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Pormicalidad de Presidente de AIMCRA, se me ha pedido gue
prologue con unas lineas esta obra, por ser aguella a la gue tan
merecidamente se le ha concedido el Premio instituido pornuesira
Asociacion de Investigacion con motivo de celebrarse en este afic
de 1992, su XXV Aniversario. S6lo por esto, me atrevo a ello con
{a confianza de que el lector sabrd disculpar mi obligada osadia.

La obra de mis amigos y comparieros José Manuel Lasa e
Ignacio Romagosa gue se presenta en este libro, no deberia ser
prologada por guzen todo lo tiene por aprender en este campo. El
trabajo refleja "el estado del arte” en mejora gendtica de ia
remolacha azucarera. Su impresionante puesta al dia, con refe-
rencias bibliogrdficas pendientes de publicacién en el momenio de
escribir estas letras, hablan por si solas de la importancia de la
misma.

Recomiendo sulecturano sélo alos profesionales de lamejora,
sino a todos los técnicos relacionados de una u otra forma con la
remolacha, a los que puede sernos de gran utilidad tanto como

{ibro de consulta, como para introducirnos en el fascinante mundo
de las nuevas técnicas de mejora.

Ademads, la lectura de esta obra pone de manifiesto la enorme
imporianciague lamejora genética en particulary la investigacion
aplicada en general, pueden tener en los prdximos afios, para
inteniar gue nuesira agricultura sea mds competitiva, empefio éste
gue habremos de lograr a toda costa, si gueremos triunfar en la
fuchacontralos que pretenden sacrificar ala Agricultura Furopea
al becerro de oro del [ibre mercado, sin tener en cuenia las

peculiaridades de nuestro secior.

Volviendo anuesiro libro, después de esta breve referenciaalo
gue es hoy en dia la principal inguietud de los agriculiores




europeos, no me queda sino felicitar publicamente a los a.uror(-zs b%
manifestar el orgulloy satisfaccion tanto de la Junta Directiva,
como el mio personal, por poder ver unido el nombre de AIM CRA
al de tan brillantes representantes de la Investigacion Agraria de

Espaiia.

Juan Mora-Figueroa Gaydn
Presidente de AIMCRA

La remolacha azucarera (Beta vulgaris 1..) pertenece a la familia
de las Quenopoidaceas, que con la excepcién de las remolachas,
acelgas y espinacas (Spinacia oleracea) tan solo contiene unas pocas
plantas cultivadas de distribucion limitada.

La clasificacién botdnica del género Bera ha sido revisada por
numerosos autores. De acuerdo a Buttler (1977) y Smith (1987)
existen més de 10 especies distintas agrupadas en cuatro secciones:

5,

Nanae . B. nana Boiss et Held. : 2n =18
Procumbens B. procumberns Chr. Sm. 2n =18
B. patellares Mog 2n =36
B. webbiana Mogq 2n=18




Laseccién Bera incluye todas las remolachas cultivadas, asicomo
un nimero de formas silvestres, perfectamente intercruzables. Por
esto se considera a Beta vulgaris como especie colectiva incluyendo

un nimero de subespecies y variedades.

De acuerdo a Ford-Lloyd vy Williams (1975) (Bosemark 1987),
a partir de una forma ancestral préxima al tipo maritima actual se’
observan las siguientes afinidades evolutivas:
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! var. maritima ‘ : )
var. trojana - ssp. cicla ssp. vulgaris
var. macrocarpa
var. atriplicifolia var. cicla | var. flavescens | ; remolacha azucarera

. var. postrata remolacha forrajera

| var. erecta | acelga remolacha de mesa

La ssp. provulgaris se deriva, por simple seleccion por parte del
hombre, de 1a forma maritima primitiva. Aparentemente, unos 500
afios antes de Cristo se domesticaron de la formas maritima tipos
semejantes a la acelga actual. Posteriormente a partir de éstas se
desarrollaron remolachas de mesa y forrajeras. Muy posteriormente
se empezaron a cultivar remolachas azucareras.

En las formas silvestres y especies préximas a laremolacha azucarera
existen caracteres de interés econémico que pueden ser objeto de progra-
mas de investigacién especificos de transferencia a las formas cultivadas.
Asf, en la ssp. maritima existe resistencia a Cercospora; en la seccién
Procumbens resistencias a diversas enfermedades y fundamentalmente
al nematodo de la remolacha (Heterodera schachtii), y en la seccidon
Corollinae hay fuentes alternativas de monogermia, control del
apareamiento homdlogo y genes de apormixis. -

El origen de ]a remolacha azucarera es uno de los ejemplos mds

importantes de los logros de la mejora vegetal premendeliana. De

hecho es uno de los pocos cultivos de-los que existen registros
historicos priacticamente muy recientes.

En 1747 el quimico alemén Marggraf descubrié que el jugo
presente en las remolachas forrajeras era sacarosa, aziicar que se creia
existia s6lo en la cafia de azicar. Unos cincuenta afios después
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. Achard, estudianteé de Marggraf, empezé a cultivar remolacha ya

extraer pequefias cantidades de azicar. Con el apoyo de Federico
Guillermo II1, rey de Prusia, se estableci6 en Silesia construyendo la
pﬁmez:a azucareraen Cunernen 1802. Estas primeras remolachas que
se cultivaron para extraer azvicar tenfan un 6% de sacarosa, de la que
eran capaces de extraer tan sélo la mitad.

Como resultado de los trabajos de Achard, continuados por la
familia Von Koppy, enla seleccién de remolacha por su contenido en
aziicar, se obtuvo en los primeros afios del siglo XIX, la variedad
‘Blanca de Silesia’, considerada como el origen de la remolacha
azucarera actual, que tenia un contenido de aziicar préximo al 9%.

Paralelamente, en Francia, Delessert habia empezado a extraer
azicar. En esa época, Inglaterra estaba en guerra con Francia y
debido al poderio naval inglés, los puertos continentales estabapi
blogueados, impidiendo laimportacién del aziicar de cafia. Napoledn
di6 orden a Delassert de construir més azucareras. En 1813 Francia
era lider en el cultivo, mejora y extraccién de azidcar de remolacha
existiendo mds de 300 pequefas azucareras que producian en totai
alrededor de 4.000 toneladas de aziicar. Los niveles de aziicar
extraidos eran inferiores al 5%.

El mayor avance en el cultivo se debid a los trabajos de mejora
llevados a cabo, también en Francia, por Louis de Vilmorin a partir de
la Blanca de Silesia. Lacontribucién mds importante de Vilmorinala
Mejora de plantas fue la introduccion de las pruebas de descendencia
basadas en la evaluacion de todos los descendientes de una planta
como base de seleccién. Desde un punto de vista genético, este
método constituye el eje de la mejora de plantas al seieccionar, no en
base al fenotipo muy influenciable por el ambiente, sino por el




genotipo de la planta madre, juzgado por el valor medio de sus
descendientes.

Vilmorin también introdujo el polarfmetro en la mejora de la
remolacha, hecho fundamental para conseguir los avances geneticos
‘que se obtuvieron a finales del siglo pasado. La posibilidad de
seleccionar de un modo rédpido, sencillo y econémico un numero
elevado de genotipos permiti6, por un lado una mejor estimacion del
valor real de mejora de los genotipos, y al mismo tiempo, unas
mayores intensidades de seleccién. Todo ello tuvo como consecuen-
cia ganancias genéticas insospechadas. Asi en 1854, Knauer en
Alemania desarroll6 1a variedad ‘Beta imperialis’ con un contenido
de azdcar préximo al 12% y que se considera como la primera
remolacha auténticamente azucarera.

El origen de la ‘Beta imperialis’ es desconocido (Bosemark,
1087). Una hipdtesis es que se origind por cruzamientos espontancos
entre 1a Blanca de Silesia y formas sitvestres norteamericanas de Befa
maritima. La segunda hipétesis es que deriva directamente de repe-
tidos ciclos de seleccién de la Blanca de Silesia.

A principios de este siglo, debido a la mejora continuada de esta
especie, el contenido de azicar en la raiz habia superado el 15%. Un
cuarto de siglo después el nivel de azicar alcanzaba el 20%. Sin
embargo, la seleccién continuada para este cardcter, debido a las
correlaciones genéticas negativas existentes entre caracteres, trajo
como consecuencia un descenso en el peso de raiz, traducido en un
menor rendimiento de aziicar por unidad de superficie. Desde enton-
ces, la mejora ha tenido como objetivo fundamental la mejora
simultanea de Ios dos componentes primarios del rendimiento, me-
diante la seleccién para rendimiento en azicar.

Pese a la importancia econdmica de la remolacha (Beta vulgaris 1.),
la informacién genética y citolégica que se dispone de ella es menor que
para muchos otros cultivos econSmicamente menos importantes. Las
investigaciones basicas en esta especie se han dirigido més hacia pricticas
agronémicas e industriales y hacia su mejora genética, que alarealizacion
de estudios citogenéticos bdsicos.

La dificultad en identificar los nueve cromosomas gue componen
su complemento bésico, debido a su uniformidad y pequeiio tamafio,
ha supuesto un problema importante v un freno a la realizacién de
estudios citogenéticos mas detallados. Si bien para llevar a cabo un
programa de mejora no es estrictamente necesario identificar inequi-
vocamente los distintos cromosomas, el conocimiento preciso del
cariotipo especifico es importante para conocer Ia relacién existente
entre genes de interés econémico, grupo de ligamiento en que se
encuentran estos genes y cromosoma al que estdn asociados.

El procedimiento estandar para poder observar los cromosomas
enplantas se lleva a cabo en tejidos meristematicos en divisién celular




muy activa. Generalmente se utilizan extremos de raicillas o
meristemos de hoja. Estos pequefios segmentos (raicillas de 15-20
mm y meristemos foliares de 2-4 mum) se pretratan con medios fisicos
(temperatura préximas a 0°C) o quimicos (hidroxiquinoleina, aifa-
bromonafialeno, colchicina, etc) para evitar el funcionamiento del
huso acromatico en las células soméaticas en divisidn. De este modo,
los cromosomas mitéticos metafdsicos aparecen altamente con-
densados, sin que la separacién anafésica de los cromosomas en dos
cromatidios Ilegue a realizarse. Después de mantener las células en el
pretratamiento durante un tiempo determinado, los meristemos se
fijan utilizando una mezcla de alcohol etflico y 4cido acético glacial.
A continuacién se tifien empleando, generalmente, orceina o carmin
acético que diferencialmente dan color ala eucromatina sin afectar a
otras partes de la célula. Finalmente los cromosomas son visibles al
microscopio después de ser montados extremos meristematicos de
0,5-1 mm en un porta.

2.2 -
=

tdentificacin del complemento cromosémico: definicién &
un cariotipo somético bésico.

La identificacién més comuin de los cromosomas se lleva a cabo
en células en profase tardia o metafase somadticas. En este estado el
cromosoma (Figura 1) estd constituido por dos cromatidios que no
siempre son visibles microscépicamente (Figuras 1y 2).

Los extremos de los cromosomas se denominan telémeros
existiendo una constriccién primaria o centrémero que divide al
cromosoma en dos brazos cromosémicos. La identificacién de los
distintos cromosomas puede llevarse a cabo por su longitud total y su
forma, determinada porla posicién del centrémero. Segin la posicion
del centrémero, es decir segiin la longitud relativa de los dos brazos
cromosémicos (razén o relacién de brazos), los cromosomas pueden
dividirse en:

Metacéniricos: el centrémero estd situado en posicion central,
dividiendo al cromosoma en dos brazos iguales. Es decir larazén de
brazos es proxima a 1.

Suhrmetacéniricos: 10s dos brazos no presentan la misma lon-
gitud. La razén de brazos es superior a 1,5.

531 uno de los dos brazos es mucho més corto que

Tl e AT T e y < :

Lelocemiricos: aparentemente e} centromero se encuentra sitnado
al extremo del cromosoma, dando la apariencia de existencia de un
sdlo brazo.
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FIGURA 1
Mftqfa:ses so_mcizicas en remolacha azucarera: (a) Diploide, 2n = 2Zx = 18; (b)
Trisomice primario para el cromosoma 9. 2n = 2x + 1 = 19; (¢) Doble trisomico
para los cromosomas 4y 7, 2n =2x 4 2 = 20; (d) Triploide, 2n = 3x =27.
Las flechas identifican ol cromosoma 1.

En algunos cromosomas, ademdés de la constriccién primaria,
pueden observarse las denominadas constricciones secundarias. La
mds importante de éstas identifica al organizador nucleolar, que en
ocasiones divide al brazo cromosémico en que se encuentra en un
extremo, generalmente libre, que aparece como separado del resto. A
este extremo se le denomina satélite (cromosoma 1 en Figuras 1y 2).




La longitud de los cromosomas en células vegetales es muy
variable, pudiendo alcanzar hasta 30 pm en el caso de especies del
género Trilliwm. Los cromosomas de especies del género Allium
pueden oscilar entre 10y 20 pm. Como comparacion puede sefialarse
gue los cromosomas humanos tienen unalongitud mediaiguala5 pm,
y los de remolocha 2.5 pym (T abla 1).

