna-
tiva para el caso de tratarse de animales, de
forma que permite estimar los mismos efec-
tos que el modelo propuesto por EBER-
HART y GARDNER, asi como los efectos ma-
ternos y de genes ligados al sexo.

MATERIALES EMPLEADOS
Material vegetal

Como ya indicamos anteriormente, cua-
tro fueron las lineas seleccionadas como
mads resistentes, siendo éstas la «<Phyo 636»,
«Smith 5», «Mirasol 810-3» y «Linea 29».
A éstas se les afadieron tres lineas mas re-
cientes que reunian la condicién de resis-
tentes, siendo éstas la «Serrano Criollo de
Morelos», «P51» y «PM217» aunque, como
sucedia con las cuatro primeras, su resisten-
cia no era completa. El material vegetal fue
suministrado por los Centros de Investiga-
ciones Agrarias de las Comunidades Aut6-
nomas de Murcia y de Rioja-Navarra. Las
lineas se codificaron con los niimeros 1 a 7
en el mismo orden en que se han citado.
Los hibridos simples se codificaron igual-
mente de forma que el primer digito corres-
ponde a la linea que actué como hembra en
su obtenci6n y el segundo corresponde a la
linea que actu6 como donante del polen. El
mismo criterio se siguié con respecto a los
hibridos tres vias, correspondiendo los dos
primeros digitos al hibrido simple que ac-
tué como hembra y el tercer digito a la li-
nea que actué como padre.

Material criptogamico

Tres fueron las cepas seleccionadas entre
las 15 originales y que disponian de una
agresividad alta, media y baja, correspon-
diéndose con la «P20M», «P10M» y «P4M»
que se aislaron en Beniel (Murcia), Masa-
lavés (Valencia) y Benifay6 (Valencia), res-
pectivamente.

METODOLOGIA

Con las siete lineas seleccionadas se lle-
v6 a cabo un dialelo en el que se incluye-
ron los cruzamientos reciprocos, con obje-
to de comprobar si eran o no significativos
los efectos de esta naturaleza y sin incluir
en el andlisis los parentales, siguiendo el
método 3 propuesto por GRIFFING (1956).
Ello supuso la obtencién de 42 hibridos sim-
ples mediante polinizacién manual. Dado
que parte de la semilla hibrida asi obtenida
deberia destinarse a las pruebas de resisten-
cia y el resto a ser utilizada para obtener
los hibridos tres vias, se estimé necesario
disponer como plantas hembra un total de
24 por cada linea, de forma que cuatro uni-
dades se destinarian a cada cruzamiento en
particular y dejando dos frutos en cada
planta. El total de frutos extraidos de cada
hibrido ascendia a ocho, considerando que
de esta forma las necesidades de semilla se
verian suficientemente cubiertas.

La plantacién en semillero, con un subs-
trato a base de turba y arena desinfectadas,
fue en jiffys de turba prensada de 6 x 6
(Fig. 12). En cada jiffy se sembraron tres
semillas de cada linea, con objeto de ase-
gurar la nascencia y de disponer del nime-
ro de plantas proyectado. En el caso de que
en algin jiffy no hubiera habido nascencia
alguna, se procedid al repicado de plantas
de la linea correspondiente cuando las plan-
tas disponian de 2-3 hojas verdaderas. Pos-
teriormente se procedia al aclareo de plan-
tas en semillero dejando una planta por
jiffy. Por regla general, transcurridos cua-
renta dias desde la siembra, se procedia al
trasplante a maceta de plastico que conte-
nia el mismo tipo de substrato antes citado.

Los abonados en las fases de crecimiento
de las plantas en semillero y maceta ya fue-
ron mencionadas en el primer capitulo.
Unicamente cabe citar el correspondiente a
la etapa de maduracién una vez realizadas
las correspondientes hibridaciones. La
composicién del abonado para esta tltima
fase fue la siguiente:
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Fig. 12.—Semillero con sustrato de turba y arena desinfectadas: aspecto general.

Nitrato célcico: 5 g.

Nitrato potésico: 5 g.

Sulfato magnésico: 5 g.

Estas cantidades se disolvian en 10 lts. de
agua desionizada y empleando dicha canti-
dad de litros para 100 macetas, que se re-
gaban diariamente. Tanto el semillero
como las plantas en maceta se dispusieron
en bancadas dentro de invernadero a una
temperatura que oscilaba entre 18 y 25 °C.

Sistemadtica similar se siguié para la ob-
tencién de los 105 hibridos tres vias, em-
pleando como hembras los hibridos simples
obtenidos previamente y como machos las
siete lineas seleccionadas que intervinieron
en el dialelo. El nimero de plantas hembra
para cada cruzamiento en particular fue de
dos, llevando a cabo dos hibridaciones por
planta. El total de frutos de cada hibrido
tres vias fue de cuatro. Las plantas se dis-
pusieron en bancadas dentro de invernade-
ro de forma que las que actuaban como pa-
dre ocupaban un lateral de una de ellas y
las que se escogieron como hembras se co-

locaron en el lateral de una segunda banca-
da encarada con la primera, dejando un pa-
sillo entre ambas para facilitar ¢l manejo y
desplazamiento (Fig. 13). Las condiciones
de temperatura dentro de invernadero os-
cilaban entre 16° y 25°, disponiendo de un
sistema de semicooling para evitar el ascen-
so de temperatura por encima de los 25 °C,
asi como de un calefactor para evitar que
descendiera por debajo de los 16 °C. Los
frutos cuajados se etiquetaban (Fig. 14) y
se extraia su semilla una vez alcanzada la
madurez (Fig. 15). La semilla extraida de
los frutos se resembraba para llevar a cabo
las pruebas de resistencia frente a cada una
de las tres cepas elegidas, una vez que las
plantas hubieran alcanzado el estado feno-
l6gico de formacion del primer botén floral
(30-40 cm.). El método de inoculacién que
se aplicé fue el de decapitacién propuesto
por POCHARD et al. (1976) ya descrito. Las
pruebas pertinentes se llevaron a cabo en
cdmara climatizada a la temperatura de 22°
+ 1°C con una humedad ambiental del
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Fig. 13.—Disposicién del material vegetal en bancadas dentro del invernadero para realizacion de las
hibridaciones.

60 %. Segin PARLEVLIET (1983), el em-
pleo de inéculo que esté constituido por
una mezcla de cepas dificulta la deteccion
de resistencia horizontal en presencia de
una resistencia tipo vertical, por lo que de-
cidimos hacer las pruebas de resistencia de
la totalidad del material vegetal frente a
cada cepa individualmente.

El nimero de plantas que fueron testa-
das frente a cada cepa fue de 30 para los hi-
bridos simples y de 15 para los hibridos tres
vias debido a limitaciones de espacio, dado
el considerable nimero de este dltimo tipo
de material que debia someterse a los tests
de resistencia.

El modelo estadistico utilizado para el
andlisis de los datos fue el siguiente:
Yii=u+Ci-|-eii
en el que Y, es el valor individual observa-
do del carécter analizado (lectura del avan-
ce de la infeccidn al tercer, sexto o noveno
dia después de la inoculacién); «u» es la

media general; «C» es el efecto (fijo) del
cruzamiento «i»; y «e,» es el error.

La suma de cuadrados debida a cruza-
mientos puede desglosarse en sus compo-
nentes genéticas aplicando los modelos pro-
puestos por CARBONELL et al. (1985), a
saber:

a) C, =u+ g + g + s5; + aa,
b) Cpi=u+g +12(g +g-) + 12

i

(3 + s;) + 14 aa,,. + 1/2 (aa; + aa,,)

¢) Desviacién modelo, que incluiria los
efectos epistdticos a X d, d X d y de orden
superior.

C,; es el hibrido simple obtenido por cru-
zamiento entre las lineasie i’; y ;. es el
hibrido tres vias obtenido por hibridacién
entre el hibrido simple i'i” y la linea i.

Los simbolos g, y g, corresponden a los
efectos de las aptitudes combinatorias ge-
nerales de las lineas i ¢ i’; los simbolos s;;

y s, son los efectos de las aptitudes com-
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binatorias especificas de los cruzamientos i
X i" e i X i”; finalmente los simbolos aa,..
aa; y aa,. son los efectos epistdticos tipo
aditivo X aditivo de los respectivos cruces
que tienen lugar cuando las lineas i, i’ 0 i”
s¢ hibridan y que fueron definidos por
EBERHART y GARDNER (1966).

En nuestro caso no figuran los efectos re-
ciprocos pues, como podremos apreciar
mds tarde, éstos no se detectaron en la pri-
mera serie de pruebas de resistencia de los
hibridos simples, no siendo considerados en
el resto de los andlisis. Tampoco figuran los
efectos maternos ni los ligados al sexo al
tratarse de plantas hermafroditas.

Por otra parte, las siete lineas selecciona-
das que fueron utilizadas como parentales
y una muestra aleatoria integrada por diez
hibridos simples asi como por otros tantos
de los 105 hibridos tres vias se cultivaron
en una parcela sita en Cullera en la moda-
lidad bajo macrotinel (Fig. 16). El disefo
estadistico empleado fue el de bloques com-
pletos al azar en el que se incluyeron tres
repeticiones. Cada parcela elemental cons-
taba de diez plantas. Como testigos sensi-

Fig. 14.—Etiquetado de frutos cuajados.

bles a Phytophthora capsici L. se incluye-
ron las variedades Dulce Italiano y Lamu-
yo. Previamente, se llevé a cabo un mues-
treo de la parcela y se comprobé mediante
los oportunos anilisis de suelo que estaba
contaminada por el hongo en cuestion.

