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INNLEDNING

Hensikten med denne oversikten er & gi en kort innfering i
tomatslektens taxonomi og nedarvingen av skonomisk viktige
karakterer.

Nar en ser bort fra potet er tomat verdens gkonomisk vikti-
gste grennsak. Tomat dyrkes over alt 1 verden, men péa
grunn av at dyrkingsmetodene og klimaet varierer, varierer
ogsa avlingene enormt. De heyeste avlingene oppnas der
dyrkingen foreglr i regulert klima. Mens gjennomsnittsav-
lingene 1 Norge ligger p& ca 20 tonn pr daa, er gjennom-
snittsavlingene for hele verden sett under ett bare pa vel
2 tonn pr daa (PERSSON 1982). ‘

Tomaten kom til Europa i det 1l6-&rhundre og enkelte vil ha
det til at det var Columbus som brakte den hit. Mye taler i
hvertfall for at veksten kom fra Mexiko, hvor den hadde
blitt dyrket en tid. PERSSON (1958) og RICK (1976) har gitt
bidrag til kulturtomatens historie.

Det har vart drevet og drives et omfattende foredlingsar-
beide med tomat. I tillegg bruker mange plantegenetikere
tomat som modellplante i sine studier. Dette har fert til
at vi har store kunnskaper om tomatens cytologi og gene-
tikk. RICK & BUTLER (1956) har gitt en omfattende oversikt
over tomatens cytogenetikk. Videre har PERSSON (1958) gitt

en oversikt over tomatens botanikk, cytogenetikk og fored-
ling.

P& grunn av den viktige posisjonen tomaten har i verdens-
jordbruket, har det vert en stor oppgave for foredlerne &
fremstille resistente sorter mot en rekke sykdommer. Re-
sistenskildene har de som oftest funnet i ville Lycoper-
sicon—érter. WALTER (1967) har skrevet en oversikt over
resistens mot viktige sykdommer i1 tomat.



I dag er en fortsatt opptatt av & forbedre tomatsortemen-
tet. I Norge, der den overveiende delen av dyrkingen fore-
gar i regulert klima, er en opptatt av a fa sorter som gir
en stor og tidlig avling av god kvalitet. Dessuten er en
opptatt av at sortene skal ha resistens mot sykdommer.
Dyrking p& friland kan bare foregd pa de klimatisk beste
stedene her til lands. Ved & f& inn genetisk variasjon fra
populasjoner av L. hirsutum, som stammer fra hsytlig-
gende omr&der i Andesfjellene, ber det vare mulig flytte
den marginale. dyrkingsgrensen for frilandstomat. En er
ogs& interessert i & dyrke hardfgre sorter, som krever
mindre energi, i veksthus.

TAXONOMI

Lycopersicon Mill. er en liten slekt i Setvierfamilien,
som stAr svert ner slekten Solanum L. De botaniske ka-
rakterer som skiller Lycopersicon og Solanum er fglgen-

de (PERSSON 1958): "Pollenknappene hos Lycopersicon apner
seg etter langsg@ende spalter og ender 1 en steril topp.
Dessuten er pollenknappene festet 1 hverandre ved hjelp av
har, slik at de danner en sylinder rundt arret. Hos Sola-

num derimot blir pollenet avgitt gjennom terminale porer.
Toppen er ikke steril og, med et par artsunntak, er ikke
pollenknappene sammenbundet”.

Gensentret til Lycopersicon strekker seg langs vestkysten
av Sgr-Amerika samtidig som det ogs& omfattes av Galapagos-
gyene (RICK 1961, D ARCY 1978). Alle Lycopersicon arter
har 12 par homologe kromosomer.




1 dag er det vanlig & fegre 8 hovedarter til Lycopersicon
(D ARCY 1978, RICK 1978). Dette er artene L.
esculentum Mill., L. pimpinellifolium Mill., L.

L. cheesmanii Reley, L. chilense Dun,, L.

peruvianum (L.) Mill., L. hirsutum Humb. & Bonpl., L.

parviflorum Rick, Kesicki, Fobes & Holle og L.
chmielewskii Rick, Kesicki, Fobes & Holle (tabell 1).

MULLER (1940) delte Lycopersicon i to wunderslekter.
Underslekten Eulycopersicon C.H. Mull. kjennetegnes ved

glatte frukter, som kan vare rode eller gule. Frgene er
flate, ovale og tydelig silkeharet. Artene innen
Eulycopersicon er sjglfroere. Artene i underslekten
Eriopersicon C.H. Mull. har harete frukter. .Fruktfar-
gen er fra hvit til grenn eller fra hvit til gul, med skif-
ting i purpur eller lavendel i flekker eller striper.
Frgene er tydelig rundere enn hos Eulycopersicon og glat-

te. Men de kan ha en hérdusk i spissen. Artene i
Eriopersicon er fremmedfrpere.

MULLER (1940) ferer artene L. esculentum og L.

pimpinellifolium til Eulycopersicon, mens han forer
L. chilense, L. peruvianum, L. cheesmanii, og L.

hirsutum til Eriopersicon.

Artene L. parviflorum og L. chmielewskii er be-

skrevet av RICK et al. (1976). Disse artene er tidligere
fort til L. minutum av CHMIELEWSKI & RICK (1962).

L. parviflorum og L. chmielewskii ligner hverandre.

De har begge en svert forgreinet vekst og bladverket har en
karakteristisk lukt, som minner om brent ost. RICK et al.

(1976) beskriver L. chmielewskii som en mye kraftigere
og mere robust plante enn L. parviflorum.
Internodielengden p& L. chmielewskii oppgis til 8 - 12
cm, mens tilsvarende pa L. parviflorum er 3 - 5 cm.
Mens diameteren pa blomsterkronen hos L. chmielewskii

20 - 25 mm, er den bare 11 - 14 mm hos L. parviflorum.
Modne frukter av L. chmielewskii har en gul - grennak-
tig farge. Hos L. parviflorum kan de modne fruktene




vere fra hvite til lys grenne og forsynt med 2 markegrenne
(eller purpur) radiale striper. Tiltross for at
Flﬁhybrider mellom artene er fertile og at artene er
funnet pa de samme stedene i Sgr-Amerika, har en ikke fun-
net intermedizre typer i naturen. Mens en finner varieren-
de grad av selvbestegving i L. chmielewskii, er arten

L. parviflorum en nesten fullstendig fremmedbefrukter.
Botanikere er ikke i stand til &4 plassere disse to artene i
noen av de to underslektene Lycopersicon er inndelt 1i.

