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Efectos epistaticos en la resistencia a Phytophthora capsici Leon

en pimiento (Capsicum annuum)

R. BARTUAL, A. LACASA, J. 1. MARSAL y J. C. TELLO

La mejora de la resistencia a Phytophthora capsici Leon en pimiento (Capsicum

annuum) es compleja, debido esencialmente a la naturaleza poligénica del caricter y a
la existencia de efectos epistaticos de distintos tipos. El anélisis de la variabilidad entre
hibridos simples, tres vias y dobles, obtenidos a partir de siete lineas seleccionadas por
su resistencia a P. capsici, desvela que tanto la epistasia del tipo aditivo-por-aditivo por
una parte, como las epistasias de orden superior consideradas conjuntamente por otra,
contribuyen significativamente a la variabilidad de dicho caracter.

La importancia relativa que los efectos epistéticos diferentes a los del tipo aditivo-
por-aditivo (aditivo-por-dominante, dominante-por-dominante y de orden superior) tie-
nen con respecto a estos 1iltimos, estd correlacionada con la agresividad de la cepa y
son lo suficientemente relevantes como para sesgar la prediccion del comportamiento
de los hibridos en cuanto a resistencia al hongo, produciendo una desviacién significa-
tiva entre los valores realmente observados y los obtenidos a través de férmulas de pre-
diccién basadas en los pardmetros genéticos de sus parentales originales.
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INTRODUCCION

La obtencién de nuevas combinaciones
entre genes responsables de resistencia par-
cial a una determinada enfermedad, ha sido
propuesta en los dltimos afios como recurso
para obtener niveles de resistencia acepta-
bles y estables en el transcurso del tiempo
(REIFSCHNEIDER et al., 1992) . Este procedi-
miento estd especialmente indicado en casos
como el de la mejora para la resistencia a
P. capsici en pimiento, ya que se trata de una
combinacién de una resistencia especifica o
vertical (POLACH y WEBSTER, 1972; CAM-
POS y BARTUAL, 1984) y de una resistencia
inespecifica u horizontal'(CLERJEAU et al.,

1976; POCHARD y DAUBEZE, 1980; PARLEV-
LIET, 1981; BARTUAL y CAMPOS 1984), in-
dicando la naturaleza poligénica del caricter.
Este tipo de resistencia combinada se debe a
la existencia de interacciones entre genes
con efectos mayores situados en distintos
loci, confiriendo cada uno de ellos una resis-
tencia parcial, y a la accién adicional de
genes con efectos menores que ejercen como
modificadores (BARKSDALE et al., 1984).

En los iltimos afios, se han emprendido
programas de mejora de la resistencia a
P. capsici mediante el método de seleccién
recurrente, habiéndose observado que la
mayoria de las lineas transgresivas, obteni-
das tras un primer ciclo de seleccién, proce-
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dian del cruce entre parentales parcialmente
resistentes. Ello sugiere que la presencia de
genes con efectos mayores, procedentes de
dichos parentales, es necesaria para aumen-
tar la expresion de la resistencia a P. capsi-
ci (GIL ORTEGA et al., 1990) y que éstos
actien de forma complementaria. Pero asi-
mismo, descendencias de hibridos obteni-
dos a partir de lineas susceptibles mostra-
ron igualmente segregacion transgresiva,
indicando que genes de resistencia con
efectos menores estan presentes en lineas
aparentemente sensibles (PALLOIX et al,
1990), demostrando con ello que la herencia
de este cardcter es compleja. Por ello, un
mayor conocimiento en profundidad sobre
los tipos de accién génica que rigen la he-
rencia de la resistencia a P. capsici es nece-
saria como paso previo a la aplicacién de
un método de seleccién para la mejora en
dicho caricter.

Estudios posteriores concernientes a los
tipos de accién génica en la resistencia a
P. capsici confirman esta complejidad, sien-
do uno de los factores que contribuyen a
ello la existencia de efectos epistaticos
(BARTUAL et al., 1991a; REIFSCHNEIDER
et al., 1992).

El objetivo de nuestro estudio consiste en
valorar la importancia que los efectos epis-
taticos considerados conjuntamente, y que
sean diferentes a los del tipo aditivo-por-
aditivo, puedan tener en la genética de la re-
sistencia a P. capsici, tomando como refe-
rencia la posible desviacién entre el valor
real y el estimado a través de férmulas de
prediccién para una serie de hibridos dobles
obtenidos a partir de un nimero fijado de
lineas de pimiento parcialmente resistentes a
P. capsici.