Bl ndmero de cromosomas en especies vegetales es también muy
variable. La mayor parte de las especies se caracterizan por tener en
1as células somdticas dos juegos bésicos idénticos de cromosomas
procedentes de los gametos de sus progenitores. Por ello el ndmero
de cromosomas en una célula no gamética viene representado por la
expresi6n 2m, mientras que en los tejidos somaticos el ndmero basico
viene asociado al valor n o niimero haploide. El nimero haploide
varfa entre valores de n = 2 por ejemplo para Haplopappus gracilis,
hasta mas de 600 para ciertos helechos del género Ophicglossum
(Lacadena, 1988). ‘

Una etapa importante en el desarrollo citolégico de la remolacha
fue el desarrollo de la poliploidia en este culiivo (ver seccién I1.3). En
su condicién natural, laremolacha es una planta diploide, es decirque
presenta como ndmero SOmAtico dos juegos bésicos de nueve
cromosomas, cada uno de ellos procedente de un gameio de cada
parental, es decir Zn = 2x = 18. En esta especie es relativamente
sencillo duplicar este complemento por laaccién delacolchicina para
llegar a obtener individuos tetraploides de 36 cromosomas (2n = 4x
= 36). Estos trabajos pioneros en la poliploidia, y que probablemente
supusieron la mayor aplicacién econdmica de esta técnica en la
mejora genética de cualquier especie, exigieron el conteo rutinario de
cromosomas para llevar a cabo la comprobacién citolégica de ia
poliploidizacién de individuos tratados con colchicina. Sin embargo,
estas primeras observaciones constataron la dificultad de la identifi-
cacion e incluso de los conteos cromosOmicos en esta especie.

En un estudio citolégico detallado, Bosemark y Bormotov (1971)
sefialaron que la longitud media de los nueve cromosomas de esta
especie eraiguala 2,50 pm. Siete de los nueve cromosomas tenfan
¢l centrémero en posicién mds 0 menos céntrica, mientras que los

otros dos era submetacéntricos. Aparte de la identificacién positiva
del cromosoma con satélite, el riesgo de equivocarse en la identifica-
cién de los otros ocho era muy alto. Pese a numnerar secuencialmente
los nueve cromosomas, el cariotipo que desarrollaron nunca ha
flegado a emplearse de un modo generalizado. Posteriormente, De
Jong v De Bock (1978), empleando plantas haploides y tincidn

dlferenmal.de Giemsa, tampoco pudieron construir un ideograma
cromosdmico completo.

I.a primera identificacién completa de los nueve cromosomas de
remolacha se llevs a cabo en la Estacién de Aula Dei en Zaragoza.
Cistué et al. (1985) utilizandc un método citoldgico convencional,
como es el estudio de los cromosomas somdticos en metafase con
tincidn de orceina o de carmin-acético, sefialaron que es posible la
identificacidn de cadauno delos nueve cromosomas distintos cuando
estos se agrupan en tres grupos de tres cromosomas cada uno (Fig. 2).

I.a longitud media de los cromosomas encontrada en un niimero
lirnitado de células haploides fue igual a 2.3 um, variando entre 1.97
pm para el méas corto hasta 2.78 pun para el cromosoma nucleolar. La
longitud promedio del satélite para este cromosoma fueigual 0.23 pum.

La relacién entre 1a longitud de los dos brazos estuvo comprendida
entre 1.04 v 2.08 (Tabla 1).

Un ejemplo de cariotipo metaféisico haploide utilizado en este
estudio aparece reflejado en la Figura 2. En la parte superior de la
ﬁgura- se observan los nueve cromosomas en una célula haploide
somadtica, mientras que en la parte inferior aparecen ordenados los

cromosomas, de un modo mediante el cual laidentificacidon individual
de los cromosomas es posible.
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FIGURA 2

Cariotipe somidtico en remolacha. En la parte superior aparece la célula
haploide empleada, en la inferior, aparecen los nueve cromoesomas
ordenados para su identificaciion.

¢ e Lo Longitudmediay razén de brazos de los meve cromosomas
en metafase somética en células haploides de remolacha
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No se incluye la lbngitud del satélite por su elevada variabilidad
de una c€lula a otra. : ’
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FIGURA 3

Ideograma de los nueve cromosomas de remolacha.




EnlaFigura 3, enbase alas dos variables fundamentales, longitud
y razén de brazos, se presenta el ideograma cromosémico de Beta
vulgaris, que permite clasificar los cromosomas €n jos tres grupos en
que sc presentaban en la Figura 2.

(D) Cromosomas 1,3y 4.

Este gruposecaracterizaporla presenciadel cromosoma nucleolar
v de los dos cromosomas metacéntricos de mayor tamafio. El
cromosoma 1 es el més facilmente identificable ya que es el dnico en
el que se detecta un satélite en metafase. Los otros dos cromosomas
tienen el centrémero en posicién central, es decir son metacéntricos.
Tienen una longitud parecida y existe un riesgo elevado de identifi-
carlos erréneamente. Sin embargo el cromosoma 3 es algo mas largo
que el 4.

(I1) Cromosomas 2, 5y 6.

Estos cromosomas presentan ¢l centromero enuna posiciénnotan
central. Se trata de tres cromosomas relativamente submetacéntricos,
sin ser ninguno de los tres de menor tamafio. El cromosoma 2 es el
mayor de los tres. De los otros dos, el 5 es el menos metacéntrico
aunque de igual longitud que ¢l 6. Este presentauna razén de longitud
de los dos brazos cromosémicos andlogo al 2, pero €s de menor
tamafio. '

(i) Cromosomas 7, 8 y 9 )

Los tres cromosomas més coxtos se incluyen en la tercera clase. El
cromosoma 7 es claramente metacéntrico, el 8 tiene el centrémero en
posicién media-submedia, mientras queel S eselmés submetacéntrico
de todos los que componen el complemento bésico.

Este cariotipo que se presenta y que aparecio publicado en un
trabajo de Cistué, Romagosa, Tsuchiyay T asaenlarevistaamericana
Botanical Gazzete no esta exento de un riesgo de equivocaciones en
Ia identificacién de cromosomas individuales. De hecho, la relativa
semejanza entre los distintos cromosomas (Figura 4) supone que
&stos s6lo son facilmente identificables cuando se manejan céiulas
metafdsicas de alta calidad, y en ningin caso en trabajos rutinarios de
conteos cromosémicos. Cuando estudios detallados se han realizado

cujdadosamgntg, se hapodidoidentificar cromosomas extramunérarios
presentes enindividuos aneuploides (Romagosaetal., 1985; Romagosa
et al., 1987).

5 Relacidén de brazos
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FIGURA 4

Cariograma est.cindar de remolacha azucarera. Las dimensiones de los recuadros
hacen referencia a los errores tipicos de la longitud y relacion de brazos.

. Lf)s cromosomas de remolacha también son susceptibles de ser
1{:_ler}t1ﬂcados en otros estados. Asi, se han intentado identificar los
distintos cromosomasenlas profases mitéticas y meidticas. Nakamura
v TSUf:hiya (1982) empleando bivalentes paquiténicos durante la
meiosis, en base a patrones de eucromatina (se tifien con las tinciones
convencionales) y heterocromatina (normalmente aparecen no tefii-
das.como si se tratasen de constricciones secundarias) semejantes a
%os mostrados en profase somética, intentaron con limitado éxito Ia
identificacion de los nueve cromosomas. La dificultad de esta técnica
ha impedido un mayor desarrollo de su uso.




FIGURA 5
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Cano{zp’as_‘en profase mitdtica, metafase temprana v metafuase lavdia, de un
acrorisomico 95 - de remolacha azucarera.

Ademés de la identificacién en metafase mitética, Cistué et al.
(1983) fueron capaces de identificar los nueve Cromosomas en
profase tardia somdtica. En este estado los cromosomas no estén
completamente condensados, presentando una mayor longitud y un
patrén caracterizable de zonas eucromatinicas y heterocromatinicas..
Un ejemplo de la utilizacién de este estado mitético en relacién a la
metafase convencional para la identificacién cromos6mica aparece

ent la Figura 5. En ella pueden compararse cromosomas en pmlus::
tardia y metafase somdtica. Segiin el patrén de bandas existentes en
profase, es posible conocerla naturaleza cromosémica de una planta
de rernolacha con 19 cromosomas, en la que ademds del juego

diploide de cromosomas existe una fraccidén del cromosoma 9
{Romagosa et al., 1986).




Los individuos trisGmicos se caracterizan por ser Organismos
diploides que ademds del complemento ordinario de cromosomas,
presentan un cromosoma de mas. Es decir, 10s trisdmicos en remo-
lacha presentan 2n = 2x+1 = 19 cromosomas.

Los trisémicos primarios, aquellos gue cOmO Cromosoma extra
tienen un CrOMOsOmA INtegro de los nueve del complemento, permmi-
ten conocer en Gue Cromosomas se encuentran los distintos genes v
establecer las relaciones de ligamiento entre genes (Tsuchiya, 1983).
Al existir tres cromosomas homologos en lugar de los dos propios de
especies diploides, las segregaciones genéticas para genes localiza-
dos en el cromosoma exira, después del cruzamiento entre un gen
mendeliano a localizar y el genotipo homocigético normal, diferirdan
dela3:1esperadaenlaF,odelal:1 propia del cruzamiento de prueba.

~ Ei procedimiento bdsico de localizacién cromosdmica de genes
mediante el empleo de series de trisémicos primarios es el siguiente.
Supongamos que queremos localizar un gen mutante recesivo ‘a’ de
herencia mendeliana sencilla, para ello cruzariamos todos los com-
ponentes de la serie trisémica con el mutante aa. Los trisémicos serdn
I6gicamente AA, ya que suponemos que s trata de un nuevo gen no
comun a localizar excepto para el tipo cuyo cromosoma extra sea
portador de este gen. En este caso el genotipo de este trisémico serd
AAA. En la F, del cruzamiento entre el mutante y todos los x-1
trisémicos que no son portadores del gen Afala proporcién fenotipica
observada serd muy proxima a la esperada segregacién disémica
3A-:1 aa. Por el contrario en el caso de la F, correspondiente al
tris6mico portador de este gen, cuya F, serd AAa, se aproximaréd mas
a la segregacion trisémica o critica 17 A-: 1 aa. La discriminacién
entre una y otra segregacion esperada, plantea problemas estadisticos
fundamentales en lo referente al tamafio muestral minirno para un
nivel dado de confianza. Estos problemas estdn tratados detenida-
mente en Romagosa (1982).
En un nimero elevado de cultivos importantes, como el maiz,
cebada, guisante, fomate, etc. el aislamiento, identificacién y empleo
de trisémicos ha permitido avances importantes en su genética.

Distintos intenios se realizaron para el aislamiento de los compo-
nentes de la serie de trisémicos primarios en esta especie (Levan,
1942; Butterfass, 1964; Kaltsikes v Evans, 1967; Ishimura, 1972;
Bormotov et al., 1973). En ningiin caso se pudo identificar todos fos
componentes en materiales genéticamente titiles. Empleando mate-
riales genéticamente upiformes u homocigéticos tan sélo se pudo
conseguir aislar unos pocos de los nueve componentes de la serie
trisémica. En otros casos, el empleo de materiales muy heterogéneos
impidi6 la identificacién y uso de los materiales aislados.

Laprimera serie de trisémicos completa de esta especie se obtuvo
en el marco de un proyecto conjunto entre la Estacién Experimental
de Aula Dei y el Crops Research Laboratory (USDA) de Colorado,
utilizando una linea pura homocigética, procedente dela duplicacién
de un haploide (Romagosa, 1983; Romagosa et al., 1986). Muy
recientemente se han registrado oficialmente los componentes dispo-
nibles (Romagosa et al., 1991).

Enbase a sumorfologia (Figura 6) y al complemento cromosomico
(Figura 7) (Romagosa et al., 1987), se identificaron los nueve com-
ponentes que se nombraron de acuerdo al cromosoma extra presente.
QOcho de los nueve tipos primarios eran morfologicamente distintos
de las plantas diploides parentales y entre si. Triplo 9 (trisémico para
el cromosoma més pequefio) presentaba una morfologia muy similar
a la del diploide original. Ademds de la morfologia general, centrdn-
dose en un andlisis morfométrico de las hojas, es perfectamente
posible discriminar estadisticamente hojas de uno u otro tipo de
wisdémico y del dipleide (Romagosa et al., 1986).

‘ .L(')s nueve trisémicos de remolacha, de acuerdo a su vigor pueden
d1V1d_1rse en cuatro grupos: Triplo 2y 3 presentan un vigor muy bueno;
ios tn_sc’)mlcos para el cromosoma 1, 4, 5 y 9 presentan un vigor un
poco inferior al diploide; Triplo 8 tiene baja vitalidad; y finalmente
’EI“::iplo 6 y Triplo 7 son muy poco viables. Teniendo presente que los
ndmeros crecientes hacen referencia a una menor longitud total del
cromosoma extra, no se puede aceptar en esta especie una relacién

entre presencia de un cromosoma extra corto y menor grado de
alteracién fenotipica.