Los diez hibridos simples que fueron es-
cogidos aleatoriamente resultaron ser los
siguientes:

Smith 5 x Phyo 636.
Mirasol X Phyo 636.
Linea 29 x Phyo 636.
Serrano X Mirasol.
Serrano X Linea 29.
P51 x Smith 5.

P51 X Linea 29.
PM217 x Mirasol.
PM217 X Linea 29.
PM217 x Serrano.

Los diez hibridos tres vias, escogidos
igualmente al azar, fueron los siguientes:

(Smith 5 x Phyo 636) x PM217.
(Mirasol X Phyo 636) x Serrano.
(Linea 29 X Phyo 636) x P51.

Fig. 15.—Fruto en condiciones para podérsele extraer
la semilla.
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(Serrano x Mirasol) x PM217.
(Serrano X Linea 29) X P51.
(P51 X Smith 5) x Mirasol.
(P51 x Linea 29) x PM217.
(PM217 X Mirasol) X Smith 5.
(PM217 x Linea 29) x P51.
(PM217 x Serrano) X Phyo 636.

El mimero de parcelas elementales que
integraron cada repeticién fue de 29, ascen-
diendo el total de parcelas que componian
el ensayo a 87. El control de las mismas se
llevaba a cabo cada tres dias desde la ini-
ciacién del cultivo, arrancando aquellas
plantas que presentaran los sintomas carac-
teristicos de la enfermedad (Figs. 17ay 17b)
y procediendo a su andlisis en laboratorio
para la deteccién de la presencia de P. cap-
sici, empleando medio selectivo (PONCHET
etal., 1972), anotando al final el nivel de in-
cidencia (% de plantas en las que se pro-
dujeron sintomas y se detecté P. capsici)
para proceder al andlisis de la varianza y al
test de comparacién muiltiple segin el cri-
terio de NEWMAN-KEULS.

Al final de la campana (4 de agosto de

1988) se realiz6 un ltimo muestreo exten-
sivo a la totalidad del ensayo, escogiendo
aleatoriamente dos plantas de cada parcela
para, posteriormente, ser igualmente anali-
zadas aunque no hubieran presentado sin-
tomas y diferenciando si el hongo se aislé
sélo en raices o en raices y cuello de la
planta.

RESULTADOS Y DISCUSION

Inexistencia de efectos reciprocos

El primer aspecto que se abordé fue el
de averiguar si existian efectos reciprocos o
no entre los cruzamientos a efectos de re-
sistencia. Para ello se obtuvieron los 42 hi-
bridos simples posibles, llevando a cabo el
dialelo entre las siete lineas parentales. Los
valores medios de las lecturas obtenidas al
noveno dia después de la inoculacién figu-
ran en el Cuadro 12. El total de plantas ino-
culadas de cada hibrido con la cepa P20M
fue de 30, que se distribuyeron en tres blo-
ques (repeticiones) de 10 plantas cada uno.

Cuadro 12.—Valores medios de las terceras lecturas obtenidas en cada uno de los hibridos
simples, expresados en mm.

Linea 5 & & e ® © o
(11’) 13,77 13,47 18,60 15,03 4,93 5,67
é') 11,47 12,83 16,30 9,93 11,00 7,13
(1‘3‘) 13,37 11,77 16,20 7,37 8,00 7,57
L(f)9 16,50 15,17 13,90 11,97 1330 | 1667
f;; 13,66 11,07 10,63 15,26 6,17 11,56
‘Zg)l | 580 8,83 6,16 10,00 6,90 6,00
P"(472)17 7,37 7,63 8,53 13,77 9,06 5,10
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Los resultados del andlisis de aptitud Valoracion de la resistencia en todo el
combinatoria segin el modelo propuesto material vegetal por el método de
por GRIFFING (Método 3) se corresponden decapitacién

con los que figuran en el Cuadro 13.
Comprobada la inexistencia de efectos

Cuadro 13.—Resumen del anilisis de reciprocos, hecho que normalmente se da

aptitud combinatoria en la mayoria de cualquier tipo de mate-

. rial vegetal en cuanto a genética de resis-

il it Geries G tencia a enfermedades, se llevaron a cabo

las restantes pruebas de resistencia frente

Aptitud combinatoria ge- . a la propia cepa P20M con los 105 hibri-

meral o 6 B dos tres vias, asi como frente a las cepas

LI PEHLCOIINRGHIE CApEs . P10M y P4M de la totalidad del material
cifica 14 7,44 J i .

Efectos reciprocos 21 1.80 vegetal ol?tfemdo. En la Fig. 19 se inclu-

Error 1134 M= 136 yen las graficas en las que queda reflejada

la progresion de la infeccién en parenta-

De estos resultados se desprende que no les, hibridos simples y tres vias para cada

existen efectos reciprocos significativos y uno de los tres aislamientos en particular

como consecuencia de ello, en futuros ana- (Fig. 10). En el eje de abscisas de cada

lisis, podemos prescindir de los cruzamien- gréfica figura la designacién de cada hibri-

tos reciprocos, pudiendo reducir a la mitad do tres vias segiin el c6digo establecido an-

el nimero de hibridos a testar frente a las teriormente, ¢l hibrido simple que actué

distintas cepas, es decir, 21 hibridos simples como hembra en su obtencidn y los siete

y 105 hibridos tres vias. parentales que intervinieron como macho
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Fig. 16.—Parcela de ensayo contaminada de P. capsici escogida para las pruebas en campo.
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en la obtencién de cada tipo de hibrido, fa-
cilitando asi la concepcién de una idea
aproximada acerca de la evolucién de la
resistencia segiin se avanza en el proceso
de hibridacién.

Test de comparacion

Légicamente, resulta de interés el esta-
blecimiento de una comparacién entre el
valor medio global de los parentales y el
de los hibridos simples asi como entre es-
tos dos y el global de los tres vias, para
cada cepa. Los resultados contenidos en el
Cuadro 14 son indicativos del comporta-
miento general de los tres tipos de mate-
rial vegetal testado frente a las tres cepas.
En dicha tabla consta el nimero de valo-
res medios (n) que componen cada serie,
el valor medio de las lecturas al tercer,
sexto y noveno dia después de haber ino-
culado las plantas con cada cepa, sus res-
pectivas desviaciones tipicas y errores tipi-
cos.

Un primer examen de estos resultados
permite deducir que, en general, el pro-
greso de la infeccion para cualquiera de las
tres cepas es mas rapido en los parentales
que en los hibridos simples y en estos ul-
timos a su vez es mds rapido que en los hi-
bridos tres vias, considerando los tres ti-
pos de material vegetal en su conjunto.
Con estos datos podemos proceder a las
pruebas de comparacion entre valores me-
dios, siendo nuestro caso el de poblacio-
nes con varianzas desiguales. La hip6tesis
nula es la de igualdad de los valores me-
dios de las dos series de material vegetal
que se deseen comparar, frente a la hip6-
tesis alternativa de que la media del con-
junto de parentales es mayor que la de las
series de hibridos simples o de hibridos
tres vias, por una parte; o que el valor me-
dio de los hibridos simples supere al del
conjunto de las tres vias por otra. Las
pruebas de comparacién se realizaron
para todas las lecturas obtenidas en cada
tipo de material vegetal y para cada cepa.
Un resumen de los resultados obtenidos

Cuadro 14.—Progresién media de la
infeccién (mm.) de cada cepa en lineas,
hibridos simples e hibridos tres vias

CEPA P20M
Media Desv. Error

N.* Dias lecturas  tipica tipico

Parentales 7 3 8.680 4,304 1,627
6 14.840 7,315 2,765

9 17.449 8,575 3,241

Hibridos 21 3 5.211 1,995 0,435
simples 6 8.926 3,091 0,674
9 10.570 3,419 0,746

Hibridos 105 3 3.305 1,460 0,142
tres vias 6 4.729 1,839 0,179
9 5.642 2,081 0,203

CEPA P10M

Parentales 7 3 3.713 2,534 0,958
6 6.676 4,838 1,829

9 9.863 7,738 2,925

Hibridos 21 3 4.357 3,176 0,693
simples 6 7.760 5,693 1,242
9 9.498 6,917 1,509

Hibridos 105 3 4.049 2,147 0,209
tres vias 6 5.587 2,851 0,278
9 6.471 3,178 0,310

CEPA PAM

Parentales 7 3 3.116 1,767 0,668
6 5.681 3,467 1,310

9 8.389 5,709 2,158

Hibridos 21 3 2.574 1,499 0,327
simples 6 4.059 2,342 0,511
9 4.737 2,891 0,631

Hibridos 105 3 2.508 1,420 0.139
tres vias 6 3.572 1,785 0,174
9 4369 2,277 0,222

de los distintos tests presentamos en el
Cuadro 15. Para una mejor comprension,
conviene tener presente que el hecho de
dar resultado significativo el correspon-
diente contraste implica rechazar la hipé-
tesis nula y por tanto aceptar la hip6tesis
alternativa. Los signos negativos indican
que ha habido una pérdida de resistencia,
si bien esta situacién no se detectard como
significativa dado que los test son de ca-
racter unilateral.