Selv om de botaniske skillemerker gjer at at arten
Solanum pennellii Corr. méa feres til slekten
Solanum, viser bl.a. hybridiseringstester at arten er i
ner slekt med artene i Lycopersicon.

RICK (1963, 1978) har studert krysningsbarrierene mellom
alle Lycopersicon-artene og 8. pennellii. Hybridi-
seringstester viser at det er praktisk & dele artene i to
hovedgrupper (figur 1). Den ene gruppen (esculentum-grup-
pen) innholder artene L. esculentum, L. pimpinelli-

folium, L. cheesmanii, L. hirsutum, L. par-

viflorum, lorum, L. chmielewskii og S.
pennellii. Den andre (peruvianum-gruppen) bestér av L.
peruvianum og L. chilense. Figur 1 viser et

krysningspolygon mellom Lycopersicon-arter og S. pen-
nellii. En ser at det er sma& krysningsbarrierer mellom
artene som utgjer esculentum-gruppen. Nér det derimot
gjelder peruvianum-gruppen er forholdene mer kompliserte.
Resultatene viser bl.a. at det er sterke krysningsbarrie-
rer mellom L. peruvianum var. humifusum C.H. Mull.

og andre medlemmer av L. peruvianum-komplekset, men
ved & bruke innsamlingsnummer 124 fra Otusco i Peru som bro
har Rick oppnaddd hybrider. P& den annen side har enkelte
innsamlingsnummer av L. peruvianum var. humifusum
fungert som bro i bestrebelsene p& & oppn& hybrider mellom
L. peruvianum-komplekset og L. chilense.
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S. PENNELLI

Figur 1. Krysningspolygon mellom Lycopersicon arter og arten

Solanum pennellii. Alle kombinasjoner som er fullstendig

fertile er omgitt av en sirkel. Heltrukne linjer betegner
at fertile krysninger er mulig, og bredden pa linjene
betegner fertilitetsgraden. Stiplede linjer betyr at det
ikke er mulig & krysse gruppene. Linjer som bestdr veksel-
vis av lange og korte streker betegner at krysning er
mulig via embryokultur.

(Rick 1978).



Ved krysning mellom L. esculentum og L. peruvianum

viser det seg at det er sterke incompatibilitetsmekanismer
til stede. Problemet ble tidlig observert og studert av
SMITH (1944). Han fant at nar en pollinerer L. escu-
lentum med L. peruvianum fa&r en fruktutvikling uten

at froutviklingen er normal. Freget fra modne frukter inne-
holder @delagte embryoer. Like etter pollineringen begynte
en normal embryoutvikling, men den stoppet opp underveis.
Smith fant at hybridembrycet kunne vokse og utvikle seg til
en normal plante om det p& et tidlig tidspunkt ble disse-
kert ut og overfgrt til et naringsmedium.

Embryokultur er 1 dag det viktigste hjelpemidlet for A&
oppna hybrider mellom esculentum-gruppen og peruvianum-
gruppen, men fortsatt er en nedt & bruke et medlem av escu-
lentum-gruppen som mor. NAar en pollinerer L. peruvi-
anum med pollen fra L. esculentum stopper veksten av
pollenslangene opp for de er trengt gjennom arret (HOGEN-
BOOM 1972 a). HOGENBOOM (1972 b) er kommet til at Arsaken
til dette incompatibilitetsfenomenet er uavhengige dominan-
te alleler. P& sterkt innavlet materiale av L. peru-
vianum har HOGENBOOM (1972 b) oppnadd normal freutvikling
etter pollinering med L. esculentum.
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NEDARVING AV KVANTITATIVE KARAKTERER
Avlingskomponenter

Avling er en sammensatt karakter. De viktigste komponente-
ne er antall hostede frukter pr plante og gjennomsnitlig

vekt pr frukt. I tillegg er en opptatt av & kunne hgste
sterst mulig avling innen et visst tidsrom.

Ved & analysere avlingsresultatene fra avkommet og foreld-
rene i en 4 x 4 diallel krysning, fant italienerne BARON-
CELLI et al. (1972) at det var bade signifikante additive
effekter og dominanseffekter for karakterene vekt av fruk-
tene hgstet pa de tre forste klasene og antall frukter pr
plante pa de tre forste klasene.

I India har MITAL & SINGH (1977, 1978) og SINGH & MITAL
(1978) bl.a studert karakterene total hestet avliing, tidlig
avling og antall frukter i avkommet etter en 10 x 10 dial-
lel krysning. De oppgir ikke hva som legges i begrepet
tidlig hestet avling, men en m& g& ut fra at det menes
hestet avling innen en bestemt dato. For karakteren total
avling har de funnet at variasjonskomponentene som uttryk-
ker dominanseffekter (Hl og H2) er signifikante.  For ka-
rakterene tidlig hestet avling og antall frukter i tidlig
avling har de funnet at blde variasjonskomponentene som

uttrykker dominanseffekter og additive effekter (D) er
signifikante.

Ved hjelp av avkommet fra en fullstendig 12 x 12 diallel
krysning har CUARTERO & CUBRO (1981, 1982 a, 1982 b og 1982
¢} ogsa studert nedarvingen av avlingskomponenter i tomat.
Forsekene, som ble utfgrt i Spania, ble utfert i fire mil-
jeer: I veksthus med og uten plasttiltekking og pad friland
med og uten plasttiltekking. I motsetning til Mital &
Singh, har de funnet at hoved&rsaken til den genetiske
variasjonen for karakteren total avling er additive

effekter. Resultatene viser dessuten at miljpvariasjonen
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var svart stor for karakteren total avling. For karakteren
antall frukter pr klase ble det observert signifikante
additive effekter s& vel som signifikante dominansffekter.
Cuartero & Cubro har estimert arvbarheten i snever forstand
for denne karakteren til 0.67. Det ble ogs& observert bade
signifikante dominanseffekter og additive effekter for
karakteren gjennomsnitlig fruktvekt. Arvbarheten i snever
forstand er estimert til 0.69.