MATERIALES Y METODOS

Siete lineas de pimiento de distintos orige-
nes y que ofrecen una resistencia parcial a
P. capsici, se cruzaron entre si segtn el es-
quema de un dialelo (HAYWARD, 1979), ob-
teniendo los veintitin hibridos simples posi-

bles. Estas lineas fueron: Phyo 636 y PM217,
de Francia; Smith 5, de USA; Mirasol,
Linea 29 y Serrano Criollo de Morelos, de
México. La polinizacién se efectué manual-
mente en invernadero en condiciones am-
bientales controladas, castrando las flores de
las plantas que actuaban como hembras
antes de la antesis. Una vez efectuados los
cruces, se les protegié de toda posible con-
taminacién de polen ajeno envolviéndolas
en pequeifios sobres transparentes, que se
eliminaron una vez cuajado el fruto e inicia-
do su desarrollo. A partir de estos hibridos
simples se obtuvieron ciento cinco hibri-
dos tres vias y ochenta hibridos dobles, si-
guiendo el mismo mecanismo de poliniza-
cién controlada.

Todo el material vegetal obtenido fue so-
metido a sendas pruebas de resistencia fren-
te a tres cepas de P. capsici (P20M, P10M y
P4M) que mostraban una agresividad alta,
media y baja, respectivamente. La proce-
dencia de las mismas fue de Murcia (P20M)
y de Valencia (P1OM y P4M). El método de
inoculacién que se aplicé para las pruebas
de resistencia fue el de decapitacién (Po-
CHARD et al., 1976), en las condiciones de
22° C £ 1° C de temperatura y 60 % de hu-
medad relativa. Las pruebas de resistencia
se realizaron para cada cepa independiente-
mente sin mezcla alguna (PARLEVLIET,
1983). Se inocularon veinte plantas de cada
hibrido y se efectuaron las lecturas del avan-
ce de la infeccion a los nueve dias a partir
de la fecha de inoculacion, expresando el re-
sultado en milimetros. La razén de fijar este
plazo reside en que la totalidad de las plan-
tas del testigo (Yolo Wonder) han fallecido
transcurrido dicho tiempo. El modelo esta-
distico empleado para el andlisis genético
estadistico fue el siguiente :

Yi=u+C+¢;

donde Y;; es la observacién individual (lec-
tura del avance de la infeccién a los nueve
dias de haber inoculado); u es la media ge-
neral; C; es el efecto del cruzamiento «i»
(fijo); y e; es el error experimental.
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Varias férmulas se han propuesto para cal-
cular la estima del comportamiento de un hi-
brido doble, siendo la de mayor precisién la
basada en parametros genéticos estimados a
partir de datos reales de los hibridos simples
y tres vias. La prediccién del valor medio de
un hibrido doble, tal como la definen EBER-
HART y HALLAUER (1968) es la siguiente:

Cin=u+1/2(g + g+ g+ g) + 1/4(s; +
Sy + S + 8) + L/4(aa; + aa, + aa; + aa, +
aay + aay)

donde C;,; es la estima del valor medio del
hibrido doble obtenido por cruzamiento
entre los hibridos simples ixj y kxI; u es la
media general de los hibridos simples del
dialelo; g; es el efecto de aptitud combinato-
ria general de la linea i; s;; es el efecto de ap-
titud combinatoria especifica del cruce ixj;
aa; es el efecto epistatico aditivo-por-aditivo
del cruce ixj, tal como lo definen EBERHART
y GARDNER (1966). Las estimas de estos
efectos se obtuvieron mediante la aplicacién
de un programa de regresién por minimos
cuadrados.

En esta expresidn, u se halla sesgada por
los efectos epistéticos en general. Para evi-
tar el sesgo debido a los del tipo aditivo-
por-aditivo, se sustituird el valor de u por el
de u, siendo u, = u — aa, en la que aa es la
media de los efectos epistaticos aditivo-por-
aditivo (CARBONELL et al., 1985). De esta
forma corregimos en parte la posible dife-
rencia que pudiera darse entre los valores
reales observados y los obtenidos en la pre-
diccién a causa de tal sesgo.

Dado que disponemos de los valores rea-
les de las pruebas de resistencia de los hibri-
dos dobles frente a cada una de las tres
cepas y del valor estimado a través de la
férmula de prediccién basada en los para-
metros genéticos estimados a partir del ana-
lisis genético estadistico (BARTUAL et al.,
1991a), podremos valorar el grado de apro-
ximacion entre los valores reales medios y
los obtenidos en la prediccidn a través de la
correspondiente prueba chi cuadrado para
cada una de las tres cepas de P. capsici,

segin el método estadistico tradicional
(SNEDECOR y COCHRAN, 1980). La discre-
pancia entre ambos valores constituye una
medida indirecta de la importancia de la
epistasia diferente a la del tipo aditivo-por-
aditivo y del ligamiento.