Estos resultados indican que, en general,
ha habido ganancia en resistencia en todas
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las comparaciones establecidas, si bien sig-
nificativas s6lo han resultado 14 de un total
de 27. Asimismo, se puede deducir que la
ganancia en resistencia ha sido mas mani-
fiesta para la cepa mas agresiva (P20M) en
comparacién con las de agresividad inter-
media o baja (cepas P10M y P4M) respec-
tivamente. Segiin STUBER et al. (1973), si
la media global de los hibridos tres vias su-
pera en rendimiento a la de los hibridos
simples, es indicativo de que existe un efec-
to epistatico de tipo aditivo X aditivo, su-
puesto que en la poblacién haya equilibrio
de ligamiento y una ausencia de efectos li-
gados al sexo. Nuestros resultados confir-
man que los hibridos tres vias superaron a
los hibridos simples en la totalidad de los
nueve contrastes a nivel global, por lo que
a resistencia se refiere. Por ello, cabe supo-
ner que en el control de la resistencia a ni-
vel genético se da este tipo de efectos.

De esta forma dispusimos de un conoci-
miento mds aproximado de la naturaleza de
la resistencia al hongo, pero estimamos
oportuno establecer una comparacion caso
por caso entre cada hibrido en particular y
los genitores a partir de los que se obtuvo.
El total de test a realizar ascendié a 462
para cada cepa, siendo el total global de
1.386, consecuentemente. Un resumen de
los resultados obtenidos en estas pruebas
(Cuadro 25) queda reflejado en el Cuadro 16.

Efectos genéticos que regulan la resistencia
a Phytophthora capsici

El segundo aspecto a abordar es la deter-
minacién de la importancia relativa que
cada uno de los efectos genéticos desempe-
fia en el control de la resistencia a Phytopht-
hora capsici. Para ello procedimos al anali-
sis de aptitud combinatoria para cada cepa
independientemente, siguiendo el modelo
propuesto por CARBONELL et al. (1985).
Los resultados obtenidos correspondientes
a las terceras lecturas figuran en los Cua-
dros 17, 18 y 19 para las cepas P20M, P10M
y P4M, respectivamente.

De dichos resultados se deduce que to-

Cuadro 15.—Tests unilaterales de
comparacién entre los valores medios
globales de las lecturas obtenidas para

cada serie de material vegetal y cepa al
tercer, sexto y noveno dia después de la
inoculacién

CEPA P20M
Hibrides  Hibridos

Dia simples tres vias
Parentales 3 2.060 ** 3.291 ***
6 2.076 ** 3.649 ***
9 2.068 ** 3.639 ***
Hibridos 3 — 4.169 ***
simples 6 — 6.020 ***
9 — 6.373 ***

CEPA P10OM

Parentales 3 -N. S. -N. S.

6 -N. S. N. S.

9 -N. S. N. S.

Hibridos 3 — N. S.
simples 6 — 1.707 **
9 — 1.965 **

CEPA PAM

Parentales 3 N. S. N. S.
6 N. S. 1.596 *

9 1.625* 1.853*

Hibridos 3 N.S.

simples 6 — N. S.

9 — N. S.

*x+ % * Significativos a los niveles del 1 %, 5 % o del 10 %
respectivamente.

dos los tipos de efectos genéticos son sig-
nificativos.

Ello se explica facilmente ya que el nu-
mero de observaciones que se incluyen en
cada andlisis es muy elevado, por lo que el
nimero de grados de libertad asociado al
término del error lo es también y en los
tests se detecta significacién con pequefos
valores “F”’. Sin embargo, tales pruebas de
comparacion sirven de guia para conocer de
forma aproximada la naturaleza genética de
la resistencia a P. capsici en la poblacién
base. Los efectos en el modelo son el re-
sultado de la accién de un nimero indeter-
minado de genes, contribuyendo algunos de
forma positiva y otros negativamente, de
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Cuadro 16.—Resumen de las pruebas comparativas entre valores de lineas seleccionadas,
hibridos simples e hibridos tres vias, para cada aislamiento en particular

CEPA P20M
Significativos al
Contraste
Test 1% 5% 10 % N. S.
Parentales-Hibridos simples 42 22 6 — 14
Parentales-Hibridos tres vias 315 242 21 5 47
Hibridos simples-Hibridos tres vias 105 68 9 7 21
CEPA PIOM
Parentales-Hibridos simples 42 14 2 1 25
Parentales-Hibridos tres vias 315 101 35 17 162
Hibridos simples-Hibridos tres vias 105 52 6 4 43
CEPA PAM
Parentales-Hibridos simples 42 16 5 2 19
Parentales-Hibridos tres vias 315 124 49 14 128
Hibridos simples-Hibridos tres vias 105 33 4 5 63
Cuadro 17.—Analisis de la aptitud combinatoria para el caso de la cepa P20M
CEPA P20OM
Origen de la variabilidad gl SC CM
CRUCES 125 24.902,55 199,22 **
Modelo: 41 19.362,44 472,25 **
a.c.g. 6 2.051,11 341,85 **
a.c.e. 14 1.652,18 118,01 **
epistasia (aa) 21 14.677,44 698,93 **
Desviacién modelo 84 5.540,11 65,95 **
ERROR 2.168 47.647,16 21,98
*, ** Significativo al nivel del 5 % o del 1 %, respectivamente.
Cuadro 18.—Analisis de la aptitud combinatoria para el caso de la cepa P10M
CEPA P10M
Origen de la variabilidad gl SC CM
CRUCES 125 49.657,25 397,26 **
Modelo: 41 29.657,66 723,36 **
a.c.g. 6 7.008,10  1.168,02 **
a.c.e. 14 4.800,85 342,92 **
epistasia (aa) 21 17.300,87 823,85 **
Desviacién modelo 84 19.999,59 238,09 **
ERROR 2.267 79.413,35 35,03

*, ** Significativo al nivel del 5 % o del 1 %, respectivamente.
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Cuadro 19.—Anlisis de la aptitud combinatoria para el caso de la cepa PAM

CEPA P4aM

Origen de la variabilidad gl SC CM
CRUCES 125 13.222,42 105,78 **
Modelo: 41 8.692,87 212,02 **
a.c.g. 6 2.390,86 398,48 **
a.c.e. 14 2.885,08 206,08 **
epistasia (aa) 21 4.939,38 235,21 **
Desviacién modelo 84 4.529,55 53,92 **

ERROR 2.257 24.037,99 10,65

*, ** Significativo al nivel del 5 % o del 1 %, respectivamente.

modo que la suma de efectos puede com-
pensarse y aproximarse a cero. Asimismo,
cabe destacar el hecho de que tanto la epis-
tasia tipo aditivo X aditivo como la de or-
den superior ejercen un efecto significativo
y en una proporcién claramente superior a
los efectos meramente aditivos o dominan-
tes valorados a partir de las aptitudes com-
binatorias general y especifica, respectiva-
mente. Ello pone de manifiesto la comple-
jidad de la herencia del caracter, por lo que
en la mejora de la resistencia nos vemos
obligados a aplicar un sistema que nos po-
sibilite conseguir combinaciones de genes
que interaccionen positivamente en ese sen-
tido, como asi sugirieron CLERJEAU et al.
(1981), JOHNSON (1981) y PARLEVLIET y
VAN OMMEREN (1988), estos tltimos para
el caso de mejora de la resistencia a la roya
en cebada.

La siguiente fase consiste en la estima-
ci6n de los efectos de las aptitudes combi-
natorias general y especifica asi como de los
epistaticos tipo aditivo X aditivo. Las esti-
mas de los efectos de la aptitud combinato-
ria general obtenidos figuran en el Cua-
dro 20.

Estos resultados facilitan el enjuiciamien-
to del comportamiento de las lineas paren-
tales, destacando la «Mirasol» como la que
mads uniformemente transfiere su capacidad
de resistencia a Phytophthora capsici a to-
dos los hibridos simples y tres vias. En se-
gundo lugar figuraria la linea «<PM217» y en
tercer lugar la «Smith 5».

Las estimas de los efectos de la aptitud

Cuadro 20.—Estimas de los efectos de la
aptitud combinatoria general que definen
la resistencia a Phytophthora capsici L.

CEPA

Parental P20M* P10M* PaM*
Phyo 636 1.855 -3.991 1.970
Smith 5 1.637 -3.090 —2.349
Mirasol —4.707 —7.966 -11.080
Linea 29 3.496 -2.002 2.364
Serrano 3.036 7.405 6.794
P51 1.733 6.434 5.586
PM217 —7.050 3.210 -3.285
*S. E. 1.026-1.058 1.327-1.415 0,713-0,761

combinatoria especifica fueron igualmente
calculadas, figurando los resultados en el
Cuadro 21.

De acuerdo con los resultados contenidos
en dicho cuadro, podemos afirmar que la li-
nea «PM217» muestra un comportamiento
distinto al de las lineas «Mirasol» o «Smith
5» al disponer aquélla de una mayor varian-
za de los efectos de aptitud combinatoria es-
pecifica, indicando que hay combinaciones
concretas entre la linea «PM217» y determi-
nadas lineas que proporcionan un mayor au-
mento de la resistencia de lo que cabria es-
perar y otras combinaciones en que se pro-
duce una disminucién de la resistencia mu-
cho més acusada de lo esperado. Por ello,
en base a su aptitud combinatoria general, la
inclusién de las lineas Mirasol PM217 y
Smith 5 en un programa de mejora de la re-
sistencia a Phytophthora capsici seria acon-
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Cuadro 21.—Estimas de los efectos de la aptitud combinatoria especifica que rigen la
resistencia a cada uno de los tres aislamientos de Phytophthora capsici L.

