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Resumo — O objetivo deste trabalho foi determinar a heranga da producao de acilacticares em gendtipos de
tomateiro, em uma populagdo segregante (F,) do terceiro retrocruzamento, para Lycopersicon esculentum Mill.
"TOM-584', a partir da espécie L. pennellii 'LA-716'. A determinagao do teor de acilactcares foi realizada com
metodologia para determinacao de acticares redutores. Os dados foram utilizados para verificagdo da heranca
monogénica, sob diferentes graus de domindncia (GD) presumidos, por meio do teste qui-quadrado. Para
verificar a existéncia de efeitos aditivos e ndo aditivos de um gene maior e de possiveis poligenes, utilizou-se o
método da mdxima verossimilhanca. Para os diferentes GD testados, na faixa compreendida entre -0,7 e -0,4, a
hipétese de herangca monogénica nio pdde ser descartada, o que indica a a¢@o de alelo recessivo, com dominancia
incompleta na expressao de alto teor de acilagiicares. Por meio de modelos genéticos pela funcao de verossimi-
lIhanga, a hipétese de heranca monogénica foi confirmada. Plantas de tomateiro, com boa resisténcia a artrépodos-
praga, mediada pelo aleloquimico acilagticar, podem ser obtidas com eficiéncia em populacdes de retrocruzamentos,
a partir do cruzamento interespecifico L. esculentum x L. pennellii.

Termos para indexagdo: Lycopersicon esculentum, Lycopersicon pennellii, sele¢do, aleloquimico, resisténcia a
praga.

Inheritance of tomato leaflet acylsugar contents in genotypes
derived from an interspecific cross

Abstract — The objective of this work was to determine the inheritance of acylsugar contents in tomato genotypes,
from the F, generation of the third backcross of L. esculentum Mill. TOM-584", after the original cross with the
wild accession L. pennellii TLA-716'. Acylsugar contents in tomato leaflets were measured according to a
methodology for reducing sugars determination. The data obtained were evaluated with chi-square tests of
monogenic hypotheses of inheritance, under different presumed degrees of dominance, and also under genetic
models with the maximum likelihood function, in which presence of a major gene and possible polygenes with
additive and non additive effects were tested. For the different presumed degrees of dominance (DD) tested in
an array between -0.7 and -0.4, the hypotheses of monogenic inheritance could not be rejected, indicating that
high acylsugar contents are controlled by a recessive allele in a locus with incomplete dominance. Genetic
models tested under the maximum likelihood function also confirmed the hypothesis of monogenic inheritance.
Tomato plants with adequate levels of acylsugar-mediated resistance to arthropod pests can be efficiently
obtained in backcross populations, derived from the interspecific cross L. esculentum X L. pennellii.

Index terms: Lycopersicon esculentum, Lycopersicon pennellii, selection, allelochemicals, pest resistance.

Introducao

Algumas espécies do género Lycopersicon apresen-
tam elevada resisténcia a artrépodos-praga e apresen-
tam potencial para utilizacdo em programas de melho-
ramento genético que visam a obtengdo de cultivares
comerciais resistentes. A resisténcia dessas espécies
ocorre, principalmente, em razao da presenca de subs-

tancias quimicas que, na maioria dos casos, estao pre-
sentes nos tricomas glandulares, os quais podem servir
também como fator morfoldgico de resisténcia (Barona
et al., 1989; Eigenbrode & Trumble, 1993; Louren¢do
& Nagai, 1994; Leite et al., 1999; Maluf et al., 2001;
Freitas et al., 2002; Resende et al., 2002b; Gongalves
et al., 2006).
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Os acilagucares sdo complexos formados, principal-
mente, por 2,3,4-tri-O-éster de glicose, que possuem
dcidos graxos com 4 a 12 4dtomos de carbono (Burke
et al., 1987). A presenca desses aleloquimicos, no aces-
so selvagem de tomateiro Lycopersicon pennellii
'LA-716', confere resisténcia a um grande nimero de
pragas, inclusive aquelas consideradas pragas-chave na
cultura do tomateiro. Sua presenca também foi
identificada em outras espécies do género
Lycopersicon, bem como em outros géneros da familia
Solanaceae, inclusive Solanum, Nicotiana e Datura
(Severson et al., 1985; King et al., 1990; Shinozaki et al.,
1991). Esse grupo de fitoquimicos pode atuar de modo
aimpedir a oviposicao e a alimentagdo ou, ainda, a exer-
cer efeito deletério no desenvolvimento de determina-
das fases dos artropodos-praga (Goffreda et al., 1989;
Liedl et al., 1995; Resende et al., 2002a, 2006; Baldin
et al., 2005).