FIGURA 6 Ocho frisémicos primarios de remolacha y el diploide original. El Triplo 9, gue no
. aparece representado, muesira una morfologia muy semejanie al diploide original,
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Cariotipos de los nueve componentes de la serie de trisomicos primarios de
remolacha azucarera (Romagosa et al... 1987)

El comportamiento meidtico de los trisémicos primarios en esta

especie es bastante regular. El cromosoma extra tiende a estar
asociado alos otros dosen mejosis. De hecho, el mimero de trivalentes
observado por meiocito fue préximo al 80%. La transmisién media

del cromosoma exira en condiciones de cultivo dptimo a través del
gameto femenino fue préxime al 30% (Romagosa, 1983). Sin em-
bargo, el mantenimiento de toda Ia serie homocigética es problema-
tico debido a la baja viabilidad de alguno de los tipos existentes,
particularmente su baja supervivencia a la induccién fototérmica
necesaria para su floracién. Por ello se ha hecho necesario el mante-
nimiento y multiplicacidn ir vifro de los trisémicos por medic de
cultivo de meristemos auxiliares (Casas et al., 1986).

3.1 ErrcTos (SENERATES

Al final de los afnos 30 algunos mejoradores de remolacha ya
comenzaron a producir remolachas tetraploides (Cn=4x=36)
(Schwanitz, 1938; Frandsen, 1939; Rasmusson y Levan, 1939), e
inicialmente levantaron grandes expectativas sobre los posibles in-
crementos de produccion que se derivarian de estos hechos. En lugar
de esto, el peso de raiz y la produccién de azidcar de los tetraploides
resultd, casi invariablemente, significativamente mas baja que la de
sus equivalentes diploides.

Sinembargo pronto se descubrid que los diploides y tetraploides
cruzaban ficilmente, y que los triploides resultantes (2n=3x=27)
frecuentemente superaban en produccidén no solo al parental
tetraploide sino también al diploide (Peto y Boyes, 1940). Este
descubrimiento se tradujo en el desarrollo de las variedades
anisoploides (2x+3x+4x), y supuso la base del posterior desarrolio
de las variedades hibridas triploides, que fueron posibles tras la
introduccion de la androesterilidad citopldsmica.

Como en la mayor parte de los autotetraploides inducidos, las
remolachas poliploides presentan un menornémero de hojas que el
correspondiente diploide, més gruesas, con 14minas m4s anchas y
peciolos mads cortos, y con un pesc de hojas/planta superior.
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También tanto las flores como los glomérulos resultantes son de
mayor tamafio, resultando todas estas diferencias a partir de un
incremento en el tamafio celular, facilmente observable en las células
guardas de los estomas y en los granos de polen.

Junto a estos cambios de tipo morfol6gico, se presentan también
variaciones fisiolégicas, que generalmente se manifiestan en base a
un desarrollo més lento. De esta forma, los tetraploides en promedio,
tienden a necesitarun periodo vegetativo més largo que los diploides,
para alcanzar su potencial de produccion. Quizas esta ha podido ser
la causa del mejor comportamientos de los tetraploides en relacién
con los diploides, en los cultivos del Sur de Europa, cuando se
compara con los resuitados de los cultivos de Centro Europa con
periodos vegetativos méis cortos.

Otros cambios relacionados con la capacidad de adaptacién de los
distintos niveles ploidicos, fueron analizados por Beysel (1957 a,b),
encontrando que cuando las condiciones hidricas del cultivo eran
6ptimas, tanto la razén de asimilacién como la de respiracion, eran
mds altas en los tetraploides que en los diploides o triploides. Sin
embargo, durante o posterior, a un perfodo de estrés hidrico, los
triploides mostraban valores mds elevados. Aunquees dificil conocer
como afectan estos cambios a los diversos procesos fisiolégicos, es
interesante apuntar que los triploides tienden a ser miés estables que
1os diploides o los tetraploides.

Para explicar la superioridad de los triploides Knapp (1957, 1966),
sugiri6 que las diferencias entre 2x, 3x y 4x eran debidas a los efectos
combinados, negativos en el sentido fistolégico con el incremento del
nimero genémico, y positivos a través de una mejor utilizacién de la
heterocigosidad y el alelismo miltiple, debidosala poliploidia (Figura 8).

2% I Ax

Efectos fisiolégicos negativos

Efecto positivo de heterocigosidad

Efecto promedio

FIGURA 8

Combinacién de efectos heterdticos positives y fisiologicos negativos de la
poliploidia.

Sin embargo, en su modelo Knapp no consideré los efectos
negativos de la aneuploidia (Bosemark, 1971a), de la que posterior-
mefnte hablaremos, y por tanto sobreestimé los efectos negativos
fisiolégicos. En cnanto a su interpretacion de los efectos positivos,
basgda en el mayor potencial de las interacciones alélicas, resultado
del incremento en el nimero de genes quantitativamente diferentes y
que se traduce en una mejor utilizacién de la heterosis y unos
genotipos mas equilibrados, ha sido confirmada en otras especies.




3.2 PROPIEDADES CITOGENETICAS
DE LAS REMOLACHAS POLIPLOIDES

Lapresenciade cuatro genomas completamente homoélogosenlios
tetraploides, se traduce en la formacidn, durante la meiosis, de un
niimero variable de cuadrivalentes, trivalentes, bivalentes y uriivalentes,
tanto en el lado masculino cormo en el femenino. T.asituacién varia de
meiocito a meiocite, dependiendo del grado de apareamiento y del
ntimero v distribucién de los quiasmas. El resultado es una segrega-
cién cromosémica desigual, y la formacién de gametos con NUmMeros
cromosémicos irregulares. En consecuencia, se ha comprobado que
entre el 30 y el 60 % de los gametos, producidos por una planta
euploide de 36 cromosomas, resuitan desequilibrados.

Aun en el caso de que muchos de estos gametos desequilibrados
no sean viables o participen en la formaci6n de cigotos que posterior-
mente aborten, se ha detectado que el porcentaje de aneuploides en la
mayoriade las poblaciones tetraploides de remolacha, es delordendel
30-40 % (Rommel, 1965; Bosemark, 1966). Dado que en los
triploides tnicamente uno de los parentales contribuye con gametos
desequilibrados, 1a frecuencia de aneuploides es menor, y claramente
dependiente de que ¢l parental tetraploide actiie como hembra (20-
25 %) o como macho (12-17 %) (Bosemark, 1966).

Si los cuantificamos en el campo, donde las plantas euploides y
aneuploides se distribuyen al azaren las lineas, y compiten entre elias,
la produccion de raiz de los aneuploides tetraploides es Gnicamente
el 65-70 % de la del euploide tetraploide, mientras que en el caso de
los triploides, la reduccién debida a aneuploidia llega a alcanzar el
50% de la produccién. Los fenémenos de competencia entre plantas
euploides y aneuploides en el campo, suponen que estas mermas se
vean aminoradas, y las estimas reales de pérdida de produccidn se
calculaban entre 4 y 6 % para tetraploides, y 2y 3 % para triploides
(Bosemark, 1967; Lichter, 1967).

Aunqgue no se habla mucho de ello, el efecto negativo de la
aneuploidia es hoy en dia mds importante que hace 20 anos. Esto es
debido a la combinacién de una mejor calidad de la semilla, con las
técnicas de siembra definitiva. De esta forma, cunando las condiciones

de produccidn de semilla son muy buenas, y se obtiene una semilla
de alta germinacion y vigor de nascencia, sobrevive un mayor
porcentaje de cigotos aneuploides, que si se encuentran con favora-
bles condiciones en la siembra definitiva, se traduce en un alto
porcentaje de plantas aneuploides en el campo. Este fendémeno se ha
presentado de forma muy clara en las siembras de 1988, en las que
junto a una semilla de alta calidad, la producida en 1987, se presen-
taron unas condiciones de nascencia éptimas en la mayor parte de la
Europa Occidental. Los agricultores que emplearon la siembra defi-
nitiva encontraron que, junto a densidades de planta excelentes, se
apreciaba la aparicion de un porcentaje elevado de raices pequefias.
E! estudio de diferentes lotes de semilla mostré una incidencia de
aneuplqides muy elevada, entre el 15.7 y el 23.3 %, lo que justificaria
en campo pérdidas de alrededor del 4 % en produccién (Bosemark,
comunicacion personal).

_ L;os diferentes intentcs que se han realizado para obtener una
disminucioén permanente en los porcentajes de aneuploidia, no han
tenido €xito hasta el momento, lo que hace pensar que mientras se
continte con poliploidia en remolacha, tendremos que convivir con
el fenémeno de la aneuploidia. Este hecho se ha confirmado también
en otras especies, como en sorgo (Doggett v Majisu, 1972), en el que
a pesar de aplicarse ciclos recurrentes de seleccién sobre una pobla-
cién tetraploide, que mejoraron claramente las caracteristicas de
produccion y calidad de la semilla, la frecuencia de cuadrivalentes y
por tanto la de aneuploides permanecié inalterada.

Este fenémeno de la aneuploidia podria explicar, que a pesar de
las' grandes expectativas tedricas de las poblaciones tetraploides
(Lichter, 1975), los avances en produccién no se han alcanzado.

Otro fenémeno relacionado con la poliploidia en remolacha, es la
gran facilidad que presentan las poblaciones tetraploides para degra-
darse rapidamente en su nivel ploidico ante contaminaciones exter-
nas. Derivado de la baja competitividad que tiene el polen diploide en
relacién con el haploide, se ha podido comprobar que contaminacio-
nes apa_lrentemente inapreciables con polen haploide, degradan una
poblacién tetraploide a diploide en un niimero muy bajo de genera-




ciones (Lasa et al., 1979), lo que obliga a un control citolégico muy
estricto durante las multiplicaciones de este material tetraploide.
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Aunque los principios mendelianos de la herencia son tan aplica-
bles en tetraploides como en diploides, en el caso de los tetraploides
la herencia se complica ya que en el nucleo somético cada locus esta
representado cuatro veces en lugar de dos. Asi mientrasen undiploide
existen tres posibles genotipos para cada par de factores (AA, Aay
aa), en un tetraploide hay cinco genotipos posibles (AAAA, AAAa,
AAaa, Aaaa y aaaa). Al igual que en los diploides, puede existir
herencia dominante completa o intermedia, y en este Gltitno caso,
todos o unicarnente alguno de los heterocigotos podra distinguirse de
los demas.

Las irregularidades en la meiosis de los fetraploides contribuyen
amodificarlas segregaciones tedricas, lo que unido alos comentarios
anteriores, permite afirmar que la herencia mendeliana en los
tetraploides es mucho més complicada que en los diploides.

3.4 RESPUESTA A LA SELECCION EN TETRAPLOIDES

Si comparamos la seleccién contra un cardcter simple recesivo en
dos poblaciones, diploide y tetraploide, se puede observar claramente
de los esquemas de segregacion, que la frecuencia del gen recesivo se
ve mucho maés reducida en la diploide que en la tetraploide. Se puede
generalizar afirmando que la eficacia de seleccién es cinco veces més
elevada en ¢l diploide que en el tetraploide.

Estos hechos se traducen en dos principios basicos de lamejorade
remolacha poliploide. El primero se refiere a la intensidad de selec-
cién, que en el caso de los tetraploides debe ser més elevada, y con
ciclos repetidos de seleccién. El segundo, basado en la pobre res-
puestadelos tetraploides a la seleccidn, aconseja como regla general,
aplicarlaseleccién, siempre que sea posible, sobre materiales diploides
a los que posteriormente se duplicard los cromosomas.

La reconversién del sector remolachero espafiol, tiene que lograr
que nuestro cultivo sea competitivo con los del resto de los paises
comunitarios, y dado que con anterioridad a 1995 los precios de la
remolacha han de disminuir un 12%, nuestras tinicas posibilidades
estriban en una clara disminucién de costos, y un incremento en
nuestras producciones unitarias, que podria estimarse en un 20 % (El
Pais, 3/11/91).

Para Jograr estos objetivos, junto a otras mejoras del cultivo, se
hace necesario el empleo al 100 % de variedades monogérmenes y
con caracteristicas 6ptimas para nuestras condiciones.

En este apartado queremos centrarnos en aquellas caracterfsticas
ideales que deberian reunir las variedades a cultivar en Espaiia, para
que el cultivo fuera rentable y competitivo.

Afectan a siembra, cosecha, almacenamiento y fabricacién, y

pueden concretarse en;




.l SEMILLAS

Han de ser monogérmenes genéticas, para siembra definitiva, por
lo que deben ofrecer una alta capacidad de germinacién y nascencia.
Afortunadamente los monogérmenes genéticos han mostrado una
mejorcapacidad de nascenciaquelaesperada, y juntoaesto presentain
buenas posibilidades en cuanto a seleccion para buenas caracteristi-
cas de semilia, habiéndose obtenido buenos resultados en cuanto a
produccién de semilla, capacidad de nascencia, y tamafio y forma de
semilla.

1.2 RailcEs

Grandes, pero no muy largas, y sin patas para evitar pérdidas tanto
en recoleccién como en conservacién. Rellenas gradualmente, con
canales sacariferos anchos y piel suave, para un menor descuento.
Altura uniforme sobre el suelo para obtener un més correcto
descoronado.