Parental
Parental Cepa
1 2 3 4 5 6
2 P20M * -0.273
P1OM * -1.134
P4M * —0.557
3 P20M 0.265 1.350
P1OM 0.217 -1.957
P4aM 3.311 1.137
4 P20M —0.492 -1.573 2.634
P10M —2.760 -3.570 —1.660
PAM -5.2719 -2.331 4.262
5 P20M -0.755 2.363 —0.487 —3.886
P10M —0.555 3.243 2.192 -1.296
PAM -3.695 4.407 4914 —1.848
6 P20M -3.753 1.370 —1.586 1.988 2.835
P1OM -1.827 2.945 0.204 5.194 0.764
PAM —-1.282 -0.572 -1.923 -0.324 -0.220
7 P20M 5.008 -3.237 -2.176 1.329 -0.070 —0.854
P10M 6.059 0.473 1.004 4.092 —4.348 —7.280
PaM 7.502 —2.084 -11.701 5.520 —3.558 4.321
*S.E. 1.659-1.824 2.079-2.423 1.118-1.302

sejable si se pretende obtener un material
que ofrezca una resistencia aceptable a los
diversos aislamientos y s6lo PM217 si lo que
se desea es obtener combinaciones especfficas
que presenten una resistencia a aislamientos
concretos, a pesar de los inconvenientes que
ello pueda suponer ante la posibilidad del re-
surgimiento de nuevos aislamientos frente a
los cuales no se ofrezca resistencia.

Como indicamos anteriormente, el mo-
delo estadistico empleado permite diferen-
ciar los efectos epistaticos de tipo aditivo X
aditivo de los de orden superior, pudiendo
estimar los primeros. Los resultados obte-
nidos a este respecto figuran en el Cua-
dro 22. Estos resultados refuerzan la idea
de que la importancia relativa que la epis-
tasia desempena en la regulacién de la re-
sistencia a Phytophthora capsici es notable,
pues la magnitud de los efectos epistéticos
tipo aditivo X aditivo es manifiestamente

mayor que la de los efectos de las aptitudes
combinatorias general y especifica, contri-
buyendo en mayor grado a alcanzar un ni-
vel de resistencia aceptable. Ello corrobora
los comentarios realizados anteriormente a
tenor de la proporcién en que la varianza
epistatica influfa sobre la variabilidad gené-
tica total en cada una de las tres cepas para
el cardcter en cuestion.

Por otra parte, es evidente que la mag-
nitud de dichos efectos es mayor en el caso
de la cepa «P20M» que en el de la cepa
«P10M» y en el de esta tltima a su vez ma-
yor que en el de la «P4M», salvo algunas ex-
cepciones. Ello da opcién a pensar que el
grado en que la epistasia influye sobre la
herencia de la resistencia a Phytophthora
capsici esta correlacionado con caracteristi-
cas propias del aislamiento como puede ser
su nivel de agresividad, ya que la cepa
«P20M» es de agresividad alta, la «<P10M»
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Cuadro 22.—Estimas de los efectos epistiticos tipo aditivo X aditivo que influyen sobre la
resistencia a Phytophthora capsici L.

Parental
Parental Cepa +
1 2 3 4 ) 6
2 P20M *  —10.389 ¢
PIOM*  -1.020
P4M * —-1.812
3 P20M —7.220 —~8.154
P1OM 1.532 1.595
P4M —0.512 3.459
4 P20M —-9.393 —8.569 ~9.690
P10M —-0.117 0.374 1.887
P4aM 0.255 —0.295 -1.155
5 P20M —9.014 -11.223 —7.480 —6.967
P10M —5.890 -7.770 -5.174 —~4.029
P4M —2.291 -5.511 -3.056 ~0.614
6 P20M —7.746 -10.871 —6.789 —12.100 -13.015
P1OM —4.330 —8.157 ~4.274 -9.174 —10.284
PaM —3.626 -1.701 2.399 -3.197 —6.758
7 P20M —10.006 -3.317 —2.428 —6.573 -6.801  —6.189
P10M —8.063 —1.433 —1.815 —4.869 —3.884  —1.560
P4M —5.063 4.260 12.864 ~3.041 0752  —4.423
*S. E. 2.165-2.438 2.709-3.267 1.462-1.763

da agresividad media y la «<P4M» de baja
agresividad.

Resultados de las pruebas realizadas en
cultivo bajo macrotinel en parcela
contaminada de Phytophthora capsici LEON

Los resultados correspondientes al anili-
sis de la varianza de la incidencia de la en-
fermedad (% de plantas que presentaron
sintomas de ataque de P. capsici y que dio
positivo el andlisis de deteccién) son los que
figuran en el Cuadro 23.

Como cabia esperar, los resultados indi-
caron que existe una diferencia significati-
va en cuanto a la incidencia de la enferme-
dad sobre los distintos cultivares que com-
ponian el ensayo. Por ello resulta interesan-
te proceder a la prueba de comparacién
muiltiple, cuyos resultados son los que se re-
flejan en el Cuadro 24.

Cuadro 23.—Andlisis de la varianza
correspondiente a la incidencia de P.
capsici en la muestra de plantas cultivada
en Cullera en la campaiia 1987-1988

Origen de la Grados de Cuadrado

variabilidad libertad medio
Repeticiones 9 73,56
Cultivares 28 2.012,56 **
Error 56 56,90

*,** Significativos a los niveles del 5 % y 1 %, respectivamente.

La totalidad de las plantas de las varie-
dades «Dulce Italiano» y «Lamuyo» murie-
ron antes de finalizar la campania, aisldndo-
se P. capsici en raices y cuello (Fig. 18a).
Sin embargo, del total de plantas de la li-
nea Phyo 636 que presentaron sintomas de
afeccin por P. capsici (siete de treinta), en
dos de ellas se detect6 el hongo tanto en rai-
ces como en cuello y en las cinco plantas
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a) Mostrando los primeros sintomas cldsicos de la b) Severamente afectada por la enfermedad: aspecto
enfermedad. externo.

Fig. 17.—Plantas de la parcela de ensayo.

a) Planta sensible (dulce italiano). b) Planta resistente.

Fig. 18.—Podredumbre en raices y cuello producida
por P. capsici:
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Cuadro 24.—Prueba de comparacién
miltiple entre cultivares integrantes del
ensayo realizado en Cullera en la campaiia

1987-1988
Caltivar Mdin de 3 epeti-
ciones)

Dulce Italiano 100,00 A
Lamuyo 100,00 A

Phyo 636 (P) 23,33 B
(PM217 x L) x P51 3,33 C
Mirasol (M) 0,00 C
Linea 29 (L) 0,00 C
Serrano (Srr) 0,00 C
P51 0,00 C
PM217 0,00 C
SxP 0,00 C
Mx P 0,00 C
LxP 0,00 C
Sir x M 0,00 C
Srr x L 0,00 C
P51 x S 0,00 C
P51 x L 0,00 C
PM217 x M 0,00 C
PM217 x L 0,00 C
PM217 X Srr 0,00 C
(S x P) x PM217 0,00 C
(M x P) X Srr 0,00 C
(L x P) x PS1 0,00 C
(Srr x M) x PM217 0,00 C
(Srr x L) x P51 0,00 C
(P51 X S) x M 0,00 C
(P51 x L) x PM217 0,00 C
(PM217 X M) X S 0,00 C
(PM217 x L) x P51 0,00 C
(PM217 X Srr) X P 0,00 C

restantes Gnicamente se aislé el hongo en
las raices. Finalmente, del resto del mate-
rial vegetal, en una planta del hibrido tres
vias (PM217 x L) x P51 del total de 30 se
detecté P. capsici en raices y cuello, mos-
trando sintomas de afeccién por el hongo,
si bien el grado de incidencia no llegé a ser
significativo con respecto al resto del mate-
rial vegetal.

En cuanto a los resultados correspon-
dientes al muestreo final previo a la conclu-
si6n de la campana, cabe resefiar que en
ese momento ninguna planta presentaba
sintomas propios de la enfermedad
(Fig. 18b). Sin embargo, se detecto la pre-

sencia de P. capsici inicamente en raices
en las muestras correspondientes a la terce-
ra repeticion de los siguientes cultivares:

Phyo 636

SxP

(M x P) x Srr

(Srr x L) x P51
(P51 x L) x PM217
(PM217 x L) x P51
(PM217 X Srr) x P

Estos resultados indican que el control de
la enfermedad mediante recursos genéticos
puede ser satisfactorio, pues la incidencia
sobre los distintos tipos de hibridos ha sido
minima, mientras que sobre las lineas sen-
sibles tales como Dulce Italiano y Lamuyo
ha sido maxima. El hecho de que se haya
aislado el hongo en raices de plantas sin que
éstas presentaran sintomas, indica que pro-
bablemente los cultivares en los que se ha
dado esa circunstancia han sido capaces de
producir la suficiente cantidad de fitoalexi-
nas para detener el ataque del parasito
(MOLOT et al., 1982), al menos hasta las fe-
chas en que se dio por concluido el cultivo.

CONCLUSIONES

1. Como en general sucede en cuanto
resistencia a parasitos, el andlisis genético
de la resistencia a P. capsici no requiere que
se realicen cruzamientos reciprocos, ya que
no resultaron significativos los efectos de
este tipo.

2. Laepistasia tipo aditivo X aditivo no
puede ignorarse a la hora de tener en cuen-
ta qué factores genéticos influyen sobre la
herencia de la resistencia a P. capsici, ya
que la resistencia fue mayor en la serie de
hibridos tres vias considerados globalmen-
te que en la de hibridos simples, y en estos
ultimos fue asimismo mayor que en las li-
neas seleccionadas.