Virios estudos com L. pennellii "LA-716" demons-
traram alta resisténcia dessa espécie a artrépodos-pra-
ga de importancia na cultura, como traca-do-tomateiro
(Resende et al., 2006), mosca-branca (Berlinger &
Dahan, 1984; Resende, 2003; Baldin et al., 2005), 4caro-
vermelho (Resende et al., 2002b) e 4caro-rajado
(Maruyama et al., 2002). Esses resultados indicam o
grande potencial de utilizacao dessa espécie, como fon-
te de resisténcia para a obtencdo de cultivares comerci-
ais de tomateiro, adequadas ao manejo e ao controle de
pragas.

Resende (2003) trabalhou com plantas selecionadas
para alto e baixo teor de acilactcares, na populagdo F,
do cruzamento L. esculentum Mill. "TOM-584" x
L. pennellii LA-716', e na populacdo F, do primeiro
retrocruzamento para L. esculentum. Essas plantas fo-
ram submetidas a ensaios de repeléncia ao dcaro
Tetranychus evansi, e de resisténcia a mosca-branca
e a traga-do-tomateiro, juntamente com os genitores.
Os resultados demonstraram o efeito positivo dos
acilagicares, na repeléncia ao dcaro Tetranychus
evansi. Nos ensaios com mosca-branca, verificou-se um
menor nimero de ninfas para todos os gendtipos com
elevado teor de acilacticares, o que evidencia o efeito
do tipo antibiose sobre o desenvolvimento desse inseto-
praga. Alto teor de acilactcares também foi associado
a resisténcia a traga-do-tomateiro, em ensaios realiza-
dos tanto em casa de vegetagdo quanto no campo.
Os estudos de Resende (2003) indicaram que a selecao
para alto teor de acilagicares pode constituir-se num
eficiente critério de selecdo indireta, para resisténcia a
um amplo espectro de artrépodos-praga.
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Estudos da heranca do teor de acilagticar em
populagdes F; e F, oriundas do cruzamento entre
L. esculentum e o acesso selvagem L. pennellii
'LA-716', demonstraram que apenas um gene estd
envolvido na producdo desse cardter (Resende et al.,
2002b). Esses autores estimaram o valor de 1,36 relativo
ao nimero de genes que controlam o cardter, e
determinaram um valor de grau médio de dominancia
(GMD) de -0,74, pela metodologia de Mather & Jinks
(1984). Por meio de testes de hipdteses de heranca
monogeénica, sob diferentes GMD, observaram que essa
hipétese ndo pdde ser descartada, na faixa de GMD
compreendida entre -1,20 e -0,60. Assim, um tinico loco
génico parece ser responsdvel pelo controle genético
dos teores de acilagicares, embora ndo se exclua a
possibilidade de existéncia de genes modificadores.
O valor de GMD encontrado, bem como a distribuicao
de freqiiéncia nas populacdes avaliadas, indicou que um
alelo recessivo com dominancia incompleta, presente em
'LA-716' € responsavel por alto teor do aleloquimico.

Observa-se, entretanto, que os trabalhos dos quais se
obtiveram essas informagdes utilizaram populagdes
oriundas diretamente do cruzamento interespecifico com
0 acesso selvagem L. pennellii. O uso de acessos sel-
vagens em cruzamentos pode provocar distor¢des nas
distribuicdes mendelianas (Sawant, 1958; Zamir &
Tadmor, 1986) e, desse modo, os pardmetros genéticos
determinados podem apresentar inconsisténcia. Com
isso, a utilizacao de gendtipos que apresentem constitui-
¢ao genotipica essencialmente de L. esculentum pode-
rd fornecer informacdes mais seguras a respeito do con-
trole genético da caracteristica teor de acilacticares. Re-
sultados discrepantes da hipétese de heranga monogénica
tém sido encontrados para a heranca do teor de
acilagucares.