1.3 CoroNAS

El tamafio y forma de la corona incide en las pérdidas en el campo
y la calidad del cosechado. De esta forma, coronas grandes y anchas
requieren un descoronado més profundo, que se traduce en mayores
pérdidas en peso de raiz; si se descorona mds someramente, tanto la
calidad industrial como el almacenamiento se ven seriamerite afec-
tados. ‘

El tamafio y otras caracteristicas del aparato foliar, como nimero,

forma y posicién de las hojas, pueden traducirse en diferencias en
cuanto a eficiencia fotosintética y reaccién ante la competencia inter

plantas.

Al igual que con los caracteres morfolégicos, las caracten’sfticas
anatémicas delaraizcuandoestallegaalafibrica, estdnmuy influenciadas
por la variedad, el tipo de suelo, el clitna y las practicas culturales.

I.as principales diferencias anatémicas consisten en variaciones en el
tamafio celular, espesordelapared celular, y mimerode anillos vasculares.
Estos caracteres tienen un claro efecto posterior en el proceso de difusion
y se traducen en diferencias en la extraccién de aziicar.

La resistencia al corte, que depende fundamentalmente de la
fibrosidad, se cuantifica ficilmente, seleccioniandose en st contra.

I.as maximas producciones se obtienen cuando hacemos uso del
maximo periodode crecimiento posible, y cuando este crecimiento no
se ve afectado por factores externos.

Bl sisterna mds efectivo de incrementar el perfodo de crecimiento,
se basa en siembras tempranas, 1o que hace necesaria una seleccién

para germinacién a bajas temperaturas, acompafiada de un répido
crecimiento inicial.

De los muchos factores que afectan el normal desarrollo de la
remolacha, los principales desde el punto de vista del aporte varietal,
se centran en la resistencia a las diversas enfermedades y plagas que
inciden sobre el cultivo. Hay claras razones paraafirmarquelamejora
para estas resistencias serd uno de los caminos mds importantes para
obtener incrementos de produccién y disminuciones de aportes en el

cultivo, lo que inmediatamente se traduce en mejoras de la rentabi-
lidad del mismo.

Junto a estas resistencias, no hay que olvidar las relativas a
condiciones adversas, centradas principalmente en nuestro pais en el
temadel espigado, conniveles altos de toleranciaen el caso del cultivo

otornial, pero también con cierto grado de tolerancia para siembras
tempranas de primavera.

‘También pertenece a las caracteristicas fisiolégicas, la capacidad
de almacenamiento de la remolacha cosechada. Es un cardcter com-
piejo y fuertemente influenciado por la forma de la raiz, su manejo
durante la cosecha y el transporte, y la resistencia a enferrnedades, asf




como por otros pardmetros de tipo fisiolégico, como la tasa de
respiracion.

Mientras que los caracteres morfolégicos, anatémicos y fisiol6-
gicos, ya comentados, afectan a la siembra, el establecimiento, las
labores de cultivo, el crecimiento, la produccién final, el
almacenamiento, el lavado y cortado en fébrica y la difusién; los
caracteres quimicos afectan principalmente alos procesos encamina-
dos a la cristalizacidén del azicar.

Tras muchos afios de discusién, en la actualidad parece que los
tecnélogos del aziicar han llegado al acuerdo de que las principales
caracterfsticas que constituyen una alta calidad de la remolacha, son
el alto contenido en sacarosa, y los bajos contenidos en no azdcares
de sodio, potasio, alfa-amino nitrégeno y betaina. Esto no excluye
que bajo ciertas condiciones amnbientales, otros constituyentes de la
remolacha, como la rafinosa o los invertidos, puedan causar proble-
mas en fabrica.

A continuacién analizaremos los conocimentos genéticos y de
evaluacién existentes, para los diversos caracteres en estudio, que
permiten el disefio de los métodos mds adecuados para su mejora.

En remolacha azucarera se conocen més de 40 marcadores
fenctipicos de herencia muy sencilla (para una enumeracién de
caracteres, simbolos y grupos de ligamiento ver Smith, 1987). Sin

- embargo, de los nueve posibles grupos de ligamiento existentes en

esta especie, uno por cromosoma, tan sélo se ha determinado la
presencia de genes asociados a cinco. No se ha establecido la
pertenencia a un grupo de ligamiento de mds de la mitad de los
caracteres descritos. Tampoco se ha publicado todavia la correspon-
dencia entre grupos de ligamiento y cromosomas, posible mediante
el empleo de la serie de trisémicos primarios descritos anteriormente.

Lamayor parte de los caracteres estudiados no presentan ningiin
.interés econdémico directo mds alld de su interés cientifico y de su
empleo como posibles marcadores de cruzamientos. Asf, muchos de
ellos hacenreferencia al ciclo de cultivo, al color del hipocotilo, de los

- ‘cotiledones, etc. Otros por el contrario tienen implicaciones muy

' importantes en la mejora de esta especie y que por ello vamos a pasar
a describir.




Las remolachas cultivadas son todas ellas bianuales necesitando

un perfodo més o menos largo de bajas temperaturas (inducc%c’)n
térmica) para pasar del estado vegetativo al reproductor. La duracién
del dia también es importante paralainduccién floral de la remolacha.
Por ello se suele hablar del fenémeno de induccién fototénmica.

Existen diferencias genéticas en la duracidn e intensidad de la
induccién fototérmica. Su control genético es cuantitativo (poligénico)
y de herencia compleja. Las implicaciones econdmicas de este
cardcter aparecen desarrolladas con mas profundidad en el apartado
V.6.

Lamayoriade lasremolachas silvestres Mediterrdneas (maritima,
macrocarpa, patula) son anuales, aunque también existen t?pos que
precisan induccién fototérmica para tlorecer. Existeun gen sm}pl_e de
herencia sencilla o mendeliana que comporta un hébito de crecimien-
to anual. A este gen dominante se le denomina ‘B’ v se ha asociado
al primer grupo de ligamiento (F) (Smith, 1980). Genotipos portado-
res de este gen, principalmente en presencia de dias largos v tempe-
raturas razonablemente elevadas, finalizan sucicloen cortoS'Periodos
de tiempo (incluso inferiores a 3 meses). Por ello se ha postulado su
empleo en programas de mejora para: ,

(1) acelerar procesos de retrocruzamiento

(2) identificar mantenedores de esterilidad empleando_ genotipos
androestériles anuales en el proceso de indexado (ver seccion _VH.ZZ).

(3)reducir el tiempo intergeneracional en estudios genéticos
bésicos.

Bajo este punto de vista el gen de anualidad, puede ser muy util
como herramienta de trabajo en programas de mejora. El problema
grave puede ocurrir si involuntariamente s introduce en materiales
de mejora. -

La monogermia, que permite una reduccién muy significativa en
los costes de produccion al limitar los gastos de aclareo y facilitar el
espaciamiento éptimo, revoluciond el cultivo de remolacha. La

semiliamonogermen dominala mayorparte de lasuperficie de cultive
de remolacha.

Ya en 1915 Townsed en USA comenzé trabajos de seleccién
dentro de materiales multigérmenes, en busca de monogermia, con
resultados consistentes en la obtencidn de neas con un 75 % de sus
semillas monogérmenes, pero aquel trabajo no fue continuado.

Posteriormente en la URSS se comenzaron fuertes trabajos de
bisqueda en los campos de produccion de semilla, con el objetivo de
identificar tedricos mutantes que sélo llevaran un germen por semilla.
Asf se asegura que en 1934 fueron inspeccionados alrededor de 22
millones de plantas, delas que se escogieron 109 quetenian diferentes
porcentajes de frutos monogérmenes, pero en ningin caso monogermia
total (Bordonos, 1939, 1940, 1941; Orlovskii, 1957).

Fue en 1948 cuando Savitsky, recién emigrado de la URSS,
realizd una bidsqueda en USA, dentro de la variedad Michigan
Hybrid-18, encontrando cinco plantas, de las que tres resultaron ser
auténticos monogérmenes, y a partir de una de ellas, SL.CI0L, la
monogermia fue distribuida por el mundo (Savitsky, 1950).

El cardcter monogermen se debe a un dnico gen recesivo ‘me’, de
modo que los genotipos mm presentan flores aisladas en sus tallos
reproductores. En estos genotipos, en cada yema axilar del tailo

principal aparece una flor aislada o una rama lateral, pero en ningtin
caso ambos 0 méas de una sola flor.

En el locus M/m que estd situado en el segundo grupo de
ligamento () (Smith 1980), se conocen cuatro alelos con distintos
niveles de dominancia sobre m v denominados M, M®, M*, M2
Ademds de este locus, parecen existir otros factores modificadores de
una naturaleza méas compleja que afectan a la expresién fenotipica de
genotipos mm, de modo que ocasionalmente éstos pueden tener




frutos con dos gérmenes fundamentalmente en la parte mads basal del
tallo floral principal, y que seglin nuestra experiencia, hace que la
segregacion ttil en F, sea del tipo 1:9, en lugar del esperado 1:3.

Sinhaberse confirmado completamente mediante anélisis genéticos
detallados, parccen existir otras fuentes de monogermia indepen-
dientes del locus M/m, que se han empleado en el desarrollo de
materiales en el Este de Europa (Bosemark, 1987)

En remolacha existe un sistema gametofitico de incompatibilidad
polen-estilo que tiene como consecuencia que la mayor parte de los
genotipos sean autoincompatibles, es decir que no se puedan
autofecundar.

En los sistemas gametofiticos, el genotipo del grano de polen
determina la reaccién de compatibilidad, es decir un grano de polen
no puede autofecundar a un estilo portador de los mismos alelos de
autoincompatibilidad.

El sistema en remolacha parece estar condicionado, por lo menos,
por cuatro loci distintos: 8, S,, S vy 8, condos aleloscadauno: 1y
2;3y4;5y6;7y 8 (Larsen 1978). Cada alelo S en cada uno de los
cuatro loci debe coincidir con un alelo idéntico en el pistilo para que
se produzca una reaccion de auto-incompatibilidad. La existencia de
estos cuatro loci impide la auntofecundacion, pero permite los cruza-
mientos entre individuos genéticamente muy proximos y que difieran
en tan s6lo uno de estos alelos. Sin embargo, de acuerdo a Larsen
(1982, citado por Bosemark, 1987) la posibilidad de cruzamiento
entre individuos muy relacionados por parentesco, 1o que conllevaria
un incremento significativo en el coeficiente de consanguinidad de
una poblacién, se ve compensada por el hecho de que parece existir
una fertilizacién preferencial entre granos de polen y pistilos
genéticamente (en base a los alelos S que llevan) muy distantes.

Este sisterna de autoincompatibilidad que tiene una influencia
capital en el desarrollo de lineas puras empleadas en la obtencién de

hibridos (ver apartado VIL.3) no es perfecto. Se denomina pseudo-
compatibilidad al fenémeno de rotura de los sistemas de incompa-
tibilidad, que es frecuenie a temperaturas extremas. Debido a este
fenémeno, plantas tedricamente autoincompatibles producen semi-
llas de autofecundacién. Por este motivo, en Estados Unidos se han
venido situando viveros de autofecundacion de plantas teéricamente
incompatibles en zonas de montafia para asegurarse la pseudo-

- compatibilidad por el efecto combinado de las temperaturas y la

altitud.

Como alternativa al empleo de la pseudo-compatibilidad en el
desarrollo de lineas puras se ha incorporado en algunas poblaciones
de remolacha un alelo dominante de autofertilidad (SF). Plantas de
remolacha portadoras de este alelo producen un 90-95% de semillas
de autofecundacién, incluso si se encuentran rodeadas de otras
plantas intercompatibles. Este ha sido el procedimiento méds usual
para facilitar el desarrollo de lineas puras en Furopa.

La remolacha es una especie particularmente versitil desde un
punto de vista de su sisterna de reproduccién. Si bien se trata de una
especie naturalmente alégama, debido a la existencia de un sistema
gametofitico de autoincompatibilidad, cuando se incorpora el alelo
dominante de autofertilidad se convierte en aut6égama funcional.
Paralelamente, los sistemas de androesterilidad permiten modificar
alin mds su comportamiento reproductivo.

4.1 ANDROESTERILIDAD MENDELIANA

Este tipo de androesterilidad depende de un tnico gen recesivo
(&) descubierto por Owen en 1952. Este gen parece encontrarse €n
el tercer grupo de ligamiento de esta especie (IEX) (Smith, 1987).

Las plantas homocigéticas recesivas a,a, no presentan polen
viable. Eluso fundamental de este gen se encuentra en la denominada
selecciOn recurrente facilitada por androesterilidad (male sterile
facilitated recurrent selection, MSFRS, verseccién VI.4) que tiene




como objetivo facilitar el cruzamiento v recombinacién de poblacio-
nes autocompatibles, es decir portadoras del alelo de autofertilidad
(SF). Como ya se ha mencionado, la presencia de este alelo practica-
mente impide la polinizacién cruzada.

4.2 ANDROESTERILIDAD CITOPLASMICA

La androesterilidad citopldsmica (CMS) fue descrita en esta es-
pecie por Owenen 1942. Su uso a gran escala permite en la actualidad
la produccién masiva de plantas emasculadas que actiian como
parental femenino de hibridos comerciales.

