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RESUMO

Estudou-se o controle genético da concentração das metil-cetonas 2-tridecanona (2-TD) e 2-unde-
canona (2-UN) no cruzamento de Lycopersicon esculentum cv IPA-6 x L. hirsutum f. glabratum PI 134418.
Para tal, as gerações parentais F1 e F2 foram avaliadas em experimento de casa de vegetação, sendo a
quantificação das metil-cetonas foliares realizada por cromatografia gasosa com coluna capilar. Os
resultados revelaram alta correlação (0,97; P > 0,001) entre as concentrações de 2-TD e 2-UN, possivel-
mente devido à ocorrência de efeitos pleiotrópicos ou de ligação gênica. O grau médio de dominância
revelou a ocorrência de dominância parcial para as menores concentrações de 2-TD e 2-UN, cujas
herdabilidades foram 0,75 e 0,78 respectivamente. A análise de média de gerações mostrou não haver
adequação dos dados de concentração de 2-TD e 2-UN ao modelo aditivo-dominante, devido,
possivelmente, a problemas de incongruidade ou a efeitos epistáticos.
Palavras-chave: 2-tridecanona, 2-undecanona, metil-cetonas, L. hirsutum f. glabratum, resistência a

insetos, cruzamentos interespecíficos, melhoramento, tomate.

ABSTRACT
GENETIC CONTROL OF 2-TRIDECANONE AND 2-UNDECANONE

CONCENTRATION IN TOMATO INTERSPECIFIC CROSS

Genetic control of methyl-ketones 2-tridecanone (2-TD) and 2-undecanone (2-UN) concentration
was studied in a cross of Lycopersicon esculentum cv IPA-6 x L. hirsutum f. glabratum PI 134418. The
progenitors F1 and F2 generations were evalueted in a green house experiment, and the level of
methyl-ketones in the leaves were determined by capilar gas chromatography. The results indicate
that there is high correlations between 2-TD and 2-UN concentrations (0.97; P > 0.001), indicating that
pleiotropic or genic linkage effects may be occurring. The 2-TD and 2-UN showed complete dominance
for low concentration and high heritability, 0.75 and 0.78, respectively. The generation means analysis
showed that the results of 2-TD and 2-UN concentration can not be explained by the simple additive-
dominant model, suggesting that the segregation distortion could be due to incongruity problems of
interspecific crosses or epistatic gene action.
Key words: 2-tridecanone, 2-undecanone, methyl-ketone, L. hirsutum f. glabratum, insect resistance,

interspecific hybridization, vegetable breeding, tomato.
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1.INTRODUÇÃO

Entre as espécies silvestres de tomate, o
Lycopersicon hirsutum tem se destacado como fonte de
resistência a diversas espécies e ordens do filo Arthro-
poda, como ácaros (RODRIGUEZ et al., 1972), lepidóp-
teros (ARAÚJO et al., 1985; FARRAR e KENNEDY, 1988),
coleópteros (LOURENÇÃO et al., 1993), dípteros (PEREIRA,
1993), além de outros, sendo amplamente utilizado
em programas de melhoramento visando à introgres-
são da resistência a insetos no tomate cultivado.

FERY e CUTHBERT (1975) foram os primeiros pes-
quisadores a sugerir que um fator não-identificado
contido nas folhas de L. hirsutum f. glabratum era o
responsável pelo efeito antibiótico dessa espécie em
H. zea, e que tal efeito parecia ser de herança recessiva.
Posteriormente, WILLIAMS et al. (1980) isolaram e
quantificaram a 2-tridecanona (2-TD), metil-cetona
de 13 carbonos, encontrada em folhagens de L.
hirsutum f. glabratum PI 134417, em quantidade 72
vezes superior à encontrada em L. esculentum, e con-
siderada o principal fator de resistência a insetos-pra-
gas que incidem na espécie L. hirsutum f. glabratum.

DIMOCK e KENNEDY (1983) constataram em suas
pesquisas que o conteúdo total de 2-tridecanona nos
folíolos da PI 134417 é 0,3679% (±0,0288%) de sua
massa fresca. Desse total, 99,5% foram encontrados no
extrato superficial, enquanto 0,05% foi detectado em
extrato homogeneizado dos folíolos. Assim, 2-TD está
presente exclusivamente na superfície e não no inte-
rior dos folíolos da PI 134417 estabelecendo uma cor-
relação positiva significativa entre sua concentração
e a densidade do tricoma glandular tipo VI.