3. Las estimas de las aptitudes combi-
natorias general y especifica dan a enten-
der que la aditividad y la dominancia son
caracteristicas genéticas que entran en jue-
go en el mecanismo hereditario de la resis-



52 R. BARTUAL, J. I. MARSAL, E. A. CARBONELL, J. C. TELLO Y T. CAMPOS

Cuadro 25.—Resultados de los tests de comparacion de cada uno de los hibridos simples e
hibridos tres vias frente a los respectivos parentales que intervinieron en su obtencién, para
cada aislamiento en particular

Test de comparacion de medias de hibridos simples frente a lineas seleccionadas

LINEAS SELECCIONADAS COMO PARENTALES

CEPA P20M

Hibridos simples

Phyo 636

Smith §

Mirasol

Linea 29

Serrano

P51

PM217

Smith X Phyo

5,50 ***

2,00 **

Mirasol X Phyo

4’64 * ok k

4,28 *+*

Mirasol X Smith

1,79 **

4,65 A

Linea 29 X Phyo

2,97 ***

3,49 ***

Linea 29 X Smith

0,66

4,11 ***

Linea 29 X Mirasol

2,46 **

3,65 ***

Serrano X Phyo

4,62 ***

Serrano X Smith

2,23 **

Serrano X Mirasol

5,94 ¥+

Serrano X Linea 29

4’09 * kR

P51 x Phyo

8,59 ***

—0,36

P51 X Smith

2,99 ok

-2,95

P51 x Mirasol

9,98 EE T

-1,08

P51 x Linea 29

5,57 ***

-3,86

P51 x Serrano

4,15 **

—1,69

PM217 x Phyo

7,93 +**

0,29

PM217 x Smith

3,49 ***

0,03

PM217 x Mirasol

6,79 *kk

-0,59

PM217 X Linea 29

4,48 **+

—4,41

PM217 x Serrano

2,51 ***

—-0,61

PM217 x P51

0,47

2,19*

**+ **_* Significativo al nivel del 1 %, del 5 % o del 10 %, respectivamente.
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tencia a P. capsici. Las lineas mds aconse-
jables a incluir en un programa de mejora
para la resistencia a P. capsici serian las
«Mirasol», «Smith-5» y «PM217».

4. La bisqueda de genes de resistencia
y su incorporacion a las lineas comerciales
sensibles resultaria de interés, ya que los re-
sultados obtenidos indican que se puede lo-
grar un nivel aceptable de resistencia a P.
capsici por la via exclusivamente genética.

5. Dada la complejidad del caricter en
cuestion y habiéndose detectado epistasia,
el método més recomendable para la trans-
ferencia o incorporacién de la resistencia a
cultivares sensibles a la enfermedad causa-
da por este hongo seria el de seleccién re-
currente, ya que se trata de encontrar com-
binaciones génicas satisfactorias que ofrez-
can un nivel de resistencia aceptable para
diversos aislamientos de P. capsici, mas aun
cuando se trata de un caricter poligénico
(combinacién de resistencias vertical y ho-
rizontal).

6. Al tratarse de una resistencia de ca-
racter poligénico al propio tiempo que re-
sulta una combinacion de resistencias ver-
tical y horizontal, se deduce que es necesa-
ria la presencia de genes mayores respon-
sables de dicha verticalidad pero también
influye la combinacién en que éstos se en-
cuentren. De ahi la importancia que la epis-
tasia ejerce sobre la genética de la resisten-
cia a la enfermedad causada por el hongo.
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Fig. 19.—Valores medios de cada una de las lecturas obtenidas en la totalidad del material vegetal testado frente a
las cepas P20M, P10M y P4M: su representacién gréfica.
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*+*, ** Significativo al nivel del 1 %, del 5 % o del 10 %, respectivamente.

HIBRIDOS TRES VIAS
52/1 52/3 52/4 52/6 527

1 9.356 ***

2 4.902 *** 5.435 *** 4.273 *** 5.233 *** 5.246 ***

3 11.937 ***

4 6.952 ***

5 5.284 *** 5.866 *** 4.575 *** 5.653 *** 5.647 ***

6 3.454 ***

7 4.065 ***
52 7.443 *** 9.494 *** 4.630 *** 9.323 *** 8.026 ***

***, ** Significativo al nivel del 1 %, del 5 % o del 10 %, respectivamente.
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HIBRIDOS TRES VIAS

5311 5312 53/4 53/6 5317
1 8.612 ***
2 4.329 ***
3 9.875 *** 9.788 *** 9.915 *** 8.965 *** 9.667 ***
4 6.973 ***
4 4.603 *** 4.664 *** 4.573 *** 4.113 *** 4.765 ***
6 —-2.058
7 2.073 **
53 4.175 *** 4.202 *** 4.160 *** 3.064 *** 4.264 ***
***, ** Significativo al nivel del 1 %, del 5 % o del 10 %, respectivamente.

HIBRIDOS TRES VIAS

541 5472 54/3 54/6 5477
1 9.313 ***
2 2.458 **
3 9.909 ***
4 7.438 *** 5.366 *** 7.156 *** 6.585 *** 5.987 ***
5 5.223 *** 2.602 *** 4.838 *** 4.032 *** 3.305 ***
6 -2.957
7 —0.449
54 10.373 *** 3.043 *** 8.756 *** 7.707 *** 4.620 ***

***, ** Significativo al nivel del 1 %, del 5 % o del 10 %, respectivamente.
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. BARTUAL, J. I. MARSAL, E. A. CARBONELL, J. C. TELLO Y T. CAMPOS

61/2 61/3 61/4 61/5 6177

1 8.179 *** 10.198 *** 8.299 *** 7.523 *** 8.127 ***

2 4.269 ***

3 12.040 ***

4 6.813 ***

5 3.967 ***

6 0.225 4.368 *** —-1.400 -1.097 -1.093

7 1.057
61 0.445 4.396 *** —-0.950 —-0.839 —-0.740
*++, ** Significativo al nivel del 1 %, del 5 % o del 10 %, respectivamente.

HIBRIDOS TRES VIAS
62/1 62/3 62/4 62/5 6217

1 8.981 ***

2 4.722 *** 6.020 *** 5.872 *** 4,584 *** 4.915 ***

3 13.078 ***

4 8.234 ***

5 4.912 ***

6 1.140 7.168 *** 6.145 *** 0.847 1.746 **

7 3.264 ***
62 3.465 *** 6.954 *** 6.512 *** 3.101 *** 3.985 ***

*4%_** Significativo al nivel del 1 %, del 5 % o del 10 %, respectivamente.
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63/1 63/2 63/4 63/5 63/7

1 7.825 ***

2 3.245 ***

3 8.454 *** 7.553 *** 10.453 *** 9.391 *** 10.856 ***

4 7.349 ***

S 4.955 ***

6 —0.888 -2.713 1.139 1.093 1.844 **

7 3.355 ***
63 -0.313 —2.249 2272 ** 1.733 * 3.180 ***
***, ** Significativo al nivel del 1 %, del 5 % o del 10 %, respectivamente.

HIBRIDOS TRES VIAS
64/1 64/2 64/3 64/5 64/7

1 9.666 ***

2 5.192 ***

3 12.377 ***

4 7775 *** 7.701 *** 8.057 *** 7.679 *** 7.610 ***

5 5.559 ***

6 2.865 *** 2.682 *** 5.180 *** 2.685 *** 2.268 **

7 3.627 ***
64 5.466 *** 5.423 *** 6.812 *** 5.468 *** 5.137 ***

***, ** Significativo al nivel del 1 %, del 5 % o del 10 %, respectivamente.
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HIBRIDOS TRES VIAS

. BARTUAL, J. I. MARSAL, E. A. CARBONELL, J. C. TELLO Y T. CAMPOS

65/1 65/2 65/3 65/4 65/7
1 10.742 ***
2 5.882 ***
3 13.049 ***
4 7.368 ***
5 6.461 *** 6.343 *** 6.496 *** 5.142 *** 6.634 ***
6 6.433 *** 5.648 *** 7.047 *** 1.485 * 8.100 ***
7 6.967 ***
65 7.117 *** 6.494 *** 7.549 *** 2.534 ** 8.292 ***
***, ** Significativo al nivel del 1 %, del S % o del 10 %, respectivamente.

HIBRIDOS TRES VIAS

712 71/3 ~1/4 71/5 /6
1 8.075 *** 10.621 *** 7.882 *** 8.072 *** 9.331 ***
2 4.163 ***
3 12.746 ***
4 6.828 ***
5 4.502 ***
6 1.598 *
7 1.526 * 6.044 *** 1.611 * 1.655 * 3.216 ***
n 1.552 * 9.209 *** 1.613 * 1.688 * 4.323 ***

***,** Significativo al nivel del 1 %, del 5 % o del 10 %, respectivamente.
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7211 72/3 72/4 125 726
1 5.807 ***
2 2.454 ** 3.881 *** 2.940 *** 2.240 *** 3.862 ***
3 8.788 ***
4 5.912 ***
5 2.351 **
6 -1.823
7 -1.399 0.812 -1.107 —-0.894 0.693
72 —1.435 0.789 -1.153 -0.916 0.667
***, ** Significativo al nivel del 1 %, del 5 % o del 10 %, respectivamente.
HIBRIDOS TRES VIAS
731 7312 73/4 73/5 73/6
1 5.012 ***
2 2.954 ***
3 4.695 *** 6.921 *** 6.668 *** 7.782 *** 7.980 ***
4 5.913 ***
5 4.059 ***
6 -2.728
7 —2.585 -0.942 —-0.528 0.957 -0.282
73 —1.870 —0.261 0.036 1.366 * 0.382