Mutschler et al. (1996) também trabalharam com a
geracdo F,, de um cruzamento entre L. esculentum x
L. pennellii 'LA-716', e indicaram duas regides no
cromossomo 2, além de uma regido em cada um dos
cromossomos 3, 4 e 11, que afetavam um ou mais as-
pectos da producdo de acilactcares. Blauth et al. (1998)
demonstraram a associacdo de dez regides gendmicas
associadas a producdo de acilagicares, em gendtipos
oriundos do mesmo cruzamento interespecifico. Entre
essas regioes, os autores destacam os cromossomos 3,
4 e 10 e ainda relatam que o loco génico do cromossomo
4 estd associado a drea foliar apresentada pela planta.
Como os acilaguicares sido produzidos nas folhas, uma
maior drea foliar implica em maior producdo do
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aleloquimico, o que explica a associacdo encontrada
pelos autores entre a regido do cromossomo 4 e a ca-
racteristica, que demonstra que essa regido ndo atua
diretamente na determinacdo da producdo de
acilagucares.

As controvérsias nos estudos realizados até o mo-
mento demonstram, portanto, que sao necessirios no-
vos trabalhos que confirmem o tipo de herancga envolvi-
da, de modo a facilitar a introgressao dessa caracteris-
tica em L. esculentum.

O trabalho teve por objetivo determinar a heranca da
producdo de acilacticares, em genétipos de tomateiro,
pela quantificacdo desse aleloquimico em uma popula-
cao segregante (F,) do terceiro retrocruzamento para
L. esculentum, a partir da espécie selvagem L. pennellii
'LA-716'. Uma vez que os estudos se realizaram em
material com constitui¢do genotipica essencialmente
L. esculentum, eles estiveram menos sujeitos a desvios
da segregacdo monogénica, possivelmente existentes no
cruzamento interespecifico L. esculentum x
L. pennellii.

Material e Métodos

O experimento, realizado no periodo de setembro a
dezembro de 2003, foi conduzido em casa de vegeta-
¢do, na Estacdo Experimental da empresa HortAgro
Sementes Ltda. em Ijaci, MG, e as avaliagdes foram
realizadas no Laboratdério de Quimica Organica, no
Departamento de Quimica, da Universidade Federal de
Lavras.

As sementes dos genétipos foram distribuidas em
bandejas de poliestireno expandido, com substrato co-
mercial Plantimax e casca de arroz carbonizada, na pro-
porcdo 1:1, transplantadas posteriormente para vasos
de 500 mL. Utilizou-se o delineamento experimental em
blocos ao acaso, com 5 repeti¢des, e um total de 500 plan-
tas, 400 das quais eram plantas da populacdao BPX-370G,
50 eram plantas da testemunha para alto teor de
acilacuicar (L. pennelli 'LA-716") e 50 eram plantas da
testemunha para baixo teor (Lycopersicon esculentum
"TOM-584"). A populacio BPX-370G corresponde a
geracdo F, do terceiro retrocruzamento (RCj) para
L. esculentum "TOM-584', a partir do acesso selvagem
L. pennellii 'LA-716'.

Para a obten¢do da geracdo F{RC3, que deu origem
a geracdo F,RC3, denominada BPX-370G, foram utili-
zados genétipos da geracdo F,RC,, com alto teor de

acilagucares, que foram retrocruzados com a linhagem
comercial TOM-584" (com baixo teor de acilagicares).

A determinacio do teor de acilacgicares, nos foliolos,
foi realizada de acordo com metodologia para a deter-
minacdo de acucares redutores (Resende et al., 2002b).
Para isto, discos foliares foram retirados de cada planta
e acondicionados em tubos de ensaio. Posteriormente,
procedeu-se a extracdo do acilactcar, com a adi¢do de
diclorometano e subseqiiente realizagdo de reacio
colorimétrica, pelo teste de Sommogy-Nelson.
As amostras foram submetidas a leitura de absorbancia,
em aparelho espectrofotdmetro, no comprimento de onda
540 nm. Os valores de absorbancia obtidos foram dire-
tamente proporcionais a concentragdo de acilagicares
nos foliolos.