RESULTADOS

El avance medio de la infeccion, transcu-
rridos nueve dias a partir de la fecha de
inoculacién para cada una de las tres cepas
queda reflejado en el Cuadro 1. En la misma
se incluyen los valores medios de las series
integradas por la totalidad de las lineas pa-
rentales, de los hibridos simples, de los tres
vias y de los dobles.

Cuadro 1.-Progresion media de la infeccion (mm)
para cada una de las tres cepas de P. capsici
en las cuatro series de material vegetal

. Cepa
Serie _————
P20M P1OM P4M

Parentales 174+10 99+1,1 84%1,0
Hibridos simples  10,6+0,3 95+04 4,.8+102
Hibridos 5601 68+0,1 43+0,1
tres vias

Hibridos dobles 105+£04 92+04 35103

De acuerdo con el modelo estadistico em-
pleado, el andlisis de la varianza correspon-
diente a cada una de las tres cepas queda re-
flejado en el Cuadro 2.

De los resultados obtenidos en este anali-
sis, se deduce que todos los efectos genéti-
cos son altamente significativos, cabiendo
destacar como resultado relevante el hecho
de que tanto la epistasia tipo aditivo-por-
aditivo como la desviacién del modelo (que
incluye los efectos epistaticos aditivo-por-
dominante, dominante-por-dominante y de
orden superior), fuesen significativas.

Las estimas de los efectos de las aptitudes
combinatorias general y especifica, asi
como de los efectos epistaticos del tipo adi-
tivo-por-aditivo, fueron calculadas y ex-
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Cuadro 2.-Analisis de la varianza para cada una de las tres cepas de P. capsici

Origen gl Cuadrado medio
de variabilidad Cepa P20M Cepa P10M Cepa P4M

Cruces 205 260,5%* 333,1%* 114,3%*
Modelo 41 325,4%* 615,1%* 247,7**
a.c.g. 6 337,0*%* 1.230,1** 312,0%*
a.c.e. 14 150,1%* 371,6%* 237,2%%*
epistasia (aa) 21 303,2%* 641,9** 348, 1**
Desviacién del modelo 164 244 2%* 262,5%* 81,0**
Error 2> 3.688 18,9 28,2 99

** Significativo al nivel de probabilidad p = 0,01.

puestas en trabajos anteriores (BARTUAL
et al., 1991a). Tomando como base de parti-
da aquellos resultados, calculamos las esti-
mas para los hibridos dobles segin la
férmula de prediccidn expuesta en la sec-
cién de métodos y procedimos a las corres-
pondientes pruebas de chi cuadrado para
cada una de las tres cepas. Los estadisticos
obtenidos serdn contrastados con el chi cua-
drado con (80-1) grados de libertad. Los re-
sultados al respecto quedan reflejados en el
Cuadro 3.

Cuadro 3.—Resultado del test chi cuadrado
para cada cepa de P. capsici

. Cepa
Pardametro
P20M P10M P4aM
aa -8,3 -3,6 -0,9
U,=u-aa 18,9 13,1 5,7
Chi cuadrado 357,8** 184,9**  203,5%*

** Significativo al nivel de probabilidad p = 0,01.

Estos resultados indican que la diferencia
entre los valores reales observados y los ob-
tenidos a través de la formula de prediccién
es altamente significativa para las tres cepas.

DISCUSION

En recientes estudios, se ha constatado
que la epistasia constituye un efecto genéti-

co a tener en cuenta en la genética de la re-
sistencia a Phytophthora capsici. Si compa-
ramos los resultados hallados para las series
de parentales e hibridos simples (Cuadro 1),
puede observarse un aumento de la resisten-
cia en la de hibridos simples para todas las
cepas, sugiriendo la existencia de efectos
heterdticos. Si la comparacién la establece-
mos entre las series de hibridos simples y la
de los tres vias, se observa igualmente un
aumento de la resistencia, lo que implica
que existe una accién epistdtica (STUBER
etal., 1973).

