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RESUMEN

A la fecha existe muy poca informacién acerca de la resistencia
cuantitativa a la roya amarilla en cebada (Puccinia striiformis f. sp.
hordei). Para auxiliar a los programas de mejoramiento es necesario
conocer mas sobre la genética de la resistencia. Por esta razén, se
cruzaron tres cultivares de cebada con resistencia cuantitativa (Cali-
cuchima-92, Gloria/Copal y Aleli) procedentes del programa de ceba-
da del ICARDA-CIMMYT (International Center for Agricultural Re-
search in Dry Areas-Centro Internacional de Mejoramiento de Maiz y
Trigo) y un cultivar susceptible (Apizaco). La respuesta de la F1, F2,
F3 se evalué después de que fueron inoculdadas con una variante de la
raza 24 de Puccinia striiformis f. sp. hordei. La F1 revelo recesividad
parcial en todas las cruzas. La F2 y Fs revelaron segregacion para dos
loci en Calicuchima-92 y Gloria/Copal y para tres loci en Aleli. En
cada cruza de resistente por resistente se encontré un locus comiin,
sugiriendo que en estas tres poblaciones existen de cuatro a cinco ge-
nes que pueden ser acumulados mediante técnicas de hibridacién y
seleccion.

Palabras clave: Hordeum vulgare L., resistencia genética, enferme-
dades de cebada.

SUMMARY

There is very little information on the quantitative resistance of
barley to yellow rust (Puccinia striiformis f. sp. hordei). Therefore, it
is important to generate information about the genetics of resistance
to assist breeding programs. In this study three cultivars
(Calicuchima-92, Gloria/Copal and Aleli) having quantitative resis-
tance to barley yellow rust, which were generated by International
Center for Agricultural Research in Dry Areas and Centro Interna-
cional de Mejoramiento de Maiz y Trigo, were crossed with Apizaco,
a highly susceptible cultivar. The responses of Fi, F2 and F3 genera-
tions were assessed after inoculation with a variant of race 24 of Puc-
cinia striiformis f. sp. hordei. The F1 generation showed partial reces-
siveness in all crosses. F2 and F3 generations showed segregation for
two loci in Calicuchima-92 and Gloria/Copal cultivars and for three
loci in Aleli. A common locus was found in each cross of resistant by
resistant cultivars, suggesting that in these three populations exist
four to five genes that may be accumulated by hybridization and se-
lection techniques.
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INTRODUCCION

La roya amarilla (roya lineal) de la cebada (Puccinia
striiformis f. sp. hordei) es una enfermedad importante en
varias partes del mundo (Stubbs, 1985; Marshall y Sutton,
1995; Sandoval-Islas et al., 1998; Toojinda et al., 2000).
La informacion sobre la genética de la resistencia en la in-
teraccion cebada-roya lineal es limitada. A nivel mundial
han sido reportados sdlo cinco genes de resistencia hiper-
sensitiva (yr, yrz2, yrs, Yrs y Yrs) (Bakshi y Luthra, 1971;
Roane, 1972; Stubbs, 1985; Sandoval-Islas et al., 1998;
Toojinda et al., 2000).

A menudo, este tipo de resistencia es efectiva por un
tiempo limitado debido a la aparicién de nuevas razas que
se acoplan y la hacen inefectiva (Shaner, 1996). Otro tipo
de resistencia reportada es la resistencia cuantitativa (Os-
man-Ghani y Manners, 1985; Sandoval-Islas et al., 1998),
la cual reduce la presién de seleccion para virulencia en la
poblacién del patégeno y estabiliza el patosistema (Balke-
ma-Boomstra y Mastebroek, 1993). Los genotipos de ce-
bada que tienen altos niveles de resistencia cuantitativa a la
roya amarilla presentan valores bajos del Area Bajo la
Curva del Progreso de la Enfermedad (ABCPE) y del por-
centaje de severidad final (Yf); ademas, el periodo de la-
tencia (PL) es muy prolongado y la frecuencia de infeccion
es muy baja (Sandoval-Islas,1997).