A descoberta da 2-TD como principal fator de
resistência a insetos do L. hirsutum f. glabratum, cons-
tituiu-se no ponto central dos estudos de resistência a
insetos do tomateiro, nas décadas de oitenta e noven-
ta. Ensaios de laboratório foram realizados para con-
firmar a toxicidade da 2-TD a insetos-pragas (FARRAR

e KENNEDY, 1987; KASHYAP et al., 1991; VENDRAMIM e
GIUSTOLIN, 1993) e seu possível mecanismo de herança
(ZAMIR et al., 1984; FARRAR e KENNEDY, 1987; NIENHUIS

et al., 1987; BARBOSA E MALUF, 1996).
A 2-tridecanona pode ser encontrada em outros

acessos de L. hirsutum f. glabratum e também apresen-
tar quantidades próximas (PI 134418 e PI 126449) ou
mesmo superiores (PI 126304) às encontradas na PI
134417 (EIGENBRODE e TRUMBLE, 1993).

Outra substância, 2-undecanona (2-UN), é citada
juntamente com 2-TD como fator que confere a L.
hirsutum f. glabratum resistência a insetos. Observou-
se forte efeito letal de 2-TD em larvas de insetos-pra-
gas e indício de possível efeito sinérgico de 2-UN com
2-TD (FARRAR e KENNEDY, 1987 e 1988).

ZAMIR et al. (1984), em estudos eletroforéticos com
genitores F1, F2 e retrocruzamentos do cruzamento de
L. esculentum x L. hirsutum f. glabratum, relatam que,
aparentemente, existe dominância para baixo nível de
2-TD, após demontração de 5 locos de isoenzimas
associados aos genes que controlam o nível de 2-TD
nos 8 cromossomos rastreados. ZAMIR et al. (1984)
sugerem, ainda, que há uma forte ligação entre o alelo
sp (Self-prunning/porte determinado) e genes respon-
sáveis pelo baixo nível de 2-TD, ou que existe um
efeito pleiotrópico entre os mesmos. FERY e KENNEDY

(1987), por sua vez, apresentaram resultados suge-
rindo que a alta concentração de 2-TD é condicionada
por, no mínimo três genes recessivos, e a resistência à
Manduca sexta apresenta herança similar.

Os resultados de NIENHUIS et al. (1987) em relação
ao uso de RFLP sugerem que o tipo de ação gênica
associada à expressão de 2-TD foi predominantemen-
te aditiva, exceto para o QTL ligado ao loco C56, no
qual a ação gênica foi não-aditiva. A interação obser-
vada entre os contrastes lineares, para alguns locos,
pode sugerir que interações aditivas e epistáticas adi-
tivas entre os locos de QTL’s ligados são importantes
nos valores de absorbância colorimétrica de 2-TD.

BARBOSA e MALUF (1996), em estudos com a popu-
lação segregante do cruzamento de L. esculentum x L.
hirsutum f. glabratum, estimaram que a herdabilidade
no sentido amplo da concentração de 2-TD foi 0,61 ±
0,18, indicando que a seleção baseada em 2-TD pode
ser efetiva como um critério de seleção indireta para
resistência à traça do tomateiro (Tuta absoluta).

O presente trabalho - parte constituinte de um
programa de melhoramento para resistência à traça
do tomateiro - teve como intuito ampliar os conhe-
cimentos acerca dos fatores de resistência a insetos no
cruzamento entre Lycopersicon esculentum Mill e L.
hirsutum f. glabratum, através do estudo do controle
genético de 2-tridecanona e de 2-undecanona, bem
como da relação entre as mesmas.