La androesterilidad citopldsmica, 0 mds precisamente nucleo-
cltopldsmica, se basa en la interaccidn entre gencs presentes en las
mitocondrias del citoplasma, y dos loci nucleares. Las diferenciasen
el ADNmitocondrial (Powling, 1982) sonlas que permiten definir los
citoplasmas denominados 8 (estéril) o N (normal), que interaccionan
con dos loci en el nidcleo celular denominados Z/z y X/x.

El citoplasma estéril se encontré en una poblacién de remolacha,
por lo que este tipo de androesterilidad se denomina autoplasmia, en
oposicion a la aloplasmia o androesterilidad derivada de cruzamien-
tos intraespecificos, como en el caso del girasol.

Las plantas de remolacha de genotipo (8)xxzz son completamente
estériles; los genotipos (S)Xxzz v {8)xxZz son parcialmente estériles;
por el contrario, los individuos (S)XXZZ asi como cualquier otro
portador del citoplasima normal independientemente de los genes
nucleares, tal como el (N)xxzz, son perfectamente fértiles.

Como terminologia particular de esta especie a los mantenedores
de esterilidad, es decir genotipos fértiles [(N)xxzz] que presentan
descendencia estéril cuando se utilizan como polinizaderes en cru-
zamientos con plantas androestériles [(S)xxzz], se les denomina
tipos-{3.

Adiferenciadel casodel maiz, otraespecieenlaquelaandroesterilidad
CMS fue extensamente utilizada, los genotipos mantenedores aparecen
en las poblaciones de remolacha con muy baja frecuencia (generalmente
menor del 3%), siendo suidentificacién posible tan sélo después de una

teciosa labor de indexado a partir de la observacion de 1a esterilidad
de los descendientes en cruzamientos con lineas femeninas (ver
apartado VL.2.1).

A partir de sucesivas autofecundaciones de los genotipos mante-
nedores encontrados (s6lo posibles en zonas elevadas si son
autoincompatibles o mediante la incorporacién del alelo SF para
convertirlos en autocompatibles) y retrocruzamientos simultdneos
con una linea CMS, es posible obtener lineas puras androestériles y
sus equivalentes mantenedoras.




Del conjunto de caracteres de la remolacha que presentan una
herencia de tipo cuantitativo, a continuacién pasamos a analizar,
aquellos de mayor importancia, ya sea por su incidencia directa sobre

el cultivo en general, o por su especial interés para el cultivo
remolachero espafiol.

Definida en cuanto al aziicar tedrico/ha, es decir, el producto del
peso de raiz por el contenido en sacarosa que, como es ampliamente
conocido, estdn correlacionados negativamente.

Los valores de heredabilidad obtenidos han sido:

h(amplia) 0.36-0.59 0.52-0.55 0.55
h?(estricta) 0.02-0.16 0.24-0.32 0.09

(Hecker, 1967; Macl.achlan, 1972)




Junto a estos datos, los estudios de Smith et al. (1973), mostraron
claramente que estos factores de produccién, interrelacionados, y de
naturaleza cuantitativa, mostraban fundamentalmente varianza
genética no-aditiva para la produccién de raiz, y la final de azicar,
mientras que en el caso del contenido en sacarosa, la varianza era
predominantemente de tipo aditivo.

La depresién por consanguinidad no afecta prédcticamente el
contenido en aziicar, mientras que en peso, los valores obtenidos son:

S]
—— = 86.7 % (Hecker, 1972)
P

y los efectos heteréticos, en los materiales empleados por Helmerick
et al. (1963) fueron:

Fl
——  =117.7 % (raiz); 103.2 % (azdcar %)

|

Se desprende de estos resultados que el incremento en produccion
total debe esperarse mas a través del incremento en peso de raiz que
del de azidcar %. Sin embargo hay que tener en cuenta las interacciones
entre estos factores, ya que generalmente Jos incrementos en peso van
acompafiados de disminucién en aziicar %, mientras que los incre-

mentos en azticar % se traducen, en general, en disminucion de peso .

de raiz.

Nuestros trabajos a este respecto, publicados en el Journal of
Sugar Beet Research, (Lasa et al., 1989), para determinar la particion
de la varianza en base al estudio de 56 hibridos diploides y 64 hibridos
triploides incluyendo materiales norteamericanos y europeos, en seis
localidades, nos permitieron las estimas que se presentan en la Tabla
2, v de las que se desprende, la importancia fundamental del compo-
nentede aptitud combinatoriaespecifica(SCA), asicomola interaccion
significativa entre hibridos y localidades, lo que obliga a tipos de
analisis deresultados, capaces de hacerusodelas citadas interacciones,
como los propuestos por Romagosa y Fox (1992).

Tabla 2. Particidn de la varianza en base al estudio de 56
hibridos diploides y 64 triploides.

0.16%* - 0.19%*
460%% 000 004 000  0.09%% 000
0.54  809** 006%% 0.12%* 002  0.10%
033 1654%  008%* 015%% 000 028
T2TFE 83THE . Q00FF QIRE 0.30%* Q11w
796%% 189 002 000  025%% Q2%
140 032 0.02% 0.04% . 0.05% 0.3
000 570%  006* 009% 006 000

4.76%%17.13%=

5060 6430 042 049 132 163

¥, ** Probabilidad de error de Tipo I menor que 0.05 y 0.01 respect.

A la vista de la herencia de este carécter, es claro que los procesos
demejoraparaelmismodebenincluirun fuerte esfuerzo enincrementar

- laaptitud combinatoria general (GCA) de los materiales, tanto a través
de la mejora poblacional, como de buenos sistemas de estimacién de-

la misma.

Se ha comprobado que la mejora para caracteres de produccién
puede verse facilitada con bajos abonados nitrogenados, va que de
esta forma se incrementa el porcentaje de varianza aditiva sobre el
total de genética (Smith et al., 1973).

Ya s_ehanmencionado enelapartadolIfalgunos factores morfoldgicos,
anatémicos o fisiologicos, que directa o indirectamente afectan al valor




tecnolégico de la remolacha, y que deben ser mejorados en las
variedades.

Sin embargo, todos aquellos factores son subsidiarios de los
principales factores quimicos de calidad tecnoldgica. Como yahemos
comentado las principales caracteristicas que definen una alta calidad
de la remolacha son, ¢l alto contenido en azicar, y 1os bajos conte-
nidos de sodio, potasio, alfa-amino nitrégeno y betaina, relativos al
porcentaje de aziicar. Para la estabilidad de los jugos en fabrica, es
también importante que el contenido de alfa-amino nitrégeno sea
bajo en relacién al sodio y potasio. Una revision muy importante, y
concienzuda, de esta problemdtica fue publicada por Oltman, Burba
vy Bolz en 1684.

Paralos caracteres mencionados anteriormente existe variabilidad
genética suficiente en lamayor parte de las poblaciones de mejora, sin
embargo también se presenta un fuerte componente de varianza
ambiental para sodio y alfa-amino nitrégeno. Més atin, todos estos
componentes de calidad presentan correlaciones, mas o menos fuer-
tes, entre ellos, y con el peso de raiz, como se aprecia en la Tabla 3.

Tabia 3. Correlaciones entre caracteres de produccion y calidad.

Peso raiz -0.68 0.86 0.48 0.52 0.48
Azicar % -0.025 0.64 -0.50 0.06
Azacar/ha 0.20 0.33 .30
Potasio 0.46 0.47
Sodio 0.29

120.48 (signif. 0.05)

A pesar de la mencionada varianza ambiental, varios estudios han
demostrado que para todos los caracteres de calidad la heredabilidad
es suficientemnente alta, como para que procesos de seleccion masal
rigurosa pudieran ser efectivos. Asi Smmth et al. (1973), pudieron
comprobarquela varianza genéticaaditivaes predominante paratodos los
caracteres de calidad, incluyendo el contenido en aziicar. Y esto era

aplicable, tanto en trabajos abaja como a alta fertilizacién nitrogenada
(Tabla 4).

la 4. Porcentajes de varianza aditiva y no-aditiva en
pardmetros de calidad (Smith et al., 1973).

Sodio Q" 8 88" 10
Potasio 88™ ' 1o g1 9

N - Total 57" 43* {8* 125
N - Nitrico 1007 0 80™ 0
Betaina 86™ 14 97" 3

Amino N 61* . 39 88" 12
Pureza % 54 46 7o 9g*
Aztear blanco 33 67 17 83"

* *% Sionificativo al nivel del 0.05 v (.01 respectivamente

Estudios posteriores del mismo autor (Smith y Martin, 1989), han
demostrado la eficacia de los sistemas de seleccién masal recurrente,
para incrementar la calidad. A partir de una poblacién heterogénea
aplicaron dos ciclos de seleccidén para alto, y bajo, Na, K, y amino N,
Cuando compararon las poblaciones resultanies con la original
observaron que en la seleccién por bajo K, este habia disminuido en
un 26 %, al igual que los otros componentes, menos el Na que
aumentd en un 3%. En la poblacién seleccionada por bajo Na, se
increment6 significativamente la pureza de jugos y el azicar
extractable, reduciéndose los Cl-enun 45 %. En todas las selecciones
a la baja, menos en la de K, todos los contenidos de no azticares
disminuyeron. A partir de los resultados de la seleccién bidireccional,
estiraron los valores de heredabilidad en 0.23, 0.66 y 0.81, para Na*,
K* y amino N, respectivamente.

Estos resultados sugieren fuertemente Ia aplicacién de programas
de mejoraque haganuso de los altos componentes de varianza aditiva
presentes, y que se traducirian en notables incrementos de 1a calidad
tecnologica.




Volviendo a la interrelaciones entre caracieres (Tabla 3), hemos
podido ver que las existentes entre pardmetros de calidad son todas
favorables, mientras que la correlacién con el peso de raiz limita
severamenie las posibilidades de combinar altas producciones con
altos contenidos en azicar.

Sin embargo, y a pesar de que no sea posible incrementar sirmul-
tdneamente el peso y lariqueza, a través de seleccidn, los métodos de
mejora hibrida ofrecen considerables posibilidades para incrementar
la produccidén de azGear maximizando el uso de la heterosis para
produccion de raiz. Esto, unido a bajos niveles de impurezas, deberia
resultar en incrementos significativos de la produccién de azicar
blanco.

La principal razén de la lentitud en la mejora tecnolégica, que se
ha dado hasta el momento, puede deberse a (1) la baja presién de
seleccién que puede aplicarse a cada cardcter cuando se selecciona
para varios a la vez, (2) la correlacién negativa entre peso de raiz y
caracteres de calidad, y (3) la poca adecuacién entre los métodos de
seleccion cldsicamente utilizados, v la compleja herencia de los
caracteres cuantitativos. '

Para mejorar esta situacion, serd necesario incrementar las. fre-
cuencias de genes y combinaciones génicas, favorables a la calidad,
en las poblaciones diploides monogérmenes, asi como en las
multigérmenes. Esta mejora poblacional puede realizarse de forma
efectiva por sistemas de seleccidn recurrente, del tipo de ios que se
presentardn en el apartado VI.4. De esta forma se podrdan emplear
poblaciones monogérmenes mejoradas para estos caracteres, Como
fuente de lineas de tipo O y sus equivalentes androestériles; y de forma

similar a partir de poblaciones multigérmenes mejoradas, se podrian

desarroilar los polinizadores necesarios.

Lanecesidad de obtener una correcta distribucidn de plamtas en el
campo para lograr un cultivo competitivo, esta aceptada por la
totalidad de los agronomistas de remolacha. La utilizacién de semilla

monogermen, maxime si se aplica con técnicas de siembra definitiva,
hace necesario el disponer de semillas con un alto vigor de nascencia
gue disminuyan al méximo, los porcentajes de faltas.

La emex_‘gencia en campo estd controlada por diferentes factores,
gue pueden ser de tipo:

Fisico: Propiedades del lecho de siembra, con especial referencia
al tamafio y nimero de los agregados del suelo, v las disponibilidades
de agua (Sperlingsson, 1981)

Axmnbiental: Tanto por las condiciones durante la nascencia, como

por aquellas presentes en la produccién de la semilla (McFarlane,
1975)

Genético: Que condicionan las caracteristicas propias de la semi-
Ia (Willey, 1970a,b)

Centrandonos en este ultimo factor de tipo genético, se ha obser-
vado, por gran cantidad de autores, la existencia de diferencias
varietales, estimandose inicialmente la gran influencia del genotipo
materno, asi como la existencia de variabilidad que permitiria la
mejora de este cardcter a través de procesos de seleccién (Battle vy
Whittington, 1971). Asi mismo se pudo comprobar la influencia del
nivel ploidico sobre la capacidad de germinacién, mostrandose el
diploide como de mayor vigor que el tetraploide (Silvdn et al., 1972)

La mayor parte de los trabajos realizados sobre emergencia en
remolacha azucarera, han pretendido desarrollar métodos de labora-
torio que mostraran una alta correlacién con la emergencia en campo,
va que desafortunadamente no hay buena correspondencia entre
germinacidén en laboratorio en condiciones 6ptimas, y emergencia en
campo (Perry, 1973; Lexander, 1981).