La genética de la resistencia cuantitativa se ha estudia-
do en varios patosistemas. Por ejemplo en cebada-roya de
la hoja (Puccinia hordei), Parlevliet et al. (1988) encontra-
ron que el periodo de latencia estd gobernado por siete a
diez factores efectivos. Sin embargo, en trigo-Puccinia re-
condita E. (Broers y Jacobs, 1989; Geiger y Heum, 1989)
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y en trigo-Puccinia striiformis f. sp. tritici (Singh y Raja-
ram, 1994), el nimero de factores efectivos varié de uno a
tres. Esto indica que la genética de la resistencia cuantita-
tiva puede ser controlada por uno o varios genes, con tipo
de accién génica principalmente recesiva o parcialmente
recesiva.

En cuanto a la genética de la resistencia cuantitativa a
la roya amarilla en cebada, se sabe que la linea LBI-
ran/UNAS8271//Gloria/Come (cultivar hermano de Calicu-
chima-92) tiene un alto nivel de resistencia gobernada por
al menos dos genes aditivos (Sandoval-Islas, 1992; Chen ef
al., 1994); ademas, Toojinda et al. (2000) detectaron que
en la cruza Shyri X Galena existen cuatro QTL s (Quanti-
tative Trait Loci o Loci de Caracter Cuantitativo), uno en
el cromosoma 5 que corresponde al locus del gen mayor
Yr4 y otros tres en los cromosomas 2, 3 y 5 de efectos muy
pequertios.

Debido al escaso conocimiento sobre la genética de la
resistencia cuantitativa en el patosistema cebada-Puccinia
striiformis f. sp. hordei, el objetivo de este trabajo fue es-
timar el nimero de genes que confieren altos niveles de re-
sistencia cuantitativa en tres cultivares de cebada.

MATERIALES Y METODOS

En experimentos previos (Sandoval-Islas, 1997) se se-
leccionaron los cultivares Aleli, Gloria/Copal y Calicu-
chima-92 por su alto nivel de resistencia cuantitativa a la
roya amarilla. Los tres cultivares provienen del programa
de mejoramiento de cebada del ICARDA-CIMMYT (In-
ternational Center for Agricultural Research in Dry Areas
y Centro Internacional de Mejoramiento de Maiz y Trigo).
El cultivar mexicano Apizaco fue utilizado como padre
susceptible en todas las cruzas.

Las cruzas tanto de resistente por susceptible como de
resistente por resistente se realizaron durante el verano de
1994 en El Batan, Texcoco, México. La semilla F: fue
sembrada en invernadero para avanzarla a F». Aproxima-
damente 160 semillas Fz de cada cruza fueron sembradas
individualmente en una casa de malla (screen house) y fi-
nalmente 150 plantas fueron cosechadas individualmente.
Las 150 familias Fs por cada cruza se sembraron en el
Campo Experimental del CIMMYT en Toluca, México
(18° LN, 2640 m.s.n.m.) durante el verano de 1995.

Las parcelas de progenitores y familias Fs consistieron
de dos surcos de 1 m de largo. Los progenitores fueron in-
tercalados entre cada 30 familias. Las semillas fueron
sembradas individualmente con un distanciamiento de 10
cm. Se tuvieron aproximadamente 22 plantas por familia o
padre en cada parcela. La separacion entre parcelas fue de
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75 cm. El cultivar Apizaco se plantd en matas (hill plots)
en el centro de cada calle y fue inoculado por inyeccién
con esporas de una variante de la raza 24 de Puccinia strii-
formis f. sp. hordei (Sandoval-Islas er al., 1998), para que
actuara como dispersor de esporas.

A los 77 dias después de la siembra se realizd la prime-
ra estimacion de la severidad de la enfermedad mediante la
escala modificada de Cobb (Peterson et al., 1948). Quince
dias después se hizo una segunda estimacién. Cuando la
calificaciéon fue dudosa, se cosecharon cuatro espigas al
azar y se mantuvieron como familias hermanas Fa.