2. MATERIAL E MÉTODOS

2.1. Material genético e condições experimentais

Foram semeados os parentais e as gerações F1 e 216
indivíduos F2, do cruzamento de Lycopersicon
esculentum cv IPA-6 x L. hirsutum f. glabratum PI
134418, e transplantadas para vasos com capacidade
de 5 L de solo com substrato tratado, mantidos sobre
bancadas a 80 cm do piso, em casa de vegetação
modelo Venlo Van der Hoeven, localizada na área de
convênio UENF/PESAGRO-RIO/EEC, em Campos
dos Goytacazes (RJ). Desse material foram retirados
propágulos vegetativos (brotações axilares),
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colocados em bandejas de isopor com substrato e
mantidos sob sombrite 50% e microaspersão, em casa
de vegetação, até a data de instalação do experimento.

O experimento foi instalado em junho de 1997 em
casa de vegetação, nas mesmas condições do ensaio
de onde foram retirados os propágulos, composto por
quatro blocos, e cada bloco contendo seis plantas de
cada genitor e da F1 e 53 plantas da geração F2.

O substrato utilizado foi uma mistura 2:1 de solo
e esterco de curral. Para cada 1.000 L de substrato
foram adicionados 4 kg de superfosfato simples,
0,4 kg de cloreto de potássio, 2 kg de calcário dolo-
mítico e 0,1 kg do micronutriente FTE Br. 10, sendo o
mesmo desinfetado com brometo de metila. Reali-
zaram-se três adubações em cobertura, segundo as
recomendações de DE-POLLI (1988). Tratos culturais
como irrigação (gotejamento), desbrota e amarrio fo-
ram realizados sempre que necessários. A tempera-
tura média no período de condução do experimento
manteve-se em torno de 25 °C.

2.2. Análise das metil-cetonas
2-tridecanona/2-undecanona

A coleta de material para a quantificação de 2-
tridecanona e de 2-undecanona foi realizada segundo
o método descrito por EIGENBRODE e TRUMBLE (1993).
Foram retirados da quinta folha colhida, aproximada-
mente 30 cm2 de folíolos com medidor de área foliar
LICOR 3100 - Nebraska, os quais foram pesados em
balança eletrônica Sartorius – precisão de 0,0001 g e,
logo após, imersos em 10 mL de hexano grau HPLC.
O material foi mantido em agitação por uma hora e
meia, sendo o extrato, em seguida, filtrado em filtro
Whatmann n° 4, restaurado ao volume de 10 mL com
hexano e, finalmente, armazenado em freezer a -20 °C,
até a ocasião da análise.

A análise foi realizada de outubro a dezembro de
1997, em cromatógrafo a gás, modelo Shimadzu GC-
14B, com detector de ionização de chama (FID) e
integrador (Shimadzu Chromatopac CR-6 ). O tipo de
injeção empregada foi splitless, utilizando-se uma co-
luna capilar LM-1 de 30 m x 0,25 mm i.d. x 0,25 µm
de espessura de filme (L & M Scientific, São Carlos,
SP, Brasil). A temperatura do injetor foi 250 °C e do
detector 300 °C. A programação de aumento de tem-
peratura foi 50 a 100 °C (30 °C/min); 100 a 150 °C
(5 °C/min); 150 a 170 °C (4 °C/min); 170 a 200 °C
(20 °C/min) e 200 °C (por 5 min). O gás hélio foi o
carreador utilizado (99,9% de pureza) a um fluxo
aproximado de 1 mL por minuto.

Como padrão externo de 2-tridecanona (2-TD) e
de 2-undecanona (2-UN) foram utilizados compostos

sintéticos com 99% de pureza (2-TD, Fluka Chemical
Corp.; 2-UN, Pfaltz & Bauer, Inc.).

2.3. Análises genéticas

2.3.1. Análise de médias de gerações
Teste de escala conjunta do modelo aditivo-

dominante
Para a realização das análises utilizaram-se quatro

gerações [duas gerações parentais (P1 e P2), F1 e F2 ]
conduzidas no experimento, tendo sido analisados os
caracteres 2-TD e 2-UN. As análises foram realizadas
segundo procedimento proposto por ROWE e ALEXAN-

DER (1980), para o teste de escala conjunta de Cavalli
(1952), citados por MATHER e JINKS (1971 e 1984).

A estimativa da variância das gerações parentais
F1 e F2 foi realizada por meio de análise de variância
por geração, eliminando-se o efeito de repetição
(SINGH e CHAUDHARY, 1985).