*re ** Significativo al nivel del 1 %, del 5 % o del 10 %, respectivamente.
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L HIBRIDOS TRES VIAS
III 74/1 74/2 74/3 74/5 74/6
EE 1 7.367 ***
A
S I}* 2 2.431 **
S B 3 9.859 ***
E R
E é 4 6.493 *** 5.299 *** 7173 *** 6.168 *** 6.921 ***
co 5 3.653 ***
C
IS 6 -0.380
o1
2 "l'} 7 0.891 -0.911 2.280 ** 0.633 1.549 *
R E 74 4.482 *** 2.091 ** 6.814 *** 3.687 *** 6.095 ***
S
*** ** Significativo al nivel del 1 %, del 5 % o del 10 %, respectivamente.
L HIBRIDOS TRES VIAS
I
N 751 75/2 75/3 75/4 75/6
EE
7. *kkk
" 1 98
S 'I* 2 1.956 **
S B
9'3 *kk
P n 3 88
L1 4 7.113 ***
E D
g o 5 4293 *** 2.040 ** 4753 *+* 4782 ** 4.590 ***
IS
6 0.059
01
X I;f 7 1.159 —0.919 2.068 ** 2.110 ** 1.745 **
2 ]LS 75 1.242 -0.312 1.738 ** 1.716 ** 1.562 *
S

**+ ** Significativo al nivel del 1 %, del S % o del 10 %, respectivamente.
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76/1 76/2 76/3 76/4 76/5

1 7.678 ***

2 3.686 ***

3 10.878 ***

4 5.908 ***

5 5.544 ***

6 -0.370 -1.158 1.923 ** -2.010 2.654 ***

7 1.136 0.582 3.406 *** —0.418 3.920 ***
76 —-0.643 - —-1.362 1.034 -2.134 1.522 *

*** ** Significativo al nivel del 1 %, del 5 % o del 10 %, respectivamente.
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Test de comparacién de medias de hibridos simples frente a lineas seleccionadas
CEPA P1OM

LINEAS SELECCIONADAS COMO PARENTALES

Hibridos simples Phyo 636 | Smith 5 | Mirasol | Linea 29 | Serrano P51 PM217

Smith x Phyo 3.93*** | 7.06***

Mirasol X Phyo 1.95** —0.16

Mirasol X Smith 7.13*** | 4.11***

Linea 29 X Phyo 4.02*** 4.16***

Linea 29 X Smith 7.18*** 4.11***

Linea 29 X Mirasol —0.32 2.49%**

Serrano X Phyo 3.98*** 311

Serrano X Smith 0.88 —1.14

Serrano X Mirasol ~1.50 —-1.97

Serrano X Linea 29 0.82 —3.25

P51 x Phyo 3.17*** -4.67

P51 X Smith 3.31%** —6.86

P51 x Mirasol 1.01 —-4.32

P51 X Linea 29 1.53* —5.54

P51 x Serrano 1.05 —6.01

PM217 x Phyo ' 2.88*** -5.51

PM217 X Smith —3.27 -8.11

PM217 x Mirasol 2.40** -6.71

PM217 X Linea 29 0.49 —14.36

PM217 X Serrano —5.35 -9.66

PM217 x P51 —7.39 -7.04

#*+ ** * Significativo al nivel del 1 %, del S % o del 10 %, respectivamente.
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HIBRIDOS TRES VIAS
2173 21/4 21/5 21/6 21

1 2.603 *** 2.273 ** 1.484 * 2.771 *** 2.185 **

2 2.649 *** 1.754 ** -0.223 3.003 *** 1.536 *

3 1.011

4 2.826 ***

5 —1.864

6 —5.445

7 -7.198
21 —5.864 —6.968 —8.052 —5.034 -17.830
***, **, * Significativo al nivel del 1 %, del 5 % o del 10 %, respectivamente.

HIBRIDOS TRES VIAS
312 31/4 31/5 31/6 3117

1 1.777 ** 1.348 * 2.074 ** 2.598 *** 2.716 ***

2 0.464

3 —0.699 -1.178 -0.094 1.020 1.255

4 2.098 **

5 -0.830

6 -4.499

7 -7.224
31 —0.552 -1.076 0.101 1.279 1.594 *

*e, ¢ * Significativo al nivel del 1 %, del 5 % o del 10 %, respectivamente.
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R. BARTUAL, J. I. MARSAL, E. A. CARBONELL, J. C. TELLO Y T. CAMPOS

HIBRIDOS TRES VIAS

321 324 325 326 327
1 1.901 **
2 0.799 -0.772 —-0.452 1.317 —0.548
3 -0.147 -1.536 —1.449 0.096 -1.509
4 1.896 **
5 -2.110
6 -5.754
7 —8.738
32 -4.110 -5.899 -9.889 —5.546 —9.338
***, **, * Significativo al nivel del 1 %, del 5 % o del 10 %, respectivamente.
HIBRIDOS TRES VIAS
412 41/3 41/5 41/6 4an
1 2.146 ** 1.344 1.714 ** 2.618 *** 2215 **
2 1.431 ***
3 -1.127
4 2.728 *** 2.093 ** 2.388 ** 3.091 *** 2.781 ***
5 -1.134
6 —-6.524
7 —17.058
41 -8.479 -5.625 -5.192 -6.653 -8.277

*%, **, * Significativo al nivel del 1 %, del 5 % o del 10 %, respectivamente.
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421 42/3 42/5 42/6 421

1 1.590 *

2 0.091 0.177 1.939 ** 2.127 ** —1.400

3 -0.792

4 2.294 ** 2.319 ** 2.920 *** 2.996 *** 1.679 *

5 -0.106

6 —4.200

7 —6.689
42 —6.402 —6.023 —4.767 —4.054 —-17.088
***, **, * Significativo al nivel del 1 %, del 5 % o del 10 %, respectivamente.

HIBRIDOS TRES VIAS
43/1 43/2 43/5 43/6 43/7

1 1.048

2 —1.533

3 -1.751 —-2.301 0.322 —0.198 1.352 *

4 1.864 ** 1.769 ** 2.803 *** 2.542 *** 3.203 ***

5 -0.382

6 -4.778

7 —4.483
43 —1.479 —2.020 0.697 0.120 1.817 **

#ex ** * Significativo al nivel del 1 %, del 5 % o del 10 %, respectivamente.




102

VP mZ—r \wPrOpPpzZz0o~0O0Qmrmey wpmzZ—~r

»wPOPZO0—~00mrmw

CQU—~A"wW—1T m

mrrw—~w

OU~A"wW~T m

mrw—~w

. BARTUAL, J. I. MARSAL, E. A. CARBONELL, J. C. TELLO Y T. CAMPOS

HIBRIDOS TRES VIAS
512 51/3 51/4 51/6 5177

1 3.542 *** 3.601 *** 2.200 ** 3.296 *** 3.174 ***

2 5.611 ***

3 3.274 ***

4 2.769 ***

5 2.131 ** 2.262 ** -0.624 1.608 * 1.348 *

6 —6.263

7 —4.838
51 -3.327 —3.468 —8.407 -6.199 —6.765
#*a ** * Significativo al nivel del 1 %, del 5 % o del 10 %, respectivamente.

HIBRIDOS TRES VIAS
52/1 52/3 52/4 52/6 52/7

1 3.462 ***

2 5.411 *** 6.686 *** 3.577 *** 6.329 *** 5.907 ***

3 3.827 ***

4 3.287 ***

5 1.963 ** 2.766 *** 0.724 2.560 *** 2.268 **

6 —2.582

7 —1.650
52 6.185 *** 8.213 *** 3.543 *** 7.594 *** 6.974 ***

***, **, * Significativo al nivel del 1 %, del 5 % o del 10 %, respectivamente.
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HIBRIDOS TRES VIAS
5311 5312 53/4 53/6 5317

1 2.973 ***

2 3.543 ***

3 1.838 ** 1.499 * 2.241 ** 1.427 * 2.453 **

4 3.500 ***

5 0.918 0.596 1.306 0.550 1.496 *

6 -7.877

7 —4.379
53 3.118 *** 2.877 *** 3.405 *** 2.815 *** 3.557 ***
*a%, ** * Significativo al nivel del 1 %, del 5 % o del 10 %, respectivamente.