Por el contrario, la situacion es diferente
cuando se comparan la serie de hibridos sim-
ples con la de los dobles. En efecto, la ganan-
cia en resistencia que se experimenta en los
casos de las cepas de agresividad alta
(P20OM) y media (P10M) es exigua compara-
da con la experimentada en los tres vias. Sin
embargo, cuando se trata de la cepa de menor
agresividad (P4M), el aumento de resistencia
en los hibridos dobles es notoria. Una expli-
cacién en los casos de las cepas de agresivi-
dad alta y media pudiera ser que el efecto
conjunto de dominancia y epistasia resulté
mds beneficioso en el caso de los hibridos tres
vias que en el de los hibridos dobles (WEAT-
HERSPOON, 1970), como consecuencia de la
desaparicion de efectos epistéticos favorables
por la pérdida de algtin gen o genes en el pro-
ceso de recombinacién que tiene lugar al cru-
zar los hibridos simples para obtener los hi-
bridos dobles (ENGQVIST y BECKER, 1991).
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Por otra parte, la importancia relativa de
los diferentes efectos genéticos (aditivi-
dad, dominancia y epistasia) estd relacio-
nada con la agresividad de la cepa con la
que se verifique la inoculacién, existiendo
una correlacién entre el nimero de genes
que intervienen en la expresién de la resis-
tencia y el grado de agresividad de la cepa
(BARTUAL et al., 1991b). Por ello, conside-
ramos que las posibilidades de lograr com-
binaciones génicas con efectos epistaticos
mas favorables serdn mayores cuanto
menor sea el nimero de genes implicados
en la expresion del caricter. Asimismo, re-
sulta 16gico que la probabilidad de que se
perdieran genes con efectos favorables en
cuanto a resistencia en los procesos de re-
combinacién sea menor cuanto menor sea
el nimero de genes implicados. Esta hipé-
tesis justificaria el aumento de resistencia
observado en la serie de hibridos dobles
cuando la prueba de resistencia de dicho
material se hizo frente a la cepa de poca
agresividad (P4M).

Si comparamos los cuadrados medios ha-
llados para la epistasia tipo aditivo-por-adi-
tivo y los correspondientes a la desviacién
del modelo para cada cepa independiente-
mente, observamos que la importancia rela-
tiva de la desviacién del modelo con res-
pecto a la primera es proporcionalmente
mayor en el caso de la cepa mds agresiva
(P20M) que en la de agresividad media
(P10M) y en esta tltima a su vez mayor que
en la de menor agresividad (P4M). Este
hecho sugiere la existencia de una correla-
cién entre la importancia de los efectos
epistédticos de mayor orden y la agresividad
de la cepa.

Cuando los efectos epistdticos diferentes
a los del tipo aditivo-por-aditivo (desvia-
cién del modelo) resultan significativos en
el andlisis de la varianza, cabe establecer
una comparacién entre el valor observado
para cada hibrido doble en la prueba de re-
sistencia y el valor estimado a través de

una adecuada férmula empirica. Esta debe-
rd basarse en los parametros genéticos de
las lineas parentales originales, estimados a
partir del andlisis genético estadistico. Con
ello, podremos detectar el posible sesgo
que tales tipos de epistasia (aditivo-por-do-
minante, dominante-por-dominante y de
orden superior, conjuntamente) pudieran
ejercer para que exista una diferencia sig-
nificativa entre ambos valores (EBERHART,
1964). Tal es nuestro caso ya que la des-
viacién del modelo resulté ser altamente
significativa (Cuadro 2), por lo que proce-
dimos a efectuar el correspondiente test chi
cuadrado.

Los resultados de dicho test (Cuadro 3),
dan a entender que la diferencia hallada
entre los valores observados y los obtenidos
en la prediccién es altamente significativa,
para cada una de las tres cepas. Ello corro-
bora la conclusién a la que se lleg6 en un
principio a través del anilisis de la varian-
za: que los efectos epistaticos diferentes a
los del tipo aditivo-por-aditivo contribuyen
a la variabilidad de la resistencia a Phy-
tophthora capsici y deben de tenerse en
cuenta a la hora de verificar un programa
de mejora para dicho caracter, asi como que
sesgan la prediccién del comportamiento de
los hibridos en cuanto a la resistencia a
dicho hongo.
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ABSTRACT

BARTUAL, R.; LACASA, A.; MARSAL, J. I. y TELLO, T. C. (1993): Efectos epistaticos
en la resistencia a Phytophthora capsici Leon en pimiento (Capsicum annuum). Bol. San.
Veg. Plagas, 19(3): 485-490.

Epistatic effects are present in the resistance to Phytophthora capsici Leon in pep-
pers (Capsicum annuwom). Genetic statistical analysis shows that both, additive-by-addi-
tive epistasis and higher order epistatic effects considered altogether, contribute to the
total variability significantly. Furthermore. higher order epistatic effects caused biases in
the prediction of the resistance of double crosses based on estimated genetic parameters

of parentals, the differences between real and predicted values being significant.
The relative importance of higher order epistasis with respect to additive-by-additi-
ve epistasis seems to be correlated with the aggressiveness of the isolate of Phytopht-

hora capsici.

Key words: Aggressiveness, Capsicum annuum, Double crosses, Epistasis, Phy-

tophthora capsici, Prediction, Resistance.
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