2.3.2. Grau médio de dominância (GMD)
Os desvios de dominância podem assumir valores

positivos ou negativos, ou mesmo serem nulos, como
no caso em que não são unidirecionais. O grau médio
de dominância (GMD), o qual torna possível analisar
a magnitude e a direção dos desvios, foi estimado por
meio de: Gmd = d/a em que:

d = estimativa do desvio do heterozigoto em re-
lação à média dos genitores;

a = estimativa do desvio dos homozigotos em
relação à média dos genitores, calculados pelo teste
de escala conjunta descrito no item anterior.

Para caracterização do efeito verificado a partir da
estimativa do grau médio de dominância foi utilizada
a escala proposta por STUBER et al. (1987), a saber: zero
a 0,20 = aditivo; 0,21 a 0,80 = dominância parcial; 0,81
a 1,2 = dominância completa; >1,2 = sobredominân-
cia.

2.3.3. Estimativas de herdabilidade no sentido
amplo (h2

a)
Para cálculo da herdabilidade no sentido amplo,

baseada em variâncias de gerações (FEHR, 1987;
RAMALHO et al., 1993), foram utilizados os dados
fenotípicos da concentração das metil-cetonas 2-tride-
canona e 2-undecanona.

σE
2 = ( σ2

P1. σ2
P2.σ2

F1)1/3

em que:

s2
P1 = variância entre plantas de P1(IPA-6).

σ2
P2 = variância entre plantas de P2 (PI134418).

σ2F1 = variância entre plantas de F1.

σE
2 = variância ambiental.
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2.3.4. Estimativa de correlação simples
Para análise da correlação linear simples de Pear-

son (CRUZ e REGAZZI, 1994), entre a concentração de
2-TD e 2-UN, foram utilizados os dados fenotípicos
de 169 plantas da população F2.

2.3.5. Programas Estatísticos
As análises citadas foram realizadas através dos

programas SAS (SAS INSTITUTE, 1990) e Genes (CRUZ,
1997).

3. RESULTADOS E DISCUSSÃO

3.1.Controle genético de 2-tridecanona

A concentração de 2-tridecanona encontrada no
Lycopersicon hirsutum f. glabratum foi, em média, 46
vezes superior à encontrada no Lycopersicon
esculentum (Quadro 1), não havendo sobreposição dos
limites de variação dessa concentração observados
entre o genitor silvestre, o genitor comercial e F1.
Nota-se que a distribuição da população F2 tendeu
para as menores concentrações de 2-TD. Padrão se-
melhante de segregação foi observado por ZAMIR et al.
(1984), FERY e KENNEDY (1987) e BARBOSA e MALUF

(1996).
FERY e KENNEDY (1987), analisando gerações do

cruzamento de Lycopersicon esculentum cv Walter x L.
hirsutum f. glabratum PI 134417, verificaram uma fre-
qüência de distribuição que sugere, no mínimo, três
genes recessivos controlando altas concentrações de
2-tridecanona. O padrão de distribuição da geração F2

e a significância do teste de escala conjunta, verifi-
cados no presente estudo, não são suficientemente
seguros para a dedução do número de genes que
estariam controlando esse caráter.

O teste de escala conjunta da concentração de
2-tridecanona (Quadro 2), apresenta qui-quadrado
altamente significativo, denotando que o resultado
não se ajusta ao modelo aditivo-dominante proposto.
Os altos valores verificados de média e de variância
do acesso PI 134418, diferindo em magnitude das
médias e variâncias das demais gerações, provavel-
mente tenham sido responsáveis pela falta de ajuste

ao modelo proposto, ou mesmo, indicariam que o
acesso PI 134418 não é tão estável quanto a cultivar
IPA-6. Além disso, a segregação da população F2 não
apresenta todos os possíveis genótipos recombinan-
tes, sendo de ocorrência rara genótipos com alta con-
centração de 2-TD.