Fruktstegrrelse

Innen tomat er det en svert stor variasjon i fruktsterrelse.

Fruktene varierer fra ca l gram hos L.
pimpinellifolium-sorten Red Currant til 500 gram hos
enkelte bifftomatsorter. Nedarvingsstudier viser at

fruktsterrelse nedarves med ufullstendig dominans i retning
smd frukter, dersom en mller pa en linear skala. Ved &
transformere resultatene over p& en logaritmisk skala, viser
det seg at karakteren nedarves additivt. Dette kan
uttrykkes slik:

log F1 = 1/2 log P1 + 1/2 log P2

Dette ble vist av MAC ARTHUR & BUTLER (1938), som viste at
vekten pa& frukten til Fl var tilnarmet kvadratroten av
produktet av vekten p& foreldrefruktene (dvs det geometriske

midlet av foreldrene).
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Wr[vr-grafer for karakteren fruktvekt fra en 12 x 12
diallel krysning i tomat. Forsekene har foregdtt i 4 for-
skjellige miljeer : PP = Veksthus med plast dekket jord;
PS = Veksthus uten plastdekket jord; AP = Friland med
plastdekket jord; AS = Friland uten plastdekket jord.
Forsekene er utfert i Spania.

Tallene langs grafene referer til foreldresortene:

19, 24 = smafruktede sorter; 2, 3, 12, 18 = sorter med
middels store fruter; 6, 13, 14, 21, 25, 27 = storfrukt-
ede sorter.

(Cuartero & Cubero 1972).
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Figur 3. Logaritmisk fordeling av karakteren gjennomsnittlig

fruktvekt av 1000 F, planter i tomat. (Etter Butler 1966).
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Ved & studere resultatene av F BC, og BC, fra

F
1’ 27 1 2
krysningen Red Currant x Tangerin, kom CHARLES & SMITH
(1939) til at vekten av fruktene var godt tilpasset disse

formlene:

T-“'l = 'P'l : '52
?2 = ?i(l + 1/3N (log §i - log ?é)z)
BC,= P, " F)
BCz=\l P, " F

N = Antall spaltende alleler

e
i

1 Foreldre med sm& frukter

P2 = Foreldre med store frukter

POWERS (1942) kom til at formlene til Charles & Smith bare

var brukbare ved krysninger der effekten mellom de motsatte
allelene var like store.

BUTLER (1966) krysset den sm&fruktede sorten Red Currant (1
gram) med en storfruktet sort, Tangerin (160 gram). Midlet
av Fl fruktene var ca 12 gram (ventet geometrisk middel =
I © 160 = 12.7 gram). Ved selvbestgving ble det etablert
en F2 generasjon, som det ble plantet ut 1000 planter av.
Gjennomsnittet péa F2 fruktene 18 pa& ca 12 gram, og
variasjonen var fra 12 til 45 gram. Fordelt p& en
logaritmisk skala viste det seg at fruktsterrelsen i F2
var tilnermet normalfordelt (figur 3). Fra F2 ble de ti
plantene som ga de stegrste plantene utvalgt, og det Dble
avliet frem en FB—generasjon. Denne seleksjonen fortsatte
frem til F6. Med unntak av en plante, som i F6 ga
frukter som i gjennomsnitt veide 56.4 gram, var ikke Butler
istand til & gke fruktvekten fra F., til F_. For &

2 6
forklare dette resultatet brukte Butler en genetisk modell,
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der hver av foreldresortene bidro med 12 loci. Red Current
inneholdt allelene RO til R 24, som alle hadde effekt i
retning sma frukter, mens Tangerin inneholdt allelene TO -
T24, som hadde motsatt effekt. Effekten av allelene var
like store, og de virket rent additivt pa4 en logaritmisk
skala. Arsaken til at variasjonen ikke ble stgrre i F
enn observert, forklares ved at det undersgkte 1-"2
materialet wvar for 1lite. I felge denne modellen er
forventningen for frukter mindre enn 3 gram eller frukter

storre enn 55 gram bare 1.5 promille.

2

I senere arbeider (BUTLER 1976, 1978) er det vist at
fruktsterrelsen hos tomat med to frerom, 1 stor grad
avhenger av antall celler i freromsveggen og cellestprrelse.
I froeromsveggene dannes det f4 nye celler etter anthesis, -
veksten foreglr ved celleutvidelse. Butler kom til at
antall celler 1 freromsveggene nedarves additivt p& en
logaritmisk skala og er lite pavirket av miljeet. Derimot
var karakteren celleutvidelse i stor grad pavirket av
mil jefaktorer.

Karakteren fruktsterrelse har vart studert i forbindelse
med analyser av avkommet fra en rekke diallele krysninger i
tomat (BARONCELLI et al. 1972, MITAL & SINGH 1978, KUBICKI
& MICHALSKA 1978, CUARTERO & CUBERO 1981). Resultatene fra
disse forspkene viser at malt pa& en linezr skala, nedarves
fruktstorrelse med ufullstendig dominans i retning sma

frukter (figur 3). Dessuten er det pavist bade additive og
dominanseffekter.

CUARTERO & CUBERO (1982 b) fant at karakteren fruktvekt var
sterkt positivt genetisk korrelert med karakteren antall
frorom pr frukt. Fruktvekt var dessuten negativt genetisk
korrelert med karakteren antall frukter pr klase, og dette
er sannsynligvis hovedArsaken til at det ikke Dble pavist
signifikant genetisk korrelasjon mellom fruktvekt og total
avling pr plante. Fruktvekt og tiden frem til fegrste
blomstring var derimot positivt genetisk korrelert.
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Tidlighet

Tidlighet er en svert gkonomisk viktig karakter.
Tomatdyrkere er opptatt av & oppn& moden avling pa kortest
mulig veksttid. Tidlige sorter krever mindre energi ved
dyrking 1 veksthus. Dessuten er det interesse for tidlige
sorter som kan gjgre det mulig & flytte den marginale
dyrkingsgrensen for frilandstomat.