Las familias F4 fueron sembradas en el verano de 1996
en la misma estacién experimental. La semilla de toda la
espiga fue sembrada en dos surcos de 50 cm, para ser
comparadas y determinar si las familias F3 fueron homoci-
géticas o segregantes para resistencia a la roya. Una po-
blacién de 160 semillas F» de cada cruza fue sembrada en
tres surcos de 3 m, contiguas a las familias Fs. Ademais, la
semilla Fi restante fue sembrada en un surco de 1 m de
largo. Las semillas se sembraron a 20 cm de separacion.
La severidad de la enfermedad en las plantas de las fami-
lias F4 y en las plantas F1 y F, fue registrada con la misma
escala modificada de Cobb (Peterson et al., 1948), a los
100 dias después de la siembra. Los datos de la evaluacién
de las familias Fs se adicionaron a los de la evaluacién de
las familias F3 obtenidos en 1995.

Para comparar la distribucion de frecuencias fenotipi-
cas observadas en la poblacién de plantas F2 y familias F3
y Facon las frecuencias esperadas en cada cruza de resis-
tente por susceptible, se hicieron andlisis de Ji-cuadrada.
Las plantas o familias se agruparon en tres clases de
acuerdo a su porcentaje de severidad: Clase I (severidad
del padre susceptible), Clase II (severidad del padre resis-
tente) y Clase III (severidad diferente a los padres).

Con la finalidad de conocer la existencia de genes de
resistencia en comun entre cultivares, para las cruzas resis-
tente por resistente, el nimero de plantas F2 y familias F3
se distribuy6 en cuatro grupos de acuerdo con el porcenta-
je de severidad observado: grupo I (0 %), grupo II (5-
10%), grupo III (15-60%) y grupo IV (segregantes). De
esta forma se identificaron aquellas plantas F2 y familias F3
con transgresion hacia susceptibilidad y se plantearon mo-
delos para uno y dos genes en comiin. Para conocer si los
datos observados se ajustaban al modelo, se realizaron
pruebas de Ji-cuadrada.

RESULTADOS

Los tres cultivares resistentes tuvieron muy bajo por-
centaje de severidad inducida por Puccinia striiformis f.
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sp. hordei, mientras que el cultivar Apizaco, tuvo un por-
centaje cercano a 100 %. Los tipos de infeccion de plantu-
la se conservaron en planta adulta, excepto el tipo de in-
feccion del cultivar Aleli que baj6 de susceptible a inter-
medio (Cuadro 1).

Cuadro 1. Cultivares de cebada usados en el andlisis genético y su tipo
de infeccion (TI) en pldntula y planta adulta y porcentaje de severidad (%
severidad) a una variante de la raza 24 de Puccinia striiformis f. sp. hor-
dei.

Cultivar TI en plantula® TI en planta adulta® % severidad®
Aleli 7 5 5
Gloria/Copal 7 7 10
Calicuchima-92 7 7 10
Apizaco 8 8 95

* Los tipos de infeccion estdn basados en una escala de 0-9 (McNeal et
al., 1971) en donde 0-3 = resistencia; 4-6 = reaccion intermedia, y 7-9
= susceptibilidad.

b Basada en la escala modificada de Cobb (Peterson et al., 1948).

El porcentaje de severidad de la Fi de las cruzas resis-
tente por susceptible varié de 80 a 90 %, lo que indica re-
cesividad parcial de los genes, ya que el padre susceptible
tuvo 95 % de severidad. Las reacciones de la Fi en las
cruzas resistente por resistente fueron similares a las reac-
ciones de los padres.

En principio, se utiliz6 la F3 para estimar el nimero de
loci debido a que da resultados méas confiables que la Fz;
sin embargo, las condiciones de alta precipitacion que se
presentaron durante el verano de 1995 no permitieron es-
timar con precision la reaccién de algunas familias F3, por
lo que fueron usadas plantas F» para observar la segrega-
cién y la respuesta de familias Fs para confirmar las fami-
lias F3 que estaban segregando.

Las plantas F> y familias Fs de las cruzas Apiza-
co/Aleli, Apizaco/Calicuchima-92 y Apizaco//Gloria
/Copal, fueron agrupadas en tres clases (Cuadro 2). La
distribucion de frecuencias de las tres cruzas fue continua
(Figura 1), que indica lo complejo de la resistencia y la au-
sencia de genes de efectos mayores.