Os dados obtidos foram utilizados para a determina-
¢do do tipo de heranca envolvida na expressio da ca-
racteristica teor de acilacicar, avaliados sob duas
metodologias diferentes: teste de hipdtese de heranca
monogénica (sob diferentes graus médios de dominancia
presumidos) e teste de modelos genéticos, pela funcao
de verossimilhanca. Para a primeira metodologia, dife-
rentes graus de dominancia (GD) presumidos (Gomes
et al., 2000) foram utilizados para a verificacao da hipd-
tese de heranca monogénica por meio do teste qui-qua-
drado. Foi determinada a distribui¢do de freqiiéncia dos
dados apresentados pelos genitores originais ("TOM-584"'
e 'LA-716") e pela populacdo segregante BPX-370G.
Para os testes dos diferentes graus médios de
dominancia, foi utilizado o valor de absorbancia de 0,43
como ponto de truncagem (PT), abaixo do qual a maio-
ria das plantas do genitor P; (=TOM-584) esta localiza-
da e acima do qual estd a maioria dos individuos do genitor
P, (=LA-716).

A hipétese de heranca monogénica foi testada sob
varios GD, tendo-se partido das seguintes
pressuposi¢des: a) a distribuicio dos dados nos genitores
P, e P, e na populagdo segregante BPX-370G segue
uma distribuicdo normal; b) o ponto de truncagem (PT)
foi estabelecido como 0,43, correspondente a um valor
de absorbancia acima do qual se situou a maior parte
das plantas de P,, e abaixo do qual se situou a maior
parte das plantas de Py; ¢) para cada uma das geracodes
parentais, a média populacional (p, e P,) foi
considerada igual a respectiva média estimada, e a
variancia verdadeira foi considerada igual a respectiva
variancia estimada; d) com base nas respectivas curvas
normais, foram estimadas as porcentagens esperadas
de plantas em P; e P, com média menor ou igual ao
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ponto de truncagem (PT); e) a média da geracdo F; foi

admitida como: F, = (P'+72P2) + PP
GD é o grau de dominancia presumido e P, e P, sdo as
médias dos respectivos parentais. A variancia verdadeira
para a populacdo F; foi admitida como sendo igual a
respectiva variancia estimada; f) sob um dado grau
médio de dominancia presumido, a freqiiéncia esperada
de plantas com teor de acilactiicar <PT, sob a hipdtese
de heranga monogénica, foi calculada como sendo a
média ponderada das freqiiéncias esperadas em Py, F;
e P,, com ponderacdes de 1:2:1, respectivamente;
g) as freqiiéncias esperadas das plantas com média <PT,
obtidas para P, (item d), P, (item d) e BPX-370G (item f)
foram multiplicadas pelo nimero de plantas avaliadas por
geracdo, tendo-se obtido, assim, o nimero esperado de
plantas de Py, P, e BPX-370G com média <PT, sob a
hipétese de heranca monogénica com o grau médio de
dominancia considerado; h) os nimeros esperados de
plantas em P;, P, BPX-370G com média
<PT foram comparados aos nimeros efetivamente
obtidos, tendo-se computado o valor de qui-quadrado, com
2 graus de liberdade; 1) a significancia do valor de qui-
quadrado obtido levard a rejeicdo da hipdtese de heranca
monogénica sob o grau de dominéncia considerado.
Do contrério, a ndo-significancia do valor de qui-quadrado
obtido levard a ndo rejeicdo dessa hipétese, admitindo-se,
entdo, a possibilidade de tratar-se de heranca monogénica
sob 0 GD considerado.

Para o teste que utilizou a funcdo de verossimilhanga,
Silva (2003) prop6s uma metodologia para modelar e esti-
mar parametros relativos ao efeito de gene maior e
poligenes, ao utilizar geracdes derivadas de linhagens
contrastantes, que considera o método da maxima veros-
similhanca. Essa metodologia foi também empregada por
Menezes et al. (2005). A funcdo da mixima verossimi-
Ihanga foi constituida, tendo-se considerado uma caracte-
ristica que pode apresentar um gene de efeito maior, bem
como variacdo entre individuos de um mesmo genétipo,
em razdo da aco de efeitos ambientais e ou de genes de
efeitos menores.