Tidlighet er en sammensatt karakter SOm nedarves
kvantitativt. Viktige komponenter er 1) tid fra spiring til
forste synlige blomst, 2) tid fra forste synlige blomst til

fruktsetting og 3) tid fra fruktsetting til ferste modne
frukt.

POWERS et al. (1950) fant ingen korrelasjoner mellom forste
og andre perioden eller mellom forste og tredje perioden.
Derimot fant GRIFFING (1954) hey korrelasjon mellom den
forste og de to andre periodene.

I folge RICK & BUTLER (1956) ble transgresive spaltninger 1
retning tidlighet, tidlig demonstrert.

BURDICK (1954) fant at Fl—hybrider er omtrent intermedizre
mellom foreldrene nir det gjelder tid fra spiring til forste
synlige blomst. Derimot var perioden mellom fogrste synlige
blomst og forste modne frukt kortere enn forventet for Fl’

sammenlignet med foreldregjennomsnittet. Det samme gjalt
ogsa perioden mellom fegrste synlige blomst i forste
blomsterklase og forste synlige blomst i andre
blomsterklase.

CURRENCE (1938) kom til at kromosom 2 inneholder hovedgener
som styrer tidlighet. I et krysningsforsegk, der han brukte
allelene d, p, 0, 0g s som markergener, kom han til at gener
som styrer tidlighet sarlig er knyttet til regionene omkring

allelparene d/d+, p/p+, og s/s+. I et lignende
testkrysningsprogram kom ogs& CORBEIL & BUTLER (1964) til at
kromosom 2 inneholder hovedgener for tidlighet. I folge

resultatene synes det som om segmentet m-d og omradet rundt
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aw har stor effekt pa tidlighet. BAde Currence og Corbeil &
Butler kom til at alleler i o - omradet ikke hadde sezrlig
innflytelse p& tidlighet. '

I et forspgk pa & estimere genetiske komponenter av
karakteren tidlighet krysset CORBEIL & BUTLER (1965) L.
esculentum og L. pimpinellifolium. Selv om den
statistiske modellen ikke tillot estimering av rene additive
effekter, tyder resultatene pa tilstedevarelse av bade
additive og dominanseffekter. Dessuten mente de & ha pAavist
samsplll mellom dominante gener.

Ved forsgk med avkom fra en 4 x 4 diallel krysning kom
BARONCELLI et al. (1972) til at det var ba&de signifikante
additive og dominanseffekter for karakteren tidlighet (tiden
fra spiring til blomstring). MITAL & SINGH (1978) kom til
samme resultat etter & ha hatt forsek med avkom fra en 10
X 10 diallel krysning i to vekstsesonger.

KUBICKI & MICHALSKA (1978) fant ogsa at karakteren tidlighet
(tiden fra spiring til ferste modne frukt) nedarves med
ufullstendlg dominans. Det samme gjalt evnen til A produsere
tidlig avllng (modningshastighet p& pafolgende frukter etter
forste frukt). Dessuten fant de en signifikant korrelasjon
(r = 0.78) mellom karakterene tiden fra spiring til feorste
synlige blomst og tiden fra forste synlige blomst til forste
modne frukt (MICHALSKA & KUBICKI 1978).

CUARTERO & CUBERO (1982 a) har studert nedarvingen av
tidlighet ved hjelp av en fullstendig 12 x 12 diallel
krysning. I forspket, som de hadde bade i veksthus og pa
friland, la de vekt p& karakterene 1) negdvendig veksttid for
produksjon av 1/3 av totalavling, 2) antall dager fra
spiring til fgrste synlige blomst 0g 3) vekt av hegstet
avling i forste 1/3 av hgsteperioden. Resultatene viste at
mil jeet hadde stor innflytelse pa disse
tidlighetskomponentene. Variansanalysene viste at bare 25 -
30 prosent av variasjonen kunne forklares genetisk. For alle
tre karakterene ble det pavist signifikante additive
effekter. Bare for karakteren nedvendig veksttid for
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produksjon av 1/3 av totalavling ble det pavist signifikante
dominanseffekter. Wr/Vr—grafen tyder derimot ogsa pa
dominans for karakteren dager fra spiring til forste synlige
blomst.

Ved studier av samme materialet fant CUARTERO & CUBERO (1982
b) at karakteren tid fra spiring til ferste synlige blomst
var positivt genetisk korrelert med karakterene antall
frukter pr klase og vekt av hestet avling i forste 1/3 av
hosteperioden.

Hardf grhet

Vanlig dyrket tomat utvikler seqg darlig ved lave
temperaturer. Det arbeides i dag med & overfgre hardfgrhet
fra populasjoner av L. hirsutum, som vokser hgyt over
havet, til wvanlig tomat. STEVENS et al (1984) har, i
tillegg til L. hirsutum, ogs& krysset vanlig tomat med
andre villarter i bestrebelsene p& & oppnd kulderesistente
sorter. De er kommet til at kulderesistens er en kvantitativ
karakter som nedarves med ufullstendig dominans i retning
kulderesistens.

PATTERSON et al. (1978) har studert evnen til & t&le lave
temperaturer i L. esculentum-sorten Rutgers og i vwville
populasjoner av L. hirsutum. Kulderesistensen ble
fastslatt ved & utsette freplanter for 0°C i en bestemt
tidsperiode.

Det viste seg at populasjoner av L. hirsutum, som
stammet fra de storste hoydene over havet i Andesfjellene,
hadde stprst evne til & overleve en slik behandling.
Kulderesistensen avtok 1line®rt, ettersom finnestedet for
populasjonene nzrmet seg Stillehavet. Sorten Rutgers talte
behandlingen déarlig, og lignet i s&mate de populasjonene av
L. hirsutum, som stammet fra lavlandet. Det viste seg

at klorofyllutvikling og spirehastighet hos L. hirsutum
var korrelert med evnen a overleve ved OOC pa
fregplantestadiet.
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Nar freplanter av L. hirsutum, som var innsamlet i stor
heyde over havet, ble dyrket ved nattetemperaturer pa 0° ¢
(16 timer) og dagtemperaturer 20°C (8 timer) utviklet
plantene seg utover frgbladstadiet (PATTERSON & PAYNE 1983).