HIBRIDOS TRES VIAS
54/1 54/2 54/3 54/6 54/7

1 3.107 ***

2 0.696

3 2.497 ***

4 3.464 *** 2.488 *** 3.582 *** 3.429 *** 2.304 **

5 1.206 -0.792 1.536 * 1111 —-1.066

6 -6.085

7 -3.791
54 4.592 *** 2.607 *** 4.812 *** 4.510 *** 2.284 **

s, *¢ * Significativo al nivel del 1 %, del 5 % o del 10 %, respectivamente.
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HIBRIDOS TRES VIAS

L
IEJ 61/2 61/3 61/4 61/5 6177
i E 1 3.151 *** 3.406 *** 2.865 *** 3.108 *** 2.867 ***
5 Ix{ 2 4292 **+
S B 3 2.810 ***
E R
LI 4 3.283 ***
E D
co 5 1.221
C
(I) ? 6 —4.770 —4.349 —4.583 —4.490 —4.638
N M 7 -3.677
AP
D L 61 -0.075 1.055 —0.957 -0.204 —0.965
A E
S

**+, ** Significativo al nivel del 1 %, del 5 % o del 10 %, respectivamente.
L HIBRIDOS TRES VIAS
I
N 62/1 62/3 62/4 62/5 62/7
EE 1 3.254 ***
A
S fI‘ 2 4.470 *** 6.983 *** 4.986 *** 7.528 *** 5.710 ***
S B 3 4.034 *+
E R
LI 4 3.832 ***
E D
C 0 LR

5 3.499

C
(I) ? 6 | -3.554 -1.167 -1242 1.668 * -3.539
N'M 7 —1.694
AP
2 115 62 1.870 ** 6.100 *** 2.783 *** 6.750 *** 3.704 **x
S

*e* ** Significativo al nivel del 1 %, del 5 % o del 10 %, respectivamente.
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HIBRIDOS TRES VIAS
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6311 63/2 63/4 63/5 63/7
1 3.108 ***
2 1.715 *
3 2.124 ** 0.395 2.535 *** 1.330 * 1.207
4 3.601 ***
5 0.494
6 -5.516 —-5.635 —-5.069 —-5.959 -13.220
7 —10.405
63 1.308 -0.779 1.863 ** 0.283 0.008
***, ** Significativo al nivel del 1 %, del 5 % o del 10 %, respectivamente.
HIBRIDOS TRES VIAS
64/1 64/2 64/3 64/5 64/7
1 3.858 ***
2 6.481 ***
3 4.265 ***
4 4.037 *** 3.984 *** 4.149 *** 4.108 *** 3.813 ***
5 3.042 ***
6 —-1.416 —2.066 —0.894 —2.045
7 -0.919
64 5.263 *** 5.142 *** 5.548 *** 5.451 *** 4.655 ***

***, ** Significativo al nivel del 1 %, del 5 % o del 10 %, respectivamente.
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HIBRIDOS TRES VIAS

L
I
N 6511 652 65/3 65/4 65/7
E E

1 4.006 ***
A
S }1{ 2 7.408 ***
s B

3 4.145 ***
E R
LI

4 4.076 ***
E D 6
g 0 5 3.157 **+ 3.201 *** 3.062 *** 2.930 *** 2.498 **+
(I) ? 6 0.404 -0.433 -0.882 ~2210
:‘ l;f 7 —0.460
'Z ; 65 6.002 *** 6.198 *** 5.444 *** 4.864 *** 3.497 *+*
s

*** ** Significativo al nivel del 1 %, del 5 % o del 10 %, respectivamente.

L HIBRIDOS TRES VIAS
I
N 712 71/3 71/4 71/5 71/6
i E 1 3.228 *** 3373 **+ 3.319 **+ 3.450 *** 3.120 ***
S PII 2 4333+
S B xxkk
e 3 2.769
L I k¥
vl 4 3.627
Cc o -
c 5 1.939
é ? 6 ~10.941
}: “Pf' 7 | -2.355 ~4.521 ~3.232 -2.982 ~7.502
2 E 7 1.485 * 2743 **+ 2.159 ** 3,039 *** 1.266
S

***, ** Significativo al nivel del 1 %, del 5 % o del 10 %, respectivamente.
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HIBRIDOS TRES VIAS

107

7211 72/3 72/4 725 72/6

1 1.791 **

2 0.481 1.784 ** 1.558 * 0.466 1.638 *

3 0.350

4 2.759 ***

5 -1.075

6 —-8.509

7 -10.292 —6.146 ~7.773 —4.498 —-17.367
72 3.968 *** 4,795 *** 4.695 *** 3.348 *** 4.740 ***
***, ** Significativo al nivel del 1 %, del 5 % o del 10 %, respectivamente.

HIBRIDOS TRES VIAS
731 73/2 73/4 73/5 73/6

1 1.473 *

2 —0.608

3 -0.897 -1.617 —0.539 0.400 0.614

4 2.423 **

5 —-0.389

6 -9.078

7 -4.776 -11.713 -5.151 -7.150 -7.672
73 1.473 * 1.491 * 2.037 ** 3.384 *** 3.641 ***

**+ ** Significativo al nivel del 1 %, del 5 % o del 10 %, respectivamente.
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HIBRIDOS TRES VIAS

741 74/2 74/3 74/5 74/6

1 2.835 ***

2 -0.200

3 0.752

4 3.257 *** 2.071 ** 2.915 *** 3.124 *** 3.308 ***

5 0.383

6 —6.405

7 -5.295 —4.133 -2.112 —4.256 -5.024
74 10.248 *** 3.605 *** 5.654 *** 8.815 *** 10.488 ***
***, ** Significativo al nivel del 1 %, del 5 % o del 10 %, respectivamente.

HIBRIDOS TRES VIAS
751 7512 75/3 75/4 75/6

1 2.544 ***

2 —0.672

3 1.39 *

4 3.162 ***

5 0.118 —1.906 0.540 0.374 0.511

6 ~1.574

7 -4.701 -4.854 —-5.363 —17.490 —6.091
75 6.616 *** 3.169 *** 7.338 *** 7.346 *** 7.390 ***

*** ** Significativo al nivel del 1 %, del 5 % o del 10 %, respectivamente.
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HIBRIDOS TRES VIAS
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76/1 76/2 76/3 76/4 76/5
1 2.192 **
2 1.025
3 0.983
4 2.101 **
5 —-0.482
6 -5.441 -6.996 —4.043 —-5.631 -3.021
7 -4.739 —6.180 —3.368 —5.144 —2.665
76 4.126 *** 3.899 *** 4.690 *** 2.674 *** 3.197 ***

*** ** Significativo al nivel del 1 %, de! 5 % o del 10 %, respectivamente.
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Test de comparacién de medias de hibridos simples frente a lineas seleccionadas

LINEAS SELECCIONADAS COMO PARENTALES

CEPA PAM

Hibridos simples

Phyo 636

Smith §

Linea 29

P51

PM217

Smith X Phyo

4.11*

3.7 *% %

Mirasol X Phyo

3.75%*

2.86**#

Mirasol X Smith

3.10***

3.03***

Linea 29 x Phyo

3.87%%

3‘0 EE 2]

Linea 29 X Smith

3.12%

2.98***

Linea 29 X Mirasol

3.0 LR L 3

2.98***

Serrano X Phyo

3.95%**

2.93**

Serrano X Smith

1.22

0.81

Serrano X Mirasol

0.70

1.03

Serrano X Linea 29

0.05

—2.46

P51 x Phyo

3.45***

-4.36

P51 X Smith

1.76**

—8.38

P51 x Mirasol

2.07**

—4.38

P51 X Linea 29

1.53*

-1.21

P51 X Serrano

2.36**

-3.60

PM217 x Phyo

3.03***

-3.25

PM217 X Smith

1.39*

—2.58

PM217 x Mirasol

1.95**

-2.58

PM217 X Linea 29

1.81**

-2.39

PM217 x Serrano

0.74

-3.87

PM217 x P51

-2.45

***,** * Significativo al nivel del 1 %, del 5 % o del 10 %, respectivamente.
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2133 21/4 21/5 21/6 217
1 3.574 *** 3.437 *** 3.270 *** 3.864 *** 3.523 ***
2 2.642 *** 2.375 ** 2.045 ** 3.217 *** 2.546 ***
3 2.375 **
4 2.638 ***
5 1.623 *
6 —5.600
7 -1.275
21 —5.436 —6.150 -5.162 —4.070 —-6.513
***, ** Significativo al nivel del 1 %, del 5 % o del 10 %, respectivamente.
HIBRIDOS TRES VIAS
312 31/4 31/5 31/6 k) Iy
1 3.623 *** 3.200 *** 3.395 *** 3.227 *** 3.752 ***
2 2.736 ***
3 2.508 *** 1.571* 1.855 ** 1.393 * 2.884 ***
4 2.510 ***
5 1.859 ** )
6 -2.433
7 0.660
31 —0.986 —2.514 -2.092 -1.119 0.080

wr* ** Significativo al nivel del 1 %, del 5 % o del 10 %, respectivamente.
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321 32/4 325 326 n2n

1 3.638 ***

2 2.759 *** 1.899 ** 1.722 ** 0.611 -0.319

3 2.533 *** 1.318* 1.094 -0.177 -1.240

4 2.428 **

5 1.328 *

6 —3.558

7 —3.528
32 -1.189 —2.898 -2.372 -2.7112 -3.819
***, ** Significativo al nivel del 1 %, del 5 % o del 10 %, respectivamente.

HIBRIDOS TRES VIAS
41/2 41/3 41/5 41/6 417

1 3.621 *** 3.637 *** 2.807 *** 3.068 *** 2.639 ***

2 2,733 ***

3 2.551 ***

4 2.804 *** 2.818 *** 2.079 ** 2.302 ** 1.928 **

5 0.780

6 -9.034

7 -3.795
41 ~2.405 —2.245 —4.408 —-6.130 —-4.707

***, ** Significativo al nivel del 1 %, del 5 % o del 10 %, respectivamente.
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421 423 42/5 426 427

1 3.682 ***

2 2.852 *** 3.031 *** 1.052 1.614 * -0.454

3 2.946 ***

4 2.860 *** 2.938 *** 2.015 ** 2.291 ** 1.194

5 0.675

6 -5.226

7 —4.634
42 -1.179 -0.577 —-3.208 —-3.361 —-5.046
***, ** Significativo al nivel del 1 %, del 5 % o del 10 %, respectivamente.