La distribucién de plantas F2 y familias Fs se utilizaron
para plantear modelos explicativos del nimero de genes
segregantes. En las cruzas de Calicuchima-92/Apizaco y
Gloria/Copal//Apizaco, la distribucién de plantas F2 y fa-
milias F3 se ajust6 al modelo planteado para la segregacion
de dos loci independientes. La distribucion de plantas Fz y
familias Fs de la cruza Aleli/Apizaco se ajust6 satisfacto-
riamente a la segregacion de tres loci independientes (Cua-
dro 3).
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Cuadro 2. Distribucion de plantas F2 y familias F3 de las cruzas de tres
cultivares resistentes con el cultivar susceptible Apizaco, con referencia
al porcentaje de severidad de roya amarilla (Puccinia striiformis f. sp.
hordei).

Cruza Numero de plan- Total de plan-
tas/familias en clases ¥ tas/familias
I 11 111 F2 F3
F2 Calicuchima- 5 9 136 150
92/Apizaco
Gloria/Copal//Apizaco 7 136 152
Aleli/Apizaco 2 1 121 124
Fs Calicuchima- 9 9 132 150
92/Apizaco
Gloria/Copal//Apizaco 10 11 129 150
Aleli/Apizaco 3 2 145 150

¥ Clase I = fenotipo del padre susceptible; Clase II = fenotipo del padre
resistente; Clase III = segregantes o fenotipo diferente a los padres.
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Figura. 1. Distribucion de frecuencias del porcentaje de severidad de la
roya amarilla (Puccinia striiformis f. sp. hordei) estimado en plantas F:
de diferentes  cruzas. A)  Calicuchima-92/Apizaco, B)  Glo-
ria/Copal//Apizaco y C) Aleli/Apizaco. El porcentaje de severidad fue es-
timado con base en la escala modificada de Cobb (Peterson et al., 1948).
Toluca, México. 1996.
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Cuadro 3. Pruebas de Ji-cuadrada para comparar modelos explicativos
para uno, dos'y tres genes de resistencia a la roya amarilla en tres culti-
vares de cebada con base en el nimero plantas F2y familias F3. Los da-
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Cuadro 5. Numero de plantas F2 y familias F3 con transgresion hacia re-
sistencia o susceptibilidad en las cruzas resistente por resistente y prue-
bas de Ji-cuadrada para un gen en comiin (Wright, 1968).

tos observados se presentan en el Cuadro 2. Cruza Numero de  Porcentaje de Ji-cuadrada
Cruza Ji-cuadrada * plantas/familias _ severidad
1 gen 2 genes 3 genes
F2 Calicuchima-92/Aleli 2 50 0.0007ns
Aleli//Gloria/Copal 2 50 0.07 ns
F» Calicuchima-92/Apizaco 99.4% 224ns  22.6* Calicuchima- 26 >10 3.6 ns
Gloria/Copal//Apizaco 94.8* 0.75ns 283 * 92//Gloria/Copal
Aleli/Apizaco 112.3 % 11.58 * 0.5 ns
F3 Calicuchima-92/Aleli 1 60 0.70 ns
Fs Calicuchima-92/Apizaco 86.6* 0.03ns 39.0* Aleli//Gloria/Copal 1 40 0.74 ns
Gloria/Copal //Apizaco 77.9% 0.36ns 589 * Calicuchima- 41 <10 0.11 ns
Aleli/Apizaco 130.6 * 11.57 * 0.3 ns 92//Gloria/Copal

#* = El modelo difiere significativamente de lo observado.
ns = El modelo se ajusta a lo observado.

En las cruzas resistente por resistente no se encontraron
plantas F> ni familias Fs tan susceptibles como Apizaco
(Cuadro 4).

Cuadro 4. Rango de severidad de la roya amarilla de la cebada y distri-
bucion de plantas F: y familias Fs de las cruzas resistente por resistente.

Cruza Numero de plantas/familias ~ Total de
por grupo de severidad plantas/
0 5-10 15-60 Seg® familias
F2 Calicuchima-92/Aleli 123 3 126
Aleli//Gloria/Copal 146 5 151
Calicuchima- 87 26 113
92/Gloria/Copal
Fs Calicuchima-92/Aleli 45 90 4 5 144
Aleli//Gloria/Copal 5 122 4 14 145
Calicuchima- 41 83 13 137
92//Gloria/Copal

* Familias que tuvieron plantas con severidad entre 5y 60 %.