Freplanter av L. esculentum, som fikk denne
behandlingen, var ikke istand til & vokse. Artene ble
krysset, og planter selektert fra andre

tilbakekrysningsgenerasjon til L. esculentum, utviklet
seqg derimot utover frebladstadiet ved behandlingen.
Resultatene viser at kulderesistens kan overferes til tomat
fra L. hirsutum. -

Derimot viste det seg at artshybridene ikke hadde beholdt
L. hirsutums evne til rask spiring ved lave
temperaturer.Dette tyder p4 at det ikke er de samme alleler

som styrer karakterene spirehastighet 0g vegetativ vekst ved
lave temperaturer.

Smakskomponenter

Smak er en svart sammensatt karakter. Smaksfremtoningen er
et resultat av et samspill mellom en rekke forbindelser som
sukker, organiske syrer, salter og flyktige forbindelser
(alkoholer, aldehyder etc.). Miljeforhold som
dyrkningsmetoder, klima og hgstetidspunkt virker ogsa
modifiserende p& smakskomponentene. BISOGNI et al (1976)
fant at tomater, som var hostet for fullmodning og etter-
modnet 1 romtemperatur, hadde en darligere smakskvalitet
enn tomater som var hestet fullmodne. Dessuten varierer
smaksoppfatningen fra individ til individ.

Til tross for dette har det lenge vart antatt at sukker og
organiske syrer er viktige komponenter av smaken Pa modne
tomatfrukter. I foelge undersgkelser av DE BRUYN et al.
(1971) utgjer sukkerinnholdet gjennomsnittlig 3 prosent av
friskvekten av fruktene. 1 vanlig tomat bestlr sukkeret av
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omtrent like deler glukose og fruktose. Sukrose, som er
det viktigeste sukkeret i L. hirsutum og L.
peruvianum, er det lite av i fruktene i vanlig tomat. De

viktigeste syrene er sitronsyre og eplesyre. Dessuten
influerer utvilsomt sammensetningen av aminosyresinnholdet

pa smaken (DE BRUYN et al. 1971).

De Bruyn et al. konkluderer med at heyt sukkerinnhold og
heyt syreinnhold har posetiv effekt p& smaken av fruktene.
Samtidig kom de til at smaksintensiteten var sterkere
korrelert med syreinnholdet enn med sukkerinnholdet.

SIMANDLE et al (1966) har sammenlignet kjemisk sammenset-
ning og spisekvalitet av 6 tomatsorter. Ved hjelp av et
smakspanel og kjemiske analyser kom de til at avgitte poeng
for smak var signifikant korrelert med karakterene tgrrs-

toffinnhold, pH og forholdet tgrrstoffinnhold/titrerbart
syreinnhold.

' STEVENS et al (1979) fant at det var stor sammenheng mellom
helhetsinntrykket av smak pa den ene siden og
terrstoffinnhold og innhold av titrerbare syrer.

LOWER & THOMPSON (1967) har studert nedarvingen av
syreinnhold og terrstoffinnhold i modne tomatfrukter. De kom
til at karakteren syreinnhold (pH 0og innhold av titrerbare
syrer) ble nedarvet kvantitativt. Samtidig mente de 4 ha
observert et hovedgen som spaltet i retning heoyt
syreinnhold. Hovedkomponenten av den genetiske variasjonen
var additiv. Arvbarheten i sneverforstand ble estimert til
henholdsvis 0.37 og 0.64 for pH og titrerbart syreinnhold.
De fant ogs& at terrstoffinnhold var en kvantitativ karakter
der den additive delen av den genetiske variasjonen var
sterst. De estimerte arvbarheten i snever forstand til 0.75.

Ved hjelp av en torrstoffanalyse av fruktene i avkommet fra
en B8 x 8 diallel krysning kom STONER & THOMPSON (1966) ogsé
til at karakteren terrstoffinnhold nedarves med
ufullstendig dominans. Resultatene indikerer at det er
dominans 1 retning heyt terrstoffinnhold. I tillegg mente
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de & ha pavist et ikke allelisk samspill, som var A&rsaken

til d observerte transgresive spaltningene i retning heyt
torrstoffinnhold.

DASKALOFF & KONSTATINOVA (1981) har studert nedarvingen av
karakterene totalt syreinnhold, terrstoffinnhold og innhold
av reduserbart sukker 1 fruktene av avkommet av en 6 x 6
diallel krysning. Ved den statistiske behandlingen av
resultatene har de lagt hovedvekten pa forlgpet til
ervr—grafene. Resultatene indikerer at totalt
syreinnhold nedarves med heg grad av dominans i retning heyt
syreinnhold. Terrstoffinnhold synes & bli nedarvet med
ufullstendig dominans i retning heyt terrstoffinnhold.
Karakteren innhold av reduserbart sukker synes a nedarves
med hog grad av dominans i retning heyt innhold.
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NEDARVING AV KVALITATIVE KARAKTERER

Nedarving av_fargen p& fruktkiottet

Fargen pa fruktkjettet blir Dbestemt av det totale
karoteninnholdet og forholdet mellom forskjellige karotener
i fruktkijottet. En rekke allelpar er involvert i
karotensyntesen og dermed i nedarvingen av fargen pa
fruktkjettet.

Det har lenge vart kjent at allelparene r+/r og t+/t,

der og t+ utgver full dominans, er viktige i
karotensyntesen (MAC ARTHUR 1934, LE ROSEN et al. 1941).
Karoteninnholdet og fargen pd fruktkjsttet i genotypene som
fremkommer av disse allelparene er undersgkt av TOMES et al.
(1954) og JENKINS & MACKINNEY (1953).

Tomat med normalt redt fruktkijett har genotypen
r+r+t+t+. Arsaken til den rede fargen er at ca 90

prosent av karoteninnholdet i fruktkjottet er 1lykopen.
Genotypen rrt+t+ er derimot svart karotenfattig, og
dette kommer til uttrykk ved at fruktkjettet i modne fruk-
ter er gult. Ved genkonstitusjonen r+r+tt fremkommer en
type med red-oransje fruktkjett, nemlig den s@kalte tange-
rin-typen. Typen kjennetegnes ved at den inneholder en
blanding av forskjellige karotener, der de viktigeste er

zeta-karoten, prolykopen og protetrahydrolykopen.