Nuestros trabajos iniciales a este respecto, pretendieron la com-
paracion de diferentes sistemas, entonces en uso en Europa, tales
comolanascenciaatravés de capade grava (Maribd), o la germinacion
con baja temperatura y un golpe final de calor (PBI); junto a diversas
modificaciones en cuanto a temperaturas y fechas de conteo. Todos

estos sistemnas se comparaban con nascencias en campo en fechas
Optimas de siembra.




Nuestros resultados (1.asa y Medina, 1981), mostraron claramen-
te que el método que mejor predecia el comportamiento en campo, era
la velocidad de germinacién a 15°C, con conteo a los 4 dias.

Posteriormente, y ante la necesidad de intentar alargar al maximo
el periodo de crecimiento vegetativo, nos planteamos trabajos, en
muchamayorescala, gue permitieran identificar criterios de seleccién
relacionados conlaposibilidad de siembras tempranas. Estos trabajos
se realizaron a nivel multiespecie y con empleo de 26 métodos
indirectos distintos (Garcia y Lasa, 1991), comparados con siembras
realizadas quince dfas antes de la fecha 6ptima.

Los resultados obtenidos nos han indicado que en este caso la
prueba que mejor correlaciona con el campo, es la germinacién a
10°C, con conteo a los 10 dias. Es Iégica esta variacién con relacién
alosresultados de 1981, al haber afiadido aqui un nuevo factor, como
es el adelantamiento en la fecha de siembra.

Puede concluirse que este tipo de criterio indirecto, en base a
germinacion a baja temperatura, ha mostrado, no s6lo en remolacha,
sino también en sorgo y maiz, el mayor valor de prediccion.

Se hanrealizado, asimismo, estudios sobre la varianza genéticade
este caracter, habiéndose observado un componente principal de tipo
materno, lo que recomendaria la aplicacién de esquemas de seleccién
recurrente sobre poblaciones de tipo O. Aunque de menor importan-
cia, se han podido aprec1ar aspectos de tipo heterético con relacién al
caricter.

4.F CRERCOSPORA

El agente causal de ésta enfermedad es el hongo Cercospora
beticola, pertenecienie a la familia de los Dematiaceos, originidndose
la contaminacion por medio de esporas que germinan sobre las hojas
en condiciones id6neas de calor y humedad. Se encuentra amplia-
mente distribuida en la geografia del cultivo, con especial incidencia
en zonas hiimedas y cédlidas, mostrandose asi particularmente impor-

tante en el Sur de Europa, en el Norte y Este de América, yen apon.

Los sintomas y dafios se manifiestan por la aparicién sobre el
limbo de las hojas de numerosas lesiones circulares de 3-5 mm de @,
grisdceas, redondeadas y bordeadas de un halo rojo o marrén. A
medidaque progresael ataque, las manchas se multiplican y provocan
la desecacion completa de las hojas infectadas. La planta se recupera
entonces emitiendo nuevos brotes foliares, que pueden ser nueva-
mente destruidos, alargdndose la corona, y resultando en importantes
pérdidas tanto en peso como en riqueza (Lejealle, 1983).

Hstas pérdidas pueden verse muy reducidas mediante la aplica-
ciodn, repetiday correcta, de fungicidas, que sinembargo, nuncalle oan
a un control total de la enfermedad. Junto a esto, hay que hacer notar
la aparicién de nuevas razas del patégeno que han mostrado ser -
tolerantes a los fungicidas sistémicos normalmente en uso.

En Espafia esta enfermedad puede ser considerada endémicaen el
Valle del Ebro y en L.a Mancha, encontrdndose algunos ataques en
otras zonas de cultivo. Con nuestros sistemas de riego, el problema de
la defensa mediante fungicidas se agrava considerablemente en las
zonas de aspersion, por el efecto de lavado de la planta.

Sehan desarrollado variedades con un diverso grado de tolerancia
2 la enfermedad, en Europa, Estados Unidos y Japén. En su practica
totalidad provienen de los materiales desarrollados entre 1910y 1920
en los trabajos del mejorador italiano O. Munerati. A través de
cruzamientos entre remolacha azucarera y Beta maritima, procedente
del estuario del rio Po, seguidos de repetidos procesos de seleccién y
recombinacién en una zona con fuertes ataques de Cercospora,
Munerati desarrollé unas poblaciones de remolacha de un buen nivel
de tolerancia a la enfermedad (Munerati, 1932).

Este material fue puesto a disposicidn de los mejoradores italia-
nos, que obtuvieron las primeras variedades con un cierto grado de
tolerancia a la Cercospora, a partir de las cuales otros mejoradores
europeos y americanos accedieron a este tipo de materiales.

A comienzos de la década de los 40, durante su estancia en
Alemania, A. Silvan accedid a este tipo de materiales, con los que




rapidamente comenzd un proceso de adaptacion a las condiciones
espafiolas, mediante ciclos repetidos de seleccidn recurrente masal,
en un area de ataques endémicos de Cercospora como el Valle del
Ebro. Esto le permitié la obtencidén de una poblacién diploide, de alta
resistencia a la enfermedad, y a partir de 1a cual, en 1956, obtuvo un
equivalente tetraploide mediante duplicacién con colchicina.

Esta poblacién tetraploide fue nuevamenie sujeta a ciclos de
seleccién recurrente, en este caso incluyendo también genealGgicos
y de GCA, lo que permitié la obtencidn de familias tolerantes y con
aceptable aptitud combinatoria general. En base a estas familias,
combinadas con diploides no resistentes, obtuvo una de las primeras
variedades anisoploides de remolacha de reconocida tolerancia a la
Cercospora, aln en zonas de fuerte ataque del hongo (Silvan, 1966).

Estos materiales resistentes presentaban el problema de que en
condiciones libres de enfermedad, sus producciones siempre queda-
ban por debajo de las de Jos materiales susceptibles (Koch, 1970),
hecho que parecia tener su explicacidn en la dificultad de encontrar
genotipos resistentes con aptitud combinatoria realmente buena, y
que se achaca principalimente a la base genética tan estrecha de la que
todos estos materiales habian comenzado.

Dado que 1a tolerancia a Cercospora es un cardcter cuantitativo,
comn una importancia relativamente alta de los componentes aditivos
(Smith y Gaskill, 1970; Smith y Ruppel, 1974), 1o que implica una
posible utilizacién del efecto dosis del tetraploide, se planted en
Espafla, un programa de obtencidén de variedades monogérmenes
resistentes a Cercospora, en base a los materiales tetraploides desa-
rroliados por Silvan, v materiales monogérmenes susceptibles, de

origen americano, en el que se puso un especial hincapi€ en los

problemas de aptitud combinatoria. Resultado del mismo, fue la
obtenciénde cuatro familias polinizadoras de altaaptitud combinatoria
general, y que permitieron la obtencién del primer hibrido triploide
monogermen, y tolerante a Cercospora (Lasa et al., 1984), con
tnicamente un 4-5 % de pérdida de produccidn en condiciones libres
de enfermedad, pero aportando en cambio un incremento, de 1-1.5
puntos, en la calidad industrial del jugo.

Con el conjunto de las familias resistentes, y tras dos generaciones
de recombinacion entre las mismas, se desarrolié una poblacidn
tetraploide (AD-2), de alta aptitud combinatoria y resistencia a
Cercospora, que ha sido inscrita en el Registro de Crop Science y
puesta bajo “release” publico (Lasa y Hecker, 1988).

Como hemos comentado, la base genética, derivada de Munerati,
conlaque se trabaja es muy estrecha, por lo que pareceria conveniente
la realizacidén de infentos encaminadas a identificar otros biotipos de
Beta vulgaris ssp. maritirna resistentes a la enfermedad. En este
sentido se han venidorealizando muy escasos esfuerzos (Bilgen etal.,
1969), aunque en la actualidad y por su relacidén con la Rizomania,
como luego comentaremos, parecen haberse iniciado nuevos trabajos
(Usai, 1988; Whitney, 1989).

Se han realizado diversos intentos, fundamentalmente de tipo
bilogquimico, para lograr sistemas de evaluacién de la resistencia, que
fueran mdés fiables que las evaluaciones de campo. En este sentido
Hecker et al. (1975) describieron que las lineas resistentes presenta-
ban un contenido més alto que las susceptibles en el aminoéacido
dihidroxidofenilalanina (DOPAMIN), e intentaron su aplicacién
para detectar lineas resistentes. Balis y Payne (1971) aislaron una
fitotoxina que infiltrada en las hojas de remolacha, causaba lesiones
similares a las de la Cercospora, y con la que se ha intentado
seleccionar a nivel de cultivos celulares.

Puede concluirse quehastael momento, el problemade laobtencidn
de variedades resistentes a Cercospora, y sin merma alguna en la
produccién en condiciones libres de enfermedad, en relacién con las
susceptibles, no esta resuelto.

4.2 AMARILLEZ

La amarillez en remolacha es el resultado de uno o mas de los tres
virus de este tipo, transmitidos por dfidos. Estos virus son:

- BYV, beet yellows virus, transmitido por Myzus persicae y
Aphis fabae.

~ BMY'V, beetmildyellowing virus, transmitidopor Myzuspersicae




- BWYV, beer western yellowing virus, transmitido por Myzus
persicae.

En Europa, donde ia amarillez estd més presenie en el Suryenel
Oeste, el BMYV es el mas comuin, mientras que.en Californialo es el
BWYV,; estando presente en ambas dreas el BYV (Russel, 1968).

Las hojas infectadas por el virus desarrollan inicialmente zonas
amarillentas en los dpices y bordes, que posteriormente se extienden
cubriendo las zonas entre los haces vasculares. Cuando estas hojas se
arrugan con lamano, las zonas amarillentas se rompen con un sonido
caracteristico.

La amarillez hace disminuir fuertemente la produccién de raiz, la
riqueza y la pureza de jugos. Si el ataque se produce en estados
iniciales del cultivo, el peso de raiz puede disminuir hasta enun 50 %,
y el contenido en azicar en 1-2 puntos. Dado que raramente todas las
plantas de un campo estdn infectadas, la pérdida general es menor, y
se ha estimado en cifras que oscilan entre 5 y 25 % (Bjorling, 1976).
También afecta a los cultivos de portagranos, disminuyendo la
produccidn de semilla.

Dentro del género Bera no se ha encontrado, hasta el momento,
ninguna fuente de inmunidad para los tres virus, habiéndose identj-
ficado, sin embargo, diversos tipos de resistencia, tales como:

- Resistencia al vector (dfido)

- Resistencia a la infeccidn

- Tolerancia al virus

- Resistencia a la multiplicacién del virus.

Lamayor parte del trabajo de mejora se ha centrado en laseleccién
para tolerancia al virus. L.os primeros intentos se llevaron a cabo en
Holanda (Rietberg, 1959), y en el Reino Unide (Hull, 1960). Se
comprobd que en la mayorfa de las poblaciones de remolacha habia
ciertas plantas que resultaban menos dafiadas que otras. Estos resul-
tados animaron a mejoradores de diversos paises a intentar programas
de seleccion en este sentido. Es de particular importancia el trabajo
llevadoacaboenel extinto Plant Breeding Institute (PBI) de Cambridge,
en donde Russel (1960, 1966) desarrollé un sistema de seleccion

recurrente para produccidén de raiz, en condiciones de infeccidn
countrolada, y que le permitié seleccionar lineas con las que obtuvo
variedades experimentales tolerantes al virus. Una de ellas,
multigermen, Maris Vanguard, fue cultivada en zonas del Este de
Inglaterra a finales de los 60.

Esta variedad presentaba bajos contenidos de azicar y mala
calidad tecnoldgica, loque hizo pensar en un primer momento, en una
cierta correlacion entre la tolerancia y estas malas caracteristicas.
Trabajos posteriores han demostrado la falsedad de aquella aprecia-
cién inicial, y de esta forma se han ido introduciendo en el mercado
diversas variedades monogérmenes combinando muy buenas carac-
teristicas con niveles de tolerancia similares a los que presentaba la
referida Maris Vanguard.

La herencia de la tolerancia al virus no es conocida, perc los
niveles intermedios de tolerancia que se obtienen en cruzamientos
entre lineas tolerantes y sensibles, sugieren que la tolerancia se hereda
de forma poligénica.

I.a no existencia de ataques extrernadamente virulentos en los
tltimos afios, unida ala aparicién de 1a Rizomania, se ha traducido en
unafuerte ralentizacién delos esfuerzos de mejora contralaamarillez,
que se han dedicado fundarentalmente a la Rizomania.

4.3 RIZOMANIA

Esta causada por el BNY' V'V, beet necrotic yellow vein virus, gue
se transmite en el suelo por el hongo Polymyxa betae (Koch, 1982).

La enfermedad se detect, por primera vez, en Italia en 1955, poste-
riormente en Japon en 1966, y en 1972 se declara en Francia, Grecia y
Alemania. Desde entonces se ha encontrado en muchos otros pafses.
Hstimaciones demediados deladécadapasada, evaluabanel drea afectada
enmasde 100.000ha. (Richard-Molard, 1985; Le Buanec y Perret, 1986),
aunque hoy en dia se piensa en cifras atin mayores.