Tal padrão anormal de distribuição foi atribuído à
incongruidade. HOGENBOOM (1973) define incongrui-
dade como uma barreira pré ou pós zigótica, causada
pelo isolamento entre espécies, gerando distúrbios
em cruzamentos interespecíficos devido ao não re-
conhecimento de parte das informações genéticas de
um genitor pelo outro. A incongruidade seria uma
deficiência, devido à falta de informações entre o
gametófito masculino e o gametófito/esporófito fe-
minino (LIEDL e ANDERSON, 1993). Esse fato seria, por-
tanto, o responsável pela falha na recombinação da
população F2 do cruzamento de IPA-6 com PI 134418
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Quadro 1. Número de plantas nas gerações parentais F1 e F2 do cruzamento de Lycopersicon esculentum x L. hirsutum f. glabratum,
média, variância e limite de variação da concentração de 2-tridecanona (µg/cm2 de folha)

Genótipos Número de plantas Média µg/cm2 de folha Variância Limite de variação

Min. Max.

IPA-6 (P1) 20 0,1524 0,0060 0,0 0,34

PI 134418(P2) 22 7,0352 9,7574 3,14 14,28

F1 18 0,4139 0,01186 0,10 0,55

F2 198 0,4426 0,3627 0,0 4,40

Quadro 2. Teste de escala conjunta e estimativas de parâmetros
genéticos nas gerações parentais F1 e F2 (análise ponderada)
para o caráter concentração de 2-tridecanona (µg/cm2 de
folha)

Genótipos Média

Observada Estimada

IPA-6(P1) 0,1524 0,1480

PI 134418(P2) 7,0352 1,2135

F1 0,4139 0,3966

F2 0,4426 0,5387

Parâmetros do
modelo

Estimativa

m 0,68097 ± 0,6107435

a 0,532559 ± 0,633933

d -0,284773 ± 0,7652205

Gmd (d/a) 0,55

χ2 = 81,97***

ha
2 0,75

***Qui = quadrado significativo a 0,1%.
ha

2 = herdabilidade no sentido amplo.
Gmd = grau médio de dominância.



e da não-adequação dos dados ao modelo aditivo-
dominante (Quadro 2).

Uma alternativa para diminuir a alta variância
verificada em PI 134418 seria o uso de reproduções
vegetativas de uma mesma planta. O procedimento é
de extrema importância para caracteres sensíveis a
alterações ambientais, visto que minimiza as diferen-
ças genéticas entre plantas, atribuindo toda diferença
verificada a fatores ambientais.

ZAMIR et al. (1984), avaliando gerações do cruza-
mento de Lycopersicon esculentum com L. hirsutum f.
glabratum quanto à concentração de 2-tridecanona,
observaram distorções na segregação dos dez mar-
cadores agronômicos e isoenzimáticos utilizados; em
6 locos houve um excesso de homozigotos de L.
esculentum e, em 3, um excesso de homozigotos de L.
hirsutum f. glabratum. BARBOSA e MALUF (1996) também
observaram a falta de adequação da segregação de
2-tridecanona ao modelo aditivo-dominante, através
do uso do teste de escala conjunta simples.

O grau médio de dominância (Quadro 2), calcu-
lado a partir da análise ponderada de médias de
gerações, apresentou dominância parcial para baixos
valores de 2-TD. A herdabilidade de 2-TD, no sentido
amplo, foi 0,75. No entanto essa estimativa é pouco
confiável, tendo em vista a influencia da baixa variân-
cia verificada no IPA-6, F1 e F2. Nesse sentido, a pre-
cisão da estimativa foi prejudicada em virtude da
natureza dos dados e do alto erro-padrão das estima-
tivas de a e d. A diferença entre as variâncias dos
genitores e do F1 fez com que houvesse uma subesti-
mativa da variância ambiental, ao se estimar o efeito
ambiental por meio da média geométrica das variân-
cias dos genitores e do F1. Entretanto não foi possível
estimá-la de maneira distinta, pois o uso de outras
fórmulas para estimativa da variância ambiental tor-
nou a herdabilidade no sentido amplo negativa.

LINCH e WALSH (1998) relatam que muitos autores
preferem considerar herdabilidade negativa igual a
zero, para evitar embaraços na discussão de seus
dados, sendo assim possível a ocorrência de herda-
bilidade negativa quando a variância genética é baixa.

Cabe ao pesquisador avaliar a natureza de seus
dados e optar pela fórmula ideal. Na presente pes-
quisa optou-se pelo uso da média geométrica para
estimativa da variância ambiental, por se considerar
que a alta variância verificada no genitor silvestre é
conseqüência das altas concentrações de 2-TD encon-
tradas no mesmo (o que não foi observado no genitor
cultivado), e pelo uso de um método de quantificação
sensível, a cromatografia gasosa com injeção do tipo
splitless.