De acordo com a metodologia proposta, sdo
determinados 9 modelos genéticos, em que cada um
deles estima diferentes parametros, conforme segue:
modelo 1 — gene maior com efeitos aditivo e de
dominancia + poligenes com efeitos aditivo e de
dominancia; modelo 2 — gene maior com efeitos aditivo
e de dominancia + poligenes com efeito aditivo apenas;

GD , em que
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modelo 3 — gene maior com efeito aditivo apenas +
poligenes com efeitos aditivo e de dominancia; modelo 4 —
gene maior com efeito aditivo apenas + poligenes com efeito
aditivo apenas; modelo 5 — poligenes com efeitos aditivo e
de dominancia; modelo 6 — poligenes com efeito aditivo
apenas; modelo 7 — gene maior com efeitos aditivo e de
dominancia; modelo 8 — gene maior com efeito aditivo
apenas e modelo 9 — apenas efeito do ambiente.

A partir das fungdes de verossimilhanca, para cada
modelo, foi possivel compor testes de interesse, tendo-
se considerado diferentes hipéteses. Tais testes de razao
de verossimilhanga foram feitos por meio da estatistica
LR (Likelihood ratio). Os testes foram realizados com
0 programa estatistico Monogen v. 0.1 (Silva, 2003).
Como apenas as geragdes Pj, P, e F, (=BPX-370G)
foram utilizadas, a metodologia de Silva (2003) permitiu
apenas alguns testes entre modelos (Tabela 1), entre os
quais, os seguintes: modelo 2 vs. modelo 4 — estimou o
efeito de dominancia do gene maior; modelo 2 vs. modelo 6
—estimou o efeito de um gene maior com efeitos aditivos
e de dominancia; modelo 2 vs. modelo 7 —estimou o efeito
de poligenes com efeito aditivo, que atuaram como
modificadores de um gene maior; modelo 2 vs. modelo 9
— efeito de um gene com efeito aditivo e de dominancia,
somado ao efeito poligénico de natureza aditiva; modelo 7
vs. modelo 8 — efeito de dominancia do gene maior e
modelo 7 vs. modelo 9 — efeito de um gene maior com
efeitos aditivos e de dominancia.

Resultados e Discussao

As distribuicdes de freqiiéncias, obtidas em Py, P, e
na populagdo F,RC3, demonstram que a heranca do teor
de acilaguicar parece ser controlada por gene(s)

Tabela 1. Testes de hipdteses de modelos genéticos hierdr-
quicos para teor de acilaguicares.

Modelos™" Graus de liberdade 1 Probabilidade
2vs. 4 1 9,1184 0,0025304
2vs. 6 2 9,1184 0,0104706
2vs. 7 2 1,2313 0,5402786
2vs. 8 3 24,1189 0,0000237
2vs. 9 4 71,6690 0,0000003
4vs. 6 1 0,0000 0,9999985
4vs. 8 2 15,0005 0,0005530
4vs. 9 3 62,5506 0,0000003
6vs. 9 2 62,5506 0,0000004
7 vs. 8 1 22,8875 0,0000016
7vs. 9 2 70,4376 0,0000003
8 vs. 9 1 @ @

(DTestes de razdo de verossimilhanga, feitos por meio da estatistica LR,
com o programa estatistico Monogen v. 0.1 (Silva, 2003). @Valor ne-
gativo, talvez devido a problemas de convergéncia.
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maior(es), no entanto, sua andlise grafica ndo permite
facilmente concluir pela existéncia ou nao de genes
modificadores (Figura 1). Os testes de hipdtese de he-
ranca monogénica, para a caracteristica teor de
acilacucar, foram realizados numa faixa de graus de
dominancia (GD) entre -1 e +1. De acordo com as esti-
mativas de X2 para o teste de heranga monogénica des-
sa caracteristica, ndo houve significancia (p<0,05), na
faixa de GD que vai de -0,7 a -0,4 (Figura 2), o que
indica que a hipdtese de heranga monogénica ndo foi
rejeitada. Assim, o teor de acilacticares parece ser con-
trolado por apenas um gene, com dominancia parcial no
sentido de menor teor, uma vez que valores negativos
encontrados para GD indicam a acdo de alelo recessivo,
com dominancia incompleta, para o controle de alto teor
de acilagucares.