Los sintomas de la Rizomania se desarrollan de forma gradual, y
la planta afectada puede parecer bastante normal hasta el mes de
Junio, cuando las hojas comienzan a adquirir coloraciones verde




palido o amarillento. La ldmina foliar es a menudc més pequefia, en
una posicidon mas erecta de lo normal, y mostrando sintomas de sequia
a pesar de que pueda existir abundancia de agua. La amarillez de los
haces vasculares de la hoja, v de su tejido cercano, que es el sintoma
que dio nombre a la enfermedad, rara vez se hace patente.

Por otro lado, las raices presentan sintomas muy caracteristicos y
dramaticos, conun tamafio menor y formas irregulares, mostrandoun
excesivo crecimiento de raices fibrosas, y una zona necrdtica o
podrida en la punta de la rafz principal. Si las raices se cortan
longitudinalmente, puede apreciarse que los haces vasculares han
adquirido una coloracién amarillenta 0 marrdn.

Dependiendo de la intensidad del ataque, la produccién puede
reducirse hasta en un 75 %, acompaiiada también de una fuerte
disminucién en la riqueza y en la calidad de Jos jugos.

En los Gltimos 13 afios se ha dedicado un esfuerzo considerable
a estudiar todos los aspectos de la enfermedad, incluyendo sistemas
de reducir el dafio a wavés de praicticas culturales o tratamientos
guimicos, que hasta el momento no han ofrecido buenos resultados
(Koch, 1982; Winner, 1987). :

Sin embargo, los mejoradores de remolacha han encontrado que,

- aunque la inmunidad al virus aparentemente no existe en Beta

vulgaris, hay genotipos que a pesar de la infeccidn del virus y .su
posterior multiplicacidn, presentan sintomas més débiles y una rela-
tivamente moderada reduccion de la produccién (Janvier, 1985).
Estos genotipos tolerantes se han encontrado predominantemente en
materiales multigérmenes tolerantes a Cercospora, cuyos origenes se
remontan a los trabajos de Munerati en el valle del Po, lugar donde se

descubrié por primera vez la Rizomania, y en el que obviamente ha

estado presente durante muchos afios.

Esta fuente de resistencia a partir de Beta vulgaris ssp. maritirma,
ha sido analizada en profundidad por Whitney (1989), que tras

‘estudiar 63 ecotipos de esta subespecie, en 17 (23%) de ellos encontrd

plantas con alta resistencia a la Rizomania. Algunos de estos ecotipos
presentaban la totalidad de sus plantas libres de virus, mientras que en

otros la resistencia se presentaba en parte de las plantas. En todos los
casos, las plantas resistentes mostraron susceptibilidad al hongo
transmisor Polymyxa betae.

L.a herencia de esta resistencia resultd ser de tipo dominante, va
que las plantas F|, resultantes del cruce entre estos ecotipos y
remolacha azucarera, s¢ mostraron todas ellas resistentes o segregan-
do para resistencia. Sus datos sugieren la posibilidad de seleccionar
plantas de Beta vulgaris ssp. maritima resistentes a Rizomania, a
partir de las que se transferiria la resistencia a la remolacha azucarera.

Otro hecho destacable de estos materiales, es que junto a su
resistencia original a Cercospora, y la actualmente comprobada a
Rizomania, presentan también resistencia a otras enfermedades como
Erwinia carotovora (Doney y Whitney, 1990).

Otra via de solucién del problema se plantea a través de técnicas
de Ingenieria Gendiica (Le Buanec y Perret, 1986; Buchting, 1989),
mediante proteccién cruzada con genes de proteina de cubierta, v
sobre la que incidiremos en el apartado VIII.

Alrededor del 10 % de la superficie europea de remolacha se
encuentraafectada, en mayor omenor grado, por Heterodera schachtii.
Los tratamientos quimicos se estima que controlan un 80 % de los

nematodos, por lo que el 20 % restante es capaz de volver a infectar
el campo.

Ya desde 1912 Moltz (1917) intentS obtener variedades de
remolacha que fueran resistentes a Heteroderd., por medic de selec-
cién masal de individuos con menores sintomas de atague en los
campos infestados. Desde entonces se han realizado miltiples inten-
tos de seleccidn en remolacha, que tristemente no se han traducido en
avances practicos, como bien describe en su revisién Koch (1988).

El descubrimiento de Krtiger et al. (1939) de que tres especies de
la seccidn Procumbens, B. patellaris, B. procumbens v B.webbiana,
presentaban la caracteristica de que aunque la larva penetraba, no era




capaz de formar quistes, abrié una linea de esperanza para la trans-
misién de esta caracteristica a 1la remolacha cultivada.

El principal problema para esto, radicé en la dificuitad de conse-
guir plantas F, de los cruzamientos entre silvestres y cultivadas,
aunque pudo comprobarse que la resistencia se transmitia de forma
dominante (Szota y Szota, 1971).

Savitsky (1960, 1978), apartir de cruzamientos con B. procumbens,
logré obtener plantas trisémicas resistentes. A partir de las mismas
(Tsuchiya, 1986; Nakamura y Tsuchiya, 1988), obtuvieron plantas
diploides, que presentaban una inversién paracéntrica, y resultaron
resistentes, en base a hipersensibilidad, al nematodo. Sin embargo, la
transmisién de estaresistencia es problemdtica y atin no ha podido ser
utilizada en la préactica.

Trabajos similares de ingenier{a cromosémica, llevados a cabo
por Jung (1987), a partir de B. procumbens y B. webbiana, mostraron
que en ambas especies silvestres hay al menos dos cromosomas
portando genes de resistencia a nematodos. Obtuvieron, a través de
lineas de adicién monosémicas, diploides de remolacha que portaban
una translocacién incluyendo parte de un cromosoma silvestre, y que
mostraban resistencia. Sin embargo, el problema de la baja transmi-
sién de la resistencia, se presenta también en este material.

Como ya hemos comentado en el apartado IV.1, el hibito de
crecimiento de las remolachas cultivadas es bianual, es decir, en el
primer afic se produce una raiz cargada de reservas, y que tras un
periodo de bajas temperaturas, vernalizadoras, (Shaw, 1917), y ante
la presencia de fotoperiodos largos (Munerati, 1924), emite en el
segundo afio, tallos florales con la consiguiente produccion de
semilla.

El problema se plantea cunando la remolacha, durante su ciclo
vegetativo, se ve sujeta a temperaturas vernalizadoras, suficientes
para cubrir sus necesidades de frio, y entonces ante fotoperiodos

largos, sube a flor con el consiguiente perjuicio para el valorindustrial
de la planta, que puede concretarse en (Nelson y Deming, 1952;
Longden et al., 1975):
- Disminucién del contenido en aziicar, de entre el 5y el 14%.
- Pérdidas en peso, que pueden llegar al 30 %.

- Problemas mecdnicos de cosecha, al bloquearse las méaqguinas
con los esplgones

- Problemasenel procesado, debido alafibrosidad de las plantas
espigadas.

- Problemas de semillado, ongmando dificultades en cultivos
posteriores.

En el cultivo primaveral, a no ser que se realicen siembras muy
tempranas el problema del espigado es practicamente irrelevante, ya
que los materiales de mejora existentes presentan, en general, nece-

sidades de frio superiores a las que pueden recibir en este tipo de
cultlvo

El fuerte desarrollo que alcanzé el cultivo otofial en el Sur de
Europa, planteérapidamente el problema del espigado, al permanecer
la planta durante el invierno en el campo. Valga como ej emplo, que
en series de ensayos, realizados por el CSIC entre 1963-64 v 1972-
73, se llegaron a obtener espigados de hasta el 55.5 % en alguna
variedad comercial, siendo muy frecuentes espigados superiores al
5%, lo que ya supone un auténtico problema en el campo.

El hecho de la gran variacién de espigado que se presentaba de
unos afios a otros, nos indujo a analizar sus causas. Era claro que el
fotoperiodo no variaba entre afios, por lo que el andlisis se centrd en
problemas de temperatura. De esta forma, v en base al anilisis de
nueve campaifias remolacheras, pudimos concluir que el niimero de
dias con temperatura minima entre 2 y 8°C est4 intimamente 1i gado
al porcentaje de espigado, permitiendo de esta forma, una prediccién
del mismo con practicamente dos meses de antelacién (I.asa, 1877).

Esta posibilidad de predecir el espigado, y 1os resultados iniciales
de algunos reguladores de crecimiento como inhibidores del espiga-
do (Lexander, 1967), nos indujo a analizar en profundidad este




problema. Nuestros resultados con CCC y Ethrel, que mostrabanuna
cierta disminucién del espigado, sin depresion en el valor productivo
(Lasa y Pérez-Pefia, 1976), ofrecieron ciertas esperanzas a esta
solucién. Sin embargo, como veremos posteriormente, los resultados
de la mejora nos hicieron abandonar esta posible solucién quimica.

Coincidente en el tiempo, quisimmos analizar las posibilidades
genéticas de seleccién delos materiales de mejoraespafioles. Coneste
finy mediante latécnica de induccién fototérmicacontrolada (Margara,
1960), procedimos al estudio ‘de los mencionados materiales, pu-
diendo comprobar la existencia de suficiente variabilidad parainiciar
trabajos de mejora (Lasa y Sanz, 1976).

Para obtener materiales resistentes, intentamos tres tipos de selec-
ciones, con los resultados y desarrollos que se especifican a continua-
cidn.

(@) In situ

En base a seleccidn en cultivo otofial en Andalucia. Este proce-
dimiento tuvo que ser abandonado rdpidamente por dos causas, en
primer lugar el diferencial de seleccitn era errético, al variar mucho
de afic a afio segiin las temperaturas, y escaso para incrementar
seriamente la resistencia. Por otro lado se nos presentaron graves
problemas de conservacién de las raices seleccionadas. '

(b) En zona no remolachera, perc de alto espigado

En base a los estudios de prediccién de espigado, ya comentados,
y tras un andlisis climatolégico, se encontr$ que la zona del Delta del
Ebro, presentaba integrales térmicas que aseguraban indices de
seleccién presuntamente interesantes.

Se procedi6 a dos ciclos de seleccidén masal recurrente, sobre tres

poblaciones escogidas, con resultados muy interesantes que permi-
tieron elevar la resistencia al espigado a limites aceptables para el
cultivo otofial, v deducir a su vez que la herencia del caricter era de
tipe claramente aditivo, v de buena respuesta a las selecciones masal
o geneal6gica recurrente.

Este tipo de herencia, eminentemente aditiva, aunque presentando
ciertos efectos heterdticos, fue confirmada posteriormente por Desprez
(1980), y ampliada su explicacién a través de dominancia de Ia
resistencia sobre la susceptibilidad, por Le Cochec v Soreau (1989)

() Induccidn fototérmica controlada

A la vista de los resultados que se habian obtenido en los estudios
de variabilidad genética por medio de la técnica de Margara (1960) de
induccion fototérmica, se quiso profundizar en los diversos aspectos
de la induccidn, analizando los efectos de la edad de la planta, la
eficacia de temperaturas vernalizadoras, la duracién del tratamiento
fiio, el fotoperiodo e intensidad de la luz durante el tratamiento frio,

y por fin, fotoperiodo, intensidad luminosa y temperatura, en el
periodo postvernalizador.

Estos resultados fueron publicados por la Fundacion Juan March, en
el libro titulado “Factores que influyen en el espigado de la remolacha
azucarera” (Lasa y Silvan, 1977), y permitieron el desarrollc de una
técnica de seleccion, mediante induccién fototérmica, que en base a la
longitud del periodo de fifo, permite marcar con exactitud, los indices de
seleccién, y queeshoy utilizadaen varios Centros de Mejoraderemolacha
en el mundo, tanto pdblicos como privados.

La aplicacion de esta técnica a nuestros materiales, nos permitié
alcanzar niveles de resistencia suficientes para eliminar totalmente el
problema de la resistencia al espigado en el cultivo otofial. Fruto de
los mismos, y junto a otras, se encuentra la poblacién AD-3, inscrita
en el Registro de Crop Science de los Estados Unidos, v en “release”
publico (Lasa v Hecker, 1988).

As{ mismo, los parentales de las variedades Adamono,
Adamononorte y Adamonosur (Lasa et al., BOE 2/5/83), obtuvieron
su resistencia al espigado en base a este tipo de seleccidn.

- Uniiltimo problema en relacién con el espigado, es el relativo ala
multiplicacién de las variedades de alta resistencia, ya que la misma,
puede traducirse en espigados no completos durante el ciclo
reproductor. Con este fin realizamos ensayos de produccién en tres




zonas de plantones y oche zonas de portagranos, acompafiados Qe los
oportunos estudios de integral térmica. A partir de estos trabaj 0s se
comprobdlaexistenciaen Espafia de zonas perfectamen}:e apropiadas
a la produccién de semilla de variedades resistentes_, asi como que el
factor limitante se encuentra en la zona de produccion de plantones,
siendo un buen patrén para su eleccién, la bisqueda del méaximo
nimero de dias con temperaturas minirmas entre 3 y 10°C (Lasa y

Medina, 1978).