HIBRIDOS TRES VIAS
431 4312 43/5 43/6 437

1 3.545 ***

2 2.479 ***

3 2.289 ** 2.144 ** 1.446 * 0.624 2.305 **

4 2.736 *** 2.683 *** 2.474 *** 2177 ** 2.762 ***

5 1.580 *

6 -5.550

7 —0.463
43 —2.236 -3.075 —2.633 -3.789 —1.346

***_** Significativo al nivel det 1 %, del § % o del 10 %, respectivamente.
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L HIBRIDOS TRES VIAS
1
N 512 5173 51/4 51/6 517
ﬁ E 1 3.639 *** 3.822 *** 3.160 *** 3711 *** 2.990 ***
S ‘;‘ 2 2.763 ***
S B * k%
P n 3 3.058
L 1 "
E D 4 2.386
(C3 0 5 2.329 ** 2,683 *** 1.410 * 2.468 *** 1.090
IS _
o1 6 4.234
N M _
AP 7 4.056
DL s1 | -2.437 -1.110 —6.306 -1.956 -6.268
A E
S
***, ** Significativo al nivel del 1 %, del 5 % .o del 10 %, respectivamente.
L HIBRIDOS TRES VIAS
l\ll 521 52/3 52/4 52/6 5217
E E 1 3.354 ***
A
S ‘I* 2 2203 ** 3.826 *** 3.000 *** 3.149 *** 2.935 ***
S B 3 4.105 ***
E R
LI 4 2.973 ***
E D
g o 5 1.781 ** 3.379 **+ 2.652 *** 2.739 *** 2.542 ***
LS 6 -0.955
01
N'M 7 0.791
AP
1‘2 E 52 2.271 ** 7.606 *** 4.957 *** 3.991 *** 3.282 ***
S

***, ** Significativo al nivel del 1 %, del 5 % o del 10 %, respectivamente.
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HIBRIDOS TRES VIAS
L2 | 532 53/4 53/6 53171

1 3.556 ***

2 2.497 ***

3 2.290 ** 2.144 ** 2.700 *** 2.559 *** 2.070 **

4 2.883 ***

5 2.166 ** 2.075 ** 2.449 ** 2.338 ** 1.995 **

6 -5.078

7 -1.572
53 2.954 *** 2.566 *** 3.827 *** 3.727 *** 2,728 ***
**+, ** Significativo al nivel del 1 %, del 5 % o del 10 %, respectivamente.

HIBRIDOS TRES VIAS
54/1 54/2 54/3 54/6 54/7

1 3.657 ***

2 0.822

3 2.927 ***

4 2.839 *** 1.902 ** 2.94] *** 2.590 *** 2.240 **

5 2.363 ** 0.409 2.587 *** 1.833 ** 1.105

6 -5.797

7 -1.996
54 5.599 *** 3.627 *** 5.836 *** 5.062 *** 4.065 ***

***, ** Significativo al nivel del 1 %, del 5 % o del 10 %, respectivamente.
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61/2 61/3 61/4 61/5 61/7

1 4.036 *** 3.927 *** 4.137 *** 3.247 *** 3.281 ***

2 3.538 ***

3 3.344 ***

4 3.272 **+

5 1.579 *

6 -1.327 -2.330 —0.500 -5.578 —5.358

7 -2.042
61 3.202 *** 2.534 *** 4.067 *** -0.928 -0.770
***, ** Significativo al nivel del 1 %, del 5 % o del 10 %, respectivamente.

HIBRIDOS TRES VIAS
62/1 62/3 62/4 62/5 62/7

1 3.033 ***

2 1.597 * 3.234 **+ 2.579 *** 2241 ** 2.214 **

3 3.205 ***

4 2.738 ***

5 1.817 **

6 —4.157 —2.286 -5.009 -5.101 -5.295

7 -1.739
62 —-0.058 4.718 *** 2.562 *** 1.414* 1.343 *

***, ** Significativo al nivel del 1 %, del 5 % o del 10 %, respectivamente.




Vv mZ—r VP OPZO~OOMEHY kM Z—

OCU~—AW~T o

»POpzOo~O00Omrmw

meEw—~w»

mewg —~w

BOL. SAN. VEG. PLAGAS, 17, 191

117

HIBRIDOS TRES VIAS
63/1 63/2 63/4 63/5 63/7

1 3.621 ***

2 1.133

3 2.488 *** 0.312 0.284 0.021 1.425*

4 2.055 **

5 0.549

6 —4.778 —5.346 —6.641 -9.209 -6.940
7 -2.744
63 0.693 -2.314 —2.744 —-3.691 -1.319
***, ** Significativo al nivel del 1 %, del 5 % o del 10 %, respectivamente.

HIBRIDOS TRES VIAS
64/1 64/2 64/3 64/5 64/7

1 3.652 ***

2 2.947 *x**

3 3.317 ***

4 2.835 *** 2.907 *** 3.081 *** 2.545 *** 2.260 **

5 1.744 **

6 -4.114 —4.354 —2.100 —6.974 —-6.950

7 —3.494
64 4.808 *** 5.317 *** 5.940 *** 3.791 *** 2.543 ***

**+*+ ** Significativo al nivel del 1 %, del 5 % o del 10 %, respectivamente.
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65/1 65/2 65/3 65/4 6517
1 3.932 ***
2 2.943 ***
3 2.511 ***
4 3.135 ***
5 2.900 *** 2.507 *** 2.327 ** 2.999 *** 2.526 ***
6 —2.800 —4.196 -3.477 —2.024 -3.441
7 0.557
65 1.697 * 0.378 —0.056 2.019 ** 0.463
**%, ** Significativo al nivel del 1 %, del 5 % o del 10 %, respectivamente.
HIBRIDOS TRES VIAS
7172 71/3 71/4 71/5 71/6
1 3.853 *** 4.000 *** 3.795 *** 3.861 *** 3.780 ***
2 3.176 ***
3 3.551 ***
4 2.966 ***
5 2.736 ***
6 -2.335
7 1.373 * 2.622 *** 0.913 1.224 0.781
I 4.082 *** 4.992 *** 3.677 *** 3.639 *** 3.371 ***

#*+ ** Significativo al nivel del 1 %, del S % o del 10 %, respectivamente.
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721 72/3 72/4 725 726

1 2.430 **

2 0.460 0.984 1.713 ** 1.628 * —0.145

3 0.067

4 2.355 **

5 1.209

6 -5.572

7 -6.277 —4.596 -1.623 -3.303 —-4.150
72 -1.794 —0.832 0.553 0.273 -1.997
***, ** Significativo al nivel del 1 %, del 5 % o del 10 %, respectivamente.

HIBRIDOS TRES VIAS
731 732 73/4 73/5 73/6

1 2.330 **

2 —0.880

3 —0.706 -2.023 -3.817 —0.438 —2.398

4 —-0.022

S 0.134

6 —-6.893

7 —4.507 —4.973 —6.802 -3.617 -5.541
73 -3.679 —4.388 —-6.301 —2.858 -4.953

***, ** Significativo al nivel del 1 %, del 5 % o del 10 %, respectivamente.
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74/1 74/2 74/3 74/5 74/6

1 2.893 ***

2 2.922 ***

3 2.140 **

4 2.182 ** 2.926 *** 2.718 *** 2.518 *** 2.529 ***

5 1.638 *

6 —4.748

7 -1.812 0.570 -0.593 —-0.902 -1.736
74 0.714 2.497 *** 1.990 ** 1.449 * 1.527 *
***, ** Significativo al nivel del 1 %, del 5 % o del 10 %, respectivamente.

HIBRIDOS TRES VIAS
75/1 75/2 75/3 75/4 75/6

1 2.568 ***

2 0.228

3 0.016

4 2.354 **

5 0.405 -0.129 0.465 1.333 * 2.064 **

6 —2.671

7 —3.245 —3.674 -2.512 -2.209 —-0.424
75 -0.471 -1.215 -0.274 1.142 2.529 **

***, ** Significativo al nivel del 1 %, del 5 % o del 10 %, respectivamente.
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HIBRIDOS TRES VIAS

L
1
N 76/1 76/2 76/3 76/4 76/5
E E 1 3.802 ***
A
S H 2 2.089 **

I
S B 3 *kk
> 3.538
L I 4 k%
£ 3.011
CcC O 5
< 1.146
(1) ? 6 —-3.357 -2.977 -2.263 -1.644 —4.461
II: 1;1 7 1.000 -1.035 2.734 4+ 1.075 -2.335
2 IE: 76 2.935 *** 0.975 3.775 *** 2.841 *** 0.048
S

***, ** Significativo al nivel del 1 %, del 5 % o del 10 %, respectivamente.

ABSTRACT

BARTUAL, R., J. I. MarsaL, E. A. CARBONELL, J. C. TeLLo Y T. Campos (1991):
Genética de la resistencia a Phytophthora capsici LEON en pimiento. Bol. San. Veg.
Plagas, 17 (1): 3-124.

Experimental results lead us to conclude that resistance of pepper (Capsicum an-
nuum) to Phytophthora capsici L. is a combination of a specific (or vertical) resistan-
ce and a nonspecific (or horizontal) resistance. Crosses among highly susceptible local
lines and resistant lines showed that dominance is involved in the inheritance of the
trait, the genotype of the susceptible parent having a significant influence on the ex-
pression of the resistance.

Finally, the variability among single and three-way crosses derived from lines of
pepper selected for resistance to Phytophthora capsici was analyzed into statistical-ge-
netic components due to general and specific combining abilities and additive-by-ad-
ditive epistasis. Indirect evidence of higher order epistasis was also estimated. Epis-
tasis was a principal source of variation. It was correlated with the level of aggressi-
veness of pathogen. A breeding method such as recurrent selection seems to be the
most appropriate to improve resistance to the fungus.

Key words: Aggressiveness, Capsicum annuum, Components, Genetic effects, Ho-
rizontal, Isolates, Phytophthora, Recurrent selection, Resistance, Vertical.
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