LINCOLN & PORTER (1950) overfgrte allelet B fra L.
hirsutum til wvanlig tomat. Dette allelet, som ogsa
pavirker karotensyntesen, ble oppfattet som ufullstendig
dominant. Tomater med genotypen r+r+t+t+BB ‘har

oransje fruktkjett. Arsaken er at 90 prosent av
karoteninnholdet best&r av beta-karoten. Derfor har denne

typen fatt navnet beta-oransje.

TOMES et al. (1954) slo fast at ogs& genet B utever full
dominans. Den intermedizre fremtoningen, som fremkommer i
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visse krysninger, beror p& et samspill mellom B og et
modifiserende allelpar IB/iB. Dersom IB opptrer 1i

enten homozygot eller heterozygot tilstand, blir virkningen
av allelet B delvis undertrykket.

JENKINS & MACKINNEY (1955) beskrev det recessive genet
apricot (at), som ogs& deltar i biosyntesen av karotener.
Pyensynlig ligner effekten av apricot-genet pa effekten av
allelet for gul kjettfarge (r). P& samme miAte som rr,
reduserer atat lYkopeninnholdet i kombinasjon med t+t+.

I et spaltende krysningsavkom, der det bl.a. inngikk et
tomatmateriale fra Filipinene, fant BUTLER (1962)
enkeltindivider med merkerpdt fruktkjett. Karotenanalyser av
denne tomattypen, som har fatt navner crimson, viser at
lykopeninnholdet er hgyere enn i vanlig red tomat. Dessuten
innholder den betydelig mindre beta-karoten, slik at
forholdet lykopen/beta-karoten er det doble av hva det er i
vanlig regd tomat (THOMPSON et al. 1963, THOMPSON et al.
1965). Arsaken til crimsontypen er et vrecessivt allel.
Fordi dette allelet er i samme 1locus som allelet som koder
for gyllengule kronblad, og, har crimson-allelet fatt
betegnelsen og® (THOMPSON et al. 1967).

Resistens mot tobakkmosaikkvirus

PORTE et al. (1939) fant at planter av arten L. hirsutum

var symtomlpgse overfor tobakkmosaikkvirus (TMV), selv om
viruset kunne pé&vises i plantevevet. Dette ble opptakten til
bruk av L. hirsutum som resistenskilde mot TMV i tomat.

Det ble laget hybrider mellom resistente L.
hirsutum-planter og tomat, men resistensen viste seg &
vere darligere enn i L. hirsutum (DOOLITTLE & PORTE
1949).
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KIKUTA & FRAZIER (1947), som ogs@ observerte intermediare
TMV-symtomer i Thybrider mellom L. esculentum og L.
hirsutum, antydet at resistens mot TMV ble nedarvet med
ufullstendig dominans.

WATSON et al (1954), som o0gs& arbeidet med krysningsavkom
mellom TMV-resistente L. hirsutum-planter og
TMV-mottakelige L. esculentum-planter, meneyr at
resistensen kan forklares med to dominante resistensgener,
som er til stede i L. hirsutum.

Etter at det ble oppdaget at L. chilense hadde resistens

mot TMV, ble ogsé denne arten forsgkt som resistenskilde
(HOLMES 1939). Senere studier viste at L. chilense ble
angrepet nar smittepresset ble stort. Hybrider med tomat
viste symtomer som var intermedizre mellom L. chilense

og vanlig tomat (HOLMES 1943 a, b).

I et foredlingsprogram, som tok til p& Hawaii i 1941
(FRAZIER et al. 1946), var resistens mot TMV et av
foredlingsmélene. En rekke villarter ble krysset sammen, og
L. hirsutum og L. chilense var med bl.a. som
resistenskilder mot TMV. I en rapport fra prosjektet
(FRAZIER & DENNET 1949) ble det meldt om lovende kilder for
TMV-resistens. Resistensen syntes & bli nedarvet som noen
fa dominante hovedgener og i tillegg wvar mulige modifise-
rende gener.

HOLMES (15952, 1954) brukte TMV-resistente linjer fra
Hawaii-prosjektet som resistenskilder. Han tilbakekrysset
linjene til mottakelige tomatsorter, og kom ved hjelp av
spaltingstallene, til at resistensen skyltes et enkelt
dominant gen. Holmes fant videre at nélr han innaviet
resistente 1linjer, spaltet de 1 forholdet 2 resistente: 1
mottakelig. Han mente &rsaken var at de resistente plantene
var heterozygote for resistensgenet, og at etter innavl dede
plantene som var homozygote pa et tidlig stadium.
Resistensgenet fikk senere benevnelsen Tm-1 (CLAIBERG 1960).
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Fra Hawaiimaterialet er det isolert et annet resistensgen
(S00ST 1958, 1959) som CLAIBERG et al. (1960) har gitt
benevnelsen Tm-2. Dette genet er nart koplet med genet nv
(netted-virescent), som i homozygot recessesiv tilstand
forer til gule og forkrpplede blad (CLAIBERG 1961).

CLAIBERG (1960) fant at Tm-2 utgver en sterkere resistens
enn Tm-1.

SMITH (1962) raporterte at han hadde oppnadd en linje der
koplingen mellom Tm-2 og nv var brutt, men ved

selvbestegving spaltet denne linjen i 2 vresistente: 1
mottakelig, samtidig at planter med genotypen nv/nv forekom
i opptil 2 prosent av avkommet. Smith mente &rsaken er et
recessivt letalgen som er introdusert i Tm-2nv komplekset.
Letalgenet forer til at embryoer med genotypen
TIm~-2/Tm-2/nv/nv blir elliminert. Arsaken til forekomsten av

opptil 2 prosent nv/nv-planter er tilfeller der koplingen
mellom letalgenet og nv er brutt.

Senere raporterte ogsa DAVIS & WEBB (1966) at de hadde brutt
koplingen mellom Tm-2 og nv, men undersgkelser viste at de
hadde arbeidet med Tm-1 i stedet for Tm-2 (SCHROEDER &
PROVVIDENTI 1969).