Con base en estos resultados, el nimero de plantas con
transgresion hacia susceptibilidad o resistencia fue utiliza-
do para el planteamiento de modelos (Wright, 1968) que
permitieran conocer la relacion genética entre cultivares.
Los resultados indicaron que en cada cruza existi6 un gen
en comin (Cuadro 5). Con esta base se plantearon dos
modelos, el primero para cuatro genes en tres padres y el
segundo para cinco genes en tres padres (Cuadro 6). La
méxima susceptibilidad en cada cruza parece ser diferente
lo que apoya mas al modelo 1, o sea que en estos tres cul-
tivares existen por lo menos cuatro genes de resistencia
cuantitativa a la roya amarilla.
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" = El modelo se ajusta a lo observado.

Cuadro 6. Nimero de genes estimados en tres cultivares de cebada con
resistencia cuantitativa a la roya amarilla y su formula genética.

Cultivar Numero de Férmula genética
genes estimados Modelo 1 Modelo 2
Calicuchima-92 2 AABB AABB
Aleli 3 BBCCDD BBCCDD
Gloria/Copal 2 AA CC BB EE
DISCUSION

Los resultados mostraron que la resistencia cuantitativa
a la roya amarilla en los tres cultivares estd controlada por
dos a tres genes con efectos aditivos. Para conocer la rela-
cion entre genes se partié de la hipdtesis de que todos los
genes son diferentes. Por tanto, el maximo nimero de ge-
nes que se esperarian en estas cruzas seria siete. Asi, el
cultivar Calicuchima-92 podria tener el genotipo AABB,
Aleli podria ser CCDDEE y Gloria/Copal podria ser
FFGG. Si los genes actdan aditivamente y con efectos
iguales, en la cruza de Aleli/Calicuchima-92 se esperaria
segregacion para cinco genes.

La probabilidad de obtener una planta F2 o una familia
F3 con ninglin gen o con cinco genes de resistencia es de
1/1024; por tanto, la oportunidad de encontrar este genoti-
po en una poblacién de 150 plantas/familias fue casi nula.
Si la resistencia maxima estuvo presente en esta poblacion
deberia encontrarse en un rango de 0 a 5 % de severidad,
lo cual es muy dificil de distinguir en el campo. Sin em-
bargo, no se encontrd la susceptibilidad maxima, como la
de Apizaco.

Se concluye que Calicuchima-92 y Aleli tienen al me-
nos un gen en comun. Con esta base, se postulé un nuevo
genotipo para Aleli (BBCCDD). Asi, en esta cruza se es-
peraria un genotipo con la susceptibilidad maxima en 64
plantas F2 o familias Fs. Se encontré que dos plantas al-
canzaron 50 % de severidad en la F2 y una familia alcanz6
60 % de severidad en la Fs (Cuadro 5). Estos resultados
apoyan la conclusién de que Calicuchina y Aleli tienen un
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gen en comun. Con el mismo razonamiento aplicado a la
cruza de Aleli//Gloria/Copal, se encontrd que también tie-
nen un gen en comun.

En la cruza de Calicuchima-92//Gloria/Copal, se espe-
raria un genotipo con la susceptibilidad maxima en 256
plantas F> o familias Fs3. No se encontré ningiin genotipo
con susceptibilidad parecida a la de Apizaco; por tanto,
Calicuchima-92 y Gloria/Copal tienen un gen en comun.

Con esta base, se plantearon dos modelos (Cuadro 6).
El primero involucrd a cuatro genes en tres padres y el se-
gundo involucré a cinco genes en tres padres. El nivel
méximo de susceptibilidad parece ser diferente, lo cual es
un indicativo de que el modelo 1 es el mas aceptado. Inde-
pendientemente de que modelo ajuste, se debe distinguir
que se trata de resistencia oligogénica en la cual de dos a
tres genes con accién aditiva dan buena proteccién cuando
estan presentes. En tres padres se encontraron un total de
cuatro a cinco; la transgresion observada ofrece la posibi-
lidad de acumularlos. Debido a que sdlo dos o tres genes
son necesarios para obtener altos niveles de resistencia
cuantitativa, la metodologia necesaria para generar estas
combinaciones en un programa de mejoramiento no debe
ser dificil.