Na determinagdo de modelos genéticos pela funcdo
de verossimilhanca (Silva, 2003), no teste que compara
o modelo 7 ao modelo 9, que testa a hipdtese de um
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Figura 1. Distribuicdo de freqii€ncias, relativa ao teor de
acilagicares dos parentais L. esculentum 'TOM-584" e
L. pennellii'"LA-716' e da geragao FoRC;.

gene maior com efeitos aditivos e de dominancia, acei-
ta-se Hy, o que evidencia a heranca monogénica para o
cardter teor de acilagticar (Tabela 1). Embora a ndo con-
vergéncia da estimativa do efeito modelo 8 vs. mode-
lo 9 ndo tenha permitido estimar a significincia do efei-
to aditivo do gene maior, o teste modelo 7 vs. modelo 9
permite concluir que hd, de fato, um gene maior com
efeitos aditivos e de dominéncia, que controla o cardter.
O teste modelo 7 vs. modelo 8 permite concluir pela
significancia do efeito de dominancia. A nio-significancia
do teste modelo 2 vs. modelo 7 permite admitir que o
cardter seja pouco ou nada influenciado por poligenes
modificadores.

Ambas as metodologias utilizadas permitem aceitar a
hipétese de heranca monogénica do teor de acilacticares.
O alto teor de acilagucares é controlado por um alelo
recessivo com domindncia incompleta, presente em
L. pennellii LA-716' . Os dados obtidos corroboram ple-
namente os encontrados por Resende et al. (2002b), que
obtiveram, por meio da expressdao de Burton (1951), o
valor de 1,36 para nimero de genes, o que indica tratar-
se de heranca monogénica e que, pelo teste de heranca
monogénica sob diferentes GD, esta hipdtese ndo
pdde ser descartada na faixa compreendida
entre -1,20 e -0,60.

Resende et al. (2002b) utilizaram as populacdes F; e
F,, oriundas do cruzamento entre L. esculentum e o
acesso selvagem L. pennellii 'LA-716', para a deter-
minacdo do tipo de heranca envolvida na caracteristica.
A utilizagdo de acessos selvagens em cruzamentos
interespecificos, para a determinag@o dos pardmetros

1.000+
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Figura 2. Testes das hipdteses de heranga monogénica, sob
diferentes graus de domindncia, relativos ao teor de
acilacticares em gendtipos de tomateiro.
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genéticos, pode provocar distor¢des nas distribuicdes
mendelianas (Sawant, 1958; Zamir & Tadmor, 1986) e,
desse modo, os parametros obtidos poderiam ser incon-
sistentes.

Neste trabalho, utilizou-se uma populacdo do terceiro
retrocruzamento, que apresenta constituicdo genotipica
essencialmente de L. esculentum, determinando, assim,
com seguranca, as caracteristicas genéticas envolvidas
na producdo de acilacicar. Se por um lado, os desvios
da segregacdo mendeliana ndo parecem, portanto, ter
ocorrido nos estudos de Resende et al. (2002b), uma
vez que as conclusdes foram idénticas as obtidas neste
trabalho; por outro lado, os resultados aqui encontrados
ndo necessariamente excluem os de Mutschler et al.
(1996) e Blauth et al. (1998), que encontraram diferen-
tes regides cromossdmicas, que afetam algum aspecto
da producido de acilagicares; pois sendo os acilagicares
um grupo bastante variado de ésteres de glicose e de
sacarose, cuja porcdo acil varia de 4 a 12 carbonos
(Burke et al., 1987), ndo seria surpreendente que sua
sintese fosse afetada por mais de um gene, embora o
efeito métrico no teor total pudesse essencialmente ser
o de um loco apenas, que controlasse uma etapa critica
do processo de sintese (por exemplo, a reacdo de
esterificacdo).

Conclusoes

1. O caréter producdo de acilagicar, em gendtipos
de tomateiro, possui heranca monogénica.

2. A obtencdo de plantas de tomateiro, com boa re-
sisténcia a artrépodos-praga mediada pelo aleloquimico
acilactcar, pode ser realizada com eficiéncia em popu-
lagdes de retrocruzamentos a partir do cruzamento
interespecifico L. esculentum x L. pennellii.
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