Derimot isolerte LATERROT & PECAUT (1969) genet Tm-2 fra

L. peruvianum, og i dette tilfellet var det ikke koplet
med noe nv allel.

Fra L. peruvianum er det overfort et ytterligere domi-

nant resistensgen til L. esculentum (ALEXANDER 1963).
Dette genet har fatt betegnelsen Tm-2% (SCHROEDER et al
1967). ALEXANDER (1971) smittet Fz-planter, som spaltet
for Tmnza-allelet, med 4 forskjellige TMV-linjer.

Han fant, at ved temperaturer pa& 15 - 16 OC, ble bare
planter som var homozygot recessive for genet Tm-22
angrepet. NAr temperaturen derimot var 27 - 28 °C utevde
genet ikke full dominans. Det var da mulig & se symtomer Pa
heterozygote planter, selv om symtomene var svakere enn pa
de homozygot recessive plantene.
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SCHROEDER et al. (1967) fant at selv planter som var
homozygote for allelet Tm—za, fikk tydelige TMV-symptomer

ndr de etter inokulering stod ved svart heye temperaturer
(35 - 40°)

KWAJE et al. (1979) studerte 1induserte TMV-symptomer pa
plantemateriale som innholdt allelene Tm-2 og Tm-22.
Resultatene viste at genotyper med begge allelene var
sterkest overfor viruset. Da allene tilhgrer samme locus,
vil dette si plahter med genotypen Tm—Z/Tm—Za.

Resistens mot flegyelsflekk

Arbeidet med &4 fremstille tomatsorter som er resistente mot
Cladosporium fulvum tok til for omtrent 50 &r siden. Det
kom raporter fra Ohio om at det wvar funnet et enkelt

dominant resistensgen i L. pimpinellifolium (ALEXANDER
1934).

Canadieren LANGFORD (1937) beskrev resistensgenene Cf-1,
Cft-2 og Cf-3. Han fant at sorten Stirling Castle, som
innholder allelet Cf-1, var resistent overfor enkelte
inoculum av flgyelsflekk, men mottakelig overfor andre.
Dermed var det demonstrert at soppen var spesialisert i

fysiologiske raser, og dette har preget foredlingsarbeidet
frem til i dag.

Det viste seg videre at genotyper som innholdt allelet Cf-2
i svert mange tilfeller var utsatt for klorose pa4 bladene.
Langford fant at Cf-2 matte vare tilstede sammen med et
uvavhengig allel, Ne, for at klorosen skulle unngés.

Sorten Vetomold (Cf-2) kom i 1939 og V 121 (Cf-3) kom 1
1941, men det gikk 1ikke 1lang tid feor begge sortene var
angrepet av nye raser (KOOISTRA 1964).
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Det ble satt 1 gang arbeide med & finne resistens mot
floyelsflekk i andre arter enn L. pimpinellifolium,
bl.a. L. hirsutum og L. peruvianum.

I 1954 kom sorten Vagabond fra Ontario, som i tillegg til
tidligere resistensgener hadde allelet Cf-4 fra L.
hirsutum (DAY 1966). Sorter med resistensgenet Cf-4 holdt
stand frem til at Canadierne BAYLEY & KERR (1964) raporterte
om en ny rase.

Frem til 1967 var det funnet minst 11 fysiologiske raser av
C. fulvum, mens en hadde isolert 6 resistensgener i
Lycopersicon-arter (WALTER 1967).

KERR et al. (1971) raporterte om et nytt resistensgen
(C£f-5). Nye raser av soppen oppstir stadig. HUBBELING (1978)
raporterer om to nye raser i Nederland. Den ene bryter ned
den resistensen som genet Cf-5 utever, mens den andre
angriper genotyper med alle resistensgenene fra Cf-2 til
Cf-5.

I dag er isolert hele 24 resistensgener (KANWAR et al. 1980
a, b). Ennd er det ikke oppstétt fysiologiske raser som
bryter ned alle resistensgenene.

BOKEMA (1981) raporterer om en ny rase i Nederland som
angriper planter innholdende allelene Cf-2, Cf-4, Cf-5 og
Cf-9, men ved & g4 gjennom materiale innholdende de sist
isolerte resistensgener, fant han hele 13 resistenskilder
mot rasen.

I Bulgaria har de sgkt etter vresistens mot flsyelsflekk i
arten Solanum pennellii (STAMOVA & YORDANOVA 1981,
STAMOVA et al. 1984). Hittil synes det som om de
resistensgenene de har funnet ikke er forskjellige fra
~alleler som tidligere er isolert.
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Resistens mot korkrot

Korkrot, som forarsakes av soppen Pyrenoshaeta
lycopersici, gjor stor skade pA tomat bade i veksthus og
pa friland. Sykdommen kan kontroleres ved hjelp av
jorddesinfeksjon eller ved dyrking i sterile dyrkingsmedia.
Dessuten kan en pode vanlig tomat pa resistente
grunnstammer.

Det har vart arbeidet med 4 finne resistente planter, som er
egnet som grunnstammer. BRAVENBOER & PET (1963) fant mange
arter i Sgtvierfamilien som var resistente mot korkrot, men
bl.a. podingsincompatibilitet gjorde at ingen egnet seg som
grunnstammer for vanlig tomat. Derimot ble det funnet at
tomat voks bra p4 grunnstammer som var artshybrider mellom
L. hirsutum og L. esculentum.

Resistens mot korkrot i L. hirsutum nedarves med sterk
dominans (SMITH & PROCTOR 1965), slik at hybrider med tomat
beholder resistensen.

Forsgk utfert av SMITH & PROCTOR (1965) viste at samme
tomatsorten ga fra tre til fire ganger stgrre avling pé&
korkrotsmittet jord, nar den var podet pa& korkrotresistente
grunnstammer av konstitusjonen L. esculentum x L.
hirsutum f. glabratum, sammenlignet med avling oppnéadd

pa egne rgtter. P& usmittet jord ble det ikke observert
avlingsforskjeller mellom podet og upodet.