NIENHUIS al et. (1987) verificaram, através de locos
marcados com RFLP’s, ação gênica predominante-

mente aditiva em gerações de Lycopersicon esculentum
x L. hirsutum f. glabratum PI 134417 e interações entre
contrastes lineares para três locos, o que poderia
sugerir interações epistáticas do tipo aditiva x aditiva
entre os QTL’s ("locos de caracteres quantitativos”).
No presente estudo observa-se que, tanto efeitos adi-
tivos como de dominância, estariam ocorrendo no
cruzamento da cultivar IPA-6 com PI 134418.

3.2. Controle genético de 2-undecanona

Semelhante ao verificado com 2-tridecanona, a
concentração de 2-undecanona em L. hirsutum f.
glabratum PI 134418 é bastante superior ao que se
observou no Lycopersicon esculentum (54 vezes maior)
e nas gerações F1 e F2, fazendo com que a variância
verificada na PI 134418 seja superior às das demais
gerações (Quadro 3). A distribuição de 2-UN na gera-
ção F2 assemelha-se à distribuição de 2-TD, sendo os
recombinantes para altas concentrações de 2-UN ra-
ros, o que torna a curva com tendência para as
menores concentrações. O grau médio de dominância
-0,62 indicou dominância parcial para as menores
concentrações de 2-UN.

O Qui-quadrado do teste de escala conjunta foi
significativo (P < 0,001), conforme mostra o quadro 4,
e seu valor influenciado pelo alto valor de média
observada do genitor silvestre, ou mesmo devido a
possíveis problemas de incongruidade ou efeitos
epistáticos, que causaram desvio de segregação na
análise de médias de gerações do caráter concen-
tração de 2-TD.

A herdabilidade no sentido amplo foi 0,78, tendo
sido extremamente influenciada pela discrepância
entre variâncias, surgidas devido à grande diferença
de magnitude da concentração de 2-UN, nos geni-
tores e em F1.

A falta de informações acerca do controle genético
de 2-UN está ligada à noção de ser fator secundário
na determinação da resistência a insetos. No entanto,
um possível controle genético ou de ligação genética
comum às duas metil-cetonas, faria com que altas
concentrações de 2-TD fossem invariavelmente acom-
panhadas de altas concentrações de 2-UN, restrin-
gindo as recombinações.

Segundo Anderson, citado por BRIGGS e KNOWLES

(1967), quatro fatores restringem a recombinação do
caráter em F2: eliminação gamética, eliminação zigó-
tica, pleiotropia e ligação gênica. Entre estes, BRIGGS e
KNOWLES (1967) destacam a pleiotropia como o mais
importante na restrição de combinações não usuais.

FARRAR e KENNEDY (1987) acreditam que a junção de
2-undecanona com 2-tridecanona encontradas nor-
malmente na PI 134417 de L.h. f. glabratum, nas con-
centrações 0,066% e 0,368% de massa fresca,
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contribuiria de forma sinérgica para o aumento da
mortalidade larval e viabilidade pupal de Helicoverpa
zea. LIN et al. (1987) suspeitam, porém, que 2-UN
existente nos tricomas foliares de Lycopersicon
hirsutum f. glabratum serviria para manter 2-TD em
estado líquido, ao passo que a mistura existente entre
as duas metil-cetonas ajudaria a retardar a evapo-
ração d 2-UN existente nos tricomas. A hipótese
apóia-se na observação do aprisionamento dos inse-
tos por uma substância viscosa que se forma quando
o ápice dos tricomas foliares é rompido.

O coeficiente de correlação fenotípico entre 2-TD
e 2-UN foi 0,97 (P = 0,001) (Figura 1), comprovando
forte relação entre os dois caracteres, o que indicaria
um possível efeito pleiotrópico, ou mesmo de ligação
genética. Possíveis efeitos pleiotrópicos e de ligação
gênica podem estar ocorrendo em outros caracteres,

não mencionados no presente estudo, mas que
podem ser relevantes nas etapas futuras deste pro-
grama de melhoramento.
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