En esta investigacion se evalud la F2 y familias F3, ob-
servandose que las familias F3 dan una informacién mas
precisa; sin embargo, fue necesario corroborar con Fs para
algunas lineas en las que la evaluacion no fue clara, y tan
s6lo se consideran cultivares que poseen cuando mucho
tres genes aditivos. En el caso de tener un mayor nimero
de genes, necesariamente se tienen que evaluar generacio-
nes mas avanzadas para obtener informacion con alto gra-
do de precision.

Algunas evidencias de que la resistencia cuantitativa a
la roya amarilla es de naturaleza oligogénica (pocos ge-
nes), fueron dadas por Chen et al. (1994), quienes con
marcadores moleculares encontraron que una linea herma-
na del cultivar Calicuchima-92 tiene dos genes aditivos.
Sandoval-Islas (1992) report6 resultados similares en eva-
luaciones de campo. Recientemente, Toojinda et al. (2000)
encontraron que en la cruza Shyri/Galena hay cuatro QTLs
ubicados en los cromosomas 2, 3, 5y 6, que son los prin-
cipales determinantes de la resistencia cuantitativa a la ro-
ya amarilla.

En otros patosistemas de royas de cereales también en-
contraron que la resistencia cuantitativa es de naturaleza
oligogénica; por ejemplo, en trigo-Puccinia recondita la
resistencia estuvo gobernada por dos a tres genes aditivos
(Broers y Jacobs, 1989), en trigo-Puccinia striiformis por
uno a tres genes aditivos (Singh y Rajaram, 1994); en este
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mismo patosistema se ha demostrado que con combinacio-
nes de tres a cinco genes aditivos puede llegarse casi a la
inmunidad (Singh er al., 2000). Sin embargo, en el pato-
sistema cebada-Puccinia hordei se encontré que la herencia
del periodo de latencia estd codificada por mas de siete ge-
nes aditivos con efectos muy pequeflos (Parlevliet, 1976).

El germoplasma evaluado por Chen ef al. (1994), San-
doval-Islas (1992) y Toojinda et al. (2000) proviene de
programa de mejoramiento de cebada ICARDA-
CIMMYT, al igual que el germoplasma evaluado en esta
investigacion, lo que indica que en dicho germoplasma
existe una gran cantidad de lineas con niveles aceptables de
resistencia cuantitativa a la roya amarilla. Se presume la
durabilidad de este tipo de resistencia debido a que ciertos
cultivares, como UNA-80, IBTA-80 y Teran que fueron
liberados por los programas nacionales de mejoramiento
genético de cebada en Sudamérica a finales de los afios se-
tenta y principios de los ochenta, ain conservan su resis-
tencia (Sandoval-Islas ef al., 1998).

Se sugiere que en los programas de mejoramiento gené-
tico de cebada se incorpore la resistencia cuantitativa a ro-
ya amarilla mediante seleccion hacia bajos niveles de en-
fermedad en presencia de las virulencias necesarias para
romper la acciébn de genes mayores con alta presion de
indculo, a fin de no ejercer una presién de seleccion hacia
el patogeno y hacer que la resistencia sea mas durable. Al-
tos niveles de resistencia se logran con la acumulacién de
dos genes, como en el caso de Gloria/Copal y Calicuchi-
ma-92 y ain es mejor el nivel de resistencia de Aleli, la
cual segun los anélisis posee al menos tres genes de resis-
tencia a la roya amarilla. Se desconoce la relacién que
existe entre los genes de resistencia cuantitativa a la roya
amarilla y el potencial de rendimiento de la cebada; en el
mejor de los casos se esperaria una respuesta similar a la
de los patosistemas trigo-Puccinia triticina y trigo-
Puccinia striiformis f. sp. tritici (Singh et. al., 2000).

CONCLUSIONES

La resistencia a la roya amarilla de la cebada (Puccinia
striiformis f. sp. hordei) es de naturaleza oligogénica, ya
que dos o tres genes de efecto aditivo proporcionan eleva-
dos niveles de resistencia.

En los cultivares de cebada Calicuchima-92, Glo-
rial/Copal y Aleli se detectaron al menos cuatro genes de
resistencia cuantitativa a la roya amarilla con efecto aditi-
vo, con existencia de un gen en comin entre ellos.
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