I Nederland har de vart opptatt med & finne nye
resistenskilder mot korkrot. I 1957 tok de til med et
arbeide, der de krysset en resistent linje av arten L.
peruvianum f. glandolosum med vanlig tomat. I
krysningene brukte de en kromosomfordoblet linje av L.
p. f. glandolosum. Dette forte til en sterre frekvens
hybridfres, enn ved bruk av pollen fra diploide planter

(SZTEYN 1962, 1965). Resultatet ble sterile triploide
hybrider, som matte stiklingsformeres. Hybridene ble forsgkt
tilbakekyrsset til vanlig tomat og L. B. f.

glandulosum. Av fem fertile enkeltplanter, som ble
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oppnaddd i tilbakekrysningen til L. p. f. glandulosum,
var det en som hadde mange felles trekk med vanlig tomat.

Denne enkeltplanten ble brukt som resistenskilde i det
videre arbeidet, og HOGENBOOM (1970) brukte en linje, som
stammer fra denne resistenskilden i sine studier av
nedarvingen av resistens mot korkrot. Hogenboom krysset den
resistente linjen med mottakelige sorter og dyrket Fl, F2

0og foreldrene p& korkrotsmittet jord. Mens Fl hybridene
viste en narmest kontinuerlig variasjon anglende resistens,
syntes F2 & gruppere seg i to grupper som hver lignet den
ene av foreldrene. Hogenboom konkluderer med at resistens
mot korkrot oppnaddd fra L. p. £f. glandolusum styres

av et enkelt gen som viser 1liten dominans. I heterozygot

tilstand er genets evne til & uttrykke seg svert pavirket av
miljeet.

Arten L. hirsutum f. glabratum brukes som
resistenskilde mot korkrot i England (EBBEN & SMITH 1978). I
tillegg har de testet et stort materiale av L. hirsutum

og L. peruvianum og de har funnet en rekke linjer av
begge artene som har sterk resistens mot korkrot (SMITH
1977). Pa grunn av at de mener det ikke er forskjell i
resistensen i de to artene, foretrekker de L. h. f.
glabratum som resistenskilde. Arsaken er at den er lettere

4 krysse med vanlig tomat.

SMITH (1977) er kommet til at resistens mot korkrot i L.
h. f. glabratum skyldes et enkelt gen som er

ufullstendig domminant. Smith hevder videre at
resistensgenet virker nindre effektivt i
Lycopersicon-arter tilherende underslekten

Eulycopersicon enn i arter av underslekten Eriopersicon,
og at dette er en av &rsakene til at det er ufullstendig
dominant i vanlig tomat.

I Florida har VOLIN & MCMILLAN (1977) studert nedarvingen av
resistens mot korkrot. Uten at de oppgir bakgrunnen, har de
funnet tre planteintroduksjoner som har resistens mot
sykdommen (P.I. 260397, P.I. 262906 og P.I. 203231).
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Planteintroduksjonene ble krysset med den mottakelige sorten
Florida 908, og nedarvingsstudiene er basert pa resultatene
fra dyrking av Fl, F2 og foreldrene p& sterkt smittet

jord. De kom ogs& til at resistensen ble nedarvet med
ufullstendig dominans, men konkluderer at resistens mot

korkrot skyldes flere resistensgener.

Partenokarpi

I 1975 oppdaget SORESSI & SALAMINI (1975) en mutant som
satte frukter uten fre. De fant at A&arsaken var et enkelt
ressesivt gen, pat (parthenocarpic fruit). Dette gent er
naert koplet til genet sca (korte stevbzrere).

Linjene Montfavet 191 (PECAUT & PHILOUZE 1978) og 77/59
(PHILOUZE & MAISONNEUVE 1978 a) og den sovjetiske sorten
Severianin (PHILOUZE & MAISONNEUVE 1978 b) har ogsa evnen
til & sette partenokarpe frukter. Philouze & Maisonneuve
fant at &rsaken til at Montfavet 191 satte partenokarpe
frukter var at den var homozygot recessiv for allelet pat.

Det wviste seg at Aarsaken til at sorten Severianin er
partenokarp ogsé kan tilskrives et enkelt recessivt gen, men
dette er forskjellig fra pat. Philouze & Maisonneuve har
gitt dette genet symbolet pat-2. Fl -hybrider mellom

75/59 og Montfavet 191 og mellom 75/59 og Severianin viste
seg ikke & vare partenokarpe. Dermed kan evnen til & sette

frukt uten frg i linjen 75/59 hverken tilskrives pat eller
pat-2.

Med henblikk p& & studere hvordan locuset pat-2/pat-2 pa-
virker andre agronomiske karakterer har PHILOUSE (1981,
1984) tilbakekrysset allelparet til sortene Apedice, Monal-
bo og Porphyre. I forelppige resultater fra dette arbeidet
(PHILOUZE 1984) er ikke tilbakekrysningene gjort i tilst-
rekkelig antall generasjoner til at linjene kan regnes som
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fullstendig isogene. Resultatene viser at den partenokarpe
versjonen av Apedice har svakere vekstkraft enn den ikke
partenokarpe. For Monalbo kan det derimot ikke pavises
forskjeller mellom +/+ og pat-2/pat-2. Andre undersgkte
karakterer var, antall dager til forste synlige blomst,
avling pr plante, antall blomster pr plante og gjennomsnit-
lig fruktvekt. Philouze konkluderer generelt, at med unn-
tak av karakteren hyppighet av frefrie frukter, syne ikke
locuset pat-2/pat-2 & virke sarlig modifiserende pa& de
underspkte karakterene.

I en nylig undersgkelse fant LIN et al. (1984) at
partenokarpi hos sorten Severianin var fakultativ. Det viste
seg nemlig at miljeforholdene er avgjgrende for om sorten
skal sette frefrie frukter eller ikke. I et frilandsforsgk
to pafglgende somrer i Illinois, som karakteriseres med hgoye
dagtemperaturer og kjslige nattetemperaturer, satte sorten
praktisk talt 100 prosent partenokarpe frukter. Derimot var
bare vel 30 prosent av fruktene partenokarpe i
veksthusforsgk gjort i vinterhalvéaret.

Lin et al. er kommet til at miljeforhold som generelt er
ufordelaktige for normal pollinering gjer at Severianin
setter partenokarpe frukter. PHILOUZE (1984) kom ogsé& til at
vibrering av plantene i Dblomstringstiden fgrer til at
genotypen pat-2/pat-2 setter fertile frukter.
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