Se basa en la seleccién de los individuos, fenotipicamente més
valiosos de una poblacién, Yy su posterior recombinacidn,
reconstituyéndose asf 1a nueva poblacién. De los factores que deter-
minan la eficacia de la seleccién masal, 1a heredabilidad del cardcter
en seleccion es el mds importante, de 1o que se deduce que este tipo
de seleccion es mds efectiva para aquellos caracteres controlados por
pocos genes, y que puedan ser facilmente evaluados. Por el contrario,
en aquellos caracteres, como la produccién, que estin regidos por
muchos genes, y que no pueden ser debidamente evaluados en base
a los resultados de una planta individual, este sistemna es muy poco
efectivo.

Hs por tanto muy necesario cuando se emplea la seleccién masal,
intentar reducir la variabilidad ambiental, por lo que las parcelas de
seleccién deben situarse sobre campos conocidos por su uniformi-
dad, y evitar al mdximo la existencia de fallos, o-dafios irregulares por
enfermedades o plagas. Sin embargo, en la practica siempre se
presentan diferencias en el interior de la parcela, por lo que deben
adoptarse sistemas encaminados a paliar estas irregularidades, como




los descritos por Gardner (1961), dividiendo el campo en pequeiias
subparcelas de las que se selecciona un nimero igual de raices por
subparcela, o el “honeycomb” (Fassoulas, 1973) en base a valora-
cioén de cada planta en relacién con las seis que le rodean.

Un hecho de importancia en el caso de la remolacha, y que
incrementa la eficacia de este método de seleccién, es el relativo al
momento de la seleccién. Al poderse realizar con anterioridad a la
floracién, finicamente las plantas seleccionadas son las que se cruzan
para constituir la nueva generacion.

Comohemoscomentado, laeficaciadelaseleccién depende delmodo
de herencia del cardcter en estudio. Es claro que una seleccion contra un
caracter de herencia simple dominante, como seria por ejemplo para
eliminar plantas de hojaroja, laeficaciaes 100 % enunainica generacidn.
Sin embargo si lo que se quisiera fuera eliminar el alelo recesivo, es decir
conseguir una poblacién 100 % de hoja roja, seria muy dificil fijar ese
cardcter en una especie en la que la heterocigosis se mantiene constante-
mente a través del cardcter alégamo de la especie.

Para caracteres cuantitativos condicionados por muchos genes,
cada uno con un pequefio efecto, es en la priactica imposible alcanzar
los limites tedricos de seleccion. Esto ocurre incluso cuando todos los
genes involucrados tuvieran efectos aditivos. Sin embargo, en estas
circunstancias uno siempre puede esperar una mejora continuada a
través de las generaciones.

@

Si junto a efectos aditivos, aparecen interacciones alé€licas de
importancia, la seleccién rdpidamente resulta en una poblacién cons-
tituida por una mezcla de genotipos que no cambian, alcanzandose
una nula eficacia en el sistema. Sin embargo, y a pesar de que esa
poblacién seleccionada pueda parecer muy constante, es adn

genéticamente heterogénea, por lo que sl se inicia bajo otras condi- |

ciones ambientales, 0 con intensidades o direcciones de seleccién
distintas, puede responder de nuevo a la seleccidn.

En remolacha el sistema tradicional de seleccién masal es el que
se presenta en la Figura 9, con parcela en reticula de Gardner, y enla
que se seleccionan las raices, en el campo, portamafio y caracteristicas
morfoldgicas, para posteriormente analizar sus caracteres quimicos,

anivel de planta individual, en laboratorio. Las raices asf selecciona-

das, y una vez vernalizadas, florecen en conjunto dando lugar a la
nueva poblacion.
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FIGURA 9
Seleccion masal en remolacha azucarera.




Estos sistemas han sido efectivos para diversos caracteres de
remolacha, como la resistencia al espigado (Bell, 1946; Campbell,
1953), forma de raiz y corona (Meskens, 1989), resistencia a ciertas
enfermedades (Coons, 1954; Silvéan, 1966; Lasa et al., 1984), etc.

También ha sido efectiva para incrementar la riqueza y los
diferentes caracteres de calidad, que en general son regidos por
poligenes de fuerte componente aditivo (Smith et al., 1973) y que
presentan un mivel aceptable de heredabilidad (Hecker, 1972;
MacLachlan, 1972a, 1972b, 1972c). '

Para produccion de raiz, que estd principalmente regida por genes
actuando de forma no aditiva, y presenta una baja heredabilidad, 1a
respuesta a la seleccién masal sobre poblaciones adaptadas es, en el
mejor de los casos, lenta y errdtica. Junto a la comentada baja
heredabilidad del cardcter, otro factor de gran importancia para
justificar su ineficacia en este caracter, es la variabilidad debida a
competencia intergenotipica (Litcher, 1972), que se ha llegado a
estimar en mas del 50 % del total de la varianza fenotipica presente
(Litcher, 1975).

Para el cardcter més importante, es decir, la produccién de azicar,
1a seleccidn masal se define como totalmente inefectiva, al menos a
partir de un cierto nivel de producci6n. Aungue la produccién de
aziicar es un efecto combinado de la riqueza y la produccién de raiz,
es este ltimo cardcter el que la condiciona fundamentalmente, por 1o
que lo comentado en el parrafo anterior es de total aplicacion a este
cardcter, que ademds se ve negativamente influenciado por la corre-
lacién existente entre peso de rafz y riqueza.

Se hacomprobadorepetidas veces que si se aplica selecciénmasal
para contenido en azicar, el peso de raiz disminuird de tal forma, que
en conjunto la produccién final de azdcar se ve también reducida
{Figura 10). Por otrolado, siintentamos seleccionar simultdneamente
para ambos caracteres, y junto a €sto queremos tener en cuenta
caracteres de calidad, 1a intensidad de seleccidn se ve frecucntemente
reducida hasta tal punto, que lo que s¢ genera son siempre combina-
ciones intermedias sin posibilidad de mejora.
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A pesar de todo lo que se ha comentado sobre la seleccién masal
para produccion de raiz o de aziicar, serfa errénec concluir diciendo
que es siempre inefectiva para estos caracteres. Especialmente cuan-
do se quieren adaptar nuevos materiales a nuestras condiciones, la
seleccién masal recurrente durante varios ciclos, constituye un I?Elé—

todo importante y rentable, que se ve asistido incluso por fenémenos
de seleccién natural.




En resumen y cuando uno se plantea la posibilidad de empleo de
seleccidén masal para un cierto cardcter, debe de juzgarse a la vista de:

a.- Si la poblaci6n ya ha sido seleccionada y estd bien adaptada.
b.- Heterogeneidad de la poblacién.

¢.- Proporcién de varianza aditiva en el cardcter en estudio.

d.- Capacidad de controlar la varianza ambiental.

e.~ Iniportancia de la competencia intergenotipica.

f- Posibles correlaciones negativas con otros caracteres de
interés.

g.- Economia y utilidad de otros métodos alternativos.

El mejor sistema para distinguir entre plantas que son superiores
debido a un ambiente favorable particular, de aquellas que lo son
debido a su mejor constitucidn genética, es el ensayo de descenden-
cias. La seleccién basada en el valor de las descendencias, es la
denominada seleccién genealSgica o de familias. '

2.1 SELECCHIN DE MEDIOS hermanas

Elprocesoinicial deselecciénen campo, laboratorio, vernalizacion
y plantacién para produccién de semilla, es similar al de 1a seleccidn
masal. Sin embargo en el momento de la cosecha de semilla, esta se

realiza en base a planta individual, con lo que toda la semilla

cosechada en una misma planta estd constituida por medios-herma-
nos, ya que proceden de la misma madre, pero han sido polinizadas
por el resto de las plantas seleccionadas.

Con esta semilla se realizan, porun lado ensayos de evaluacién de

estas familias, y por otro produccién de plantones. A la vista de Ios
resultados de los ensayos, se seleccionan las familias mejores. Los
plantones de estas familias se mezclan antes de su plantacién para
constituir asi la nueva poblacién reconstruida.

La eficacia de este método para mejorar el valor de la poblacién,
dependerd delacapacidad de los ensayos para discriminar las familias
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Seleccion genealdgica de medios hermanos en remolacha azucareraq.




genéticamente mejores, y también del tipo de accién génica que
controle los caracteres bajo seleccién. Al tratarse de semilla producida
en una solaplanta, las cantidades obtenidas permiten tinicamente una
evaluacién muy restringida, y junto a esto, si el caricter en seleccién
es la produccién, los mejores resultados los suclen presentar las
familias con alto grado de heterocigosis ¢ interacciones alélicas
favorables, y esta superioridad no se la transmitirdn a sus descendien-
tes.

Para solucionar parcialmente esta endeblez del método, las fami-
lias seleccionadas tras un afio de ensayos, se multiplican aisladamente
paraproceder asf aun segundo afio de ensayos, que permite una mejor
evaluacién de las familias, al haberse reducido la heterocigosidad y
poderse realizar ya en més localidades. Tras esta segunda evaluacién
se procede a la reconstitucién de la poblacién (Figura 11).

Si este proceso se realiza ciclicamente, recibe el nombre de
seleccion recurrente de medios hermanos.

2.2 SELECCION DE HERMANOS COMPLETOS

Consiste en una variante del método anteriormente descrito, que
se basa en el agrupamiento por parejas de las raices seleccionadas,
obteniéndose asi familias de hermanos completos, y una cantidad de
semilla superior.

Debido a su constitucién, las diferencias entre familias son mas
facilmente detectables, pero sin embargo, ¢l problema de
enmascaramiento de resultados por heterocigosidad alin es mas
acusado, por 1o que se recomienda fuertemente el proceder a una
generacién de multiplicacién de cada familita. Se han descrito muy
diversas variantes sobre este proceso con resultados diversos (Hecker
vy Helmerick, 1985).

La seleccién genealdgica fue introducida en remolacha por Louis
de Vilmorin a mediados del siglo XIX, y se la considera responsable
delosrapidos avances iniciales en produccién que se alcanzaronhasta
1920. Aunque es sin duda maés efectiva que la seleccion masal, la
genealégica tampoco consigue incrementar los niveles de produccion

de azticar por encima de un cierto nivel. Sin embargo para caracteres
cuya varianza genética es principalmente aditiva, pero que presentan
baja heredabilidad, sigue considerandose un método de gran interés,
con una gran incidencia en caracteres de calidad tecnoldgica que no
presentan efectos heteréticos cuando se cruzan materiales diversos,
¥ que sin embargo deben cumplir unos minimos para generar varie-
dades comerciales.

Como ya se ha comentado, en todo trabajo de seleccidén en
especies alégamas, es de gran importancia controlar la polinizacién
sobrelas plantas scleccionadas. La formamas extremade este control,
es forzar a estas plantas a la auto-polinizacion, lo que nos lleva de

forma rapida a la consanguinidad.
Las:consecuencias principales de la consanguinidad son:
- Incremento de la homocigosis
- Aparicién de tipos letales y subletales
- Separacién del material en tipos muy diversos
- Disminucion del vigor y la fertilidad.
Ias especies difieren fuertemente en relacién a su iolerancia a la
consanguinidad, y la remolacha puede definirse como bastante sen-
sible, por 1o que lineas que han sido sometidas a unas pocas genera-

ciones de autofecundacidn, producen normalmente menos de la
mitad que una variedad comercial.

Sin embargo v a pesar de estos problemas, la consanguinidad se

aplica en los programas de mejora, por alguna de las razones gue se
exponen a continuacién:

- Para facilitar la seleccion y la fijacién de biotipos con carac-
teres, 0 combinaciones de caracteres, especiales.

- Para eliminar de la poblacién genes recesivos causantes de
anormalidades o debilidades en general.




- Para romper la heterocigosidad de los individuos selecciona-
dos, y a través de ensayos de la generacién autofecundada, obtener
una mejor informacién sobre su valor real de mejora (Ensayos de S ).

- Para obtener lineas puras, encaminadas a la produccién de
variedades sintéticas o hibridas.

Aparte de la consanguinidad derivada de aplicar sucesivos ciclos
de seleccidn genealdgica sobre familias seleccionadas anteriormente,
la consanguinidad en sentido estricto ha sido empleada muy rara-
mente en el desarrollo de variedades compuestas 6 sintéticos en
remolacha. Existian varias razones para esto, siendo quizés la prin-
cipal gue con este proceso se favorecia indirectamente a aquellas
lineas con mayor tendencia a la autopolinizacién, lo que dificultaba
posteriormente una correcta hibridacién en la constitucién de las
variedades sintéticas.

Sin embargo, después de la introduccién de la androesterilidad
citoplasmica, y las técnicas de mejora de variedades hibridas, la
importancia de la consanguinidad se hace muy fuerte, y se convierte
en un método fundamental de la mejora de remolacha azucarera. A
pesar de que el objetivo principal enlaaplicacién de estos métodos sea
la obtencién de lineas puras, no por ello se desprecian las otras
ventajas comentadas anteriormente. :

La obtencién de la lineas puras en remolacha es similar a la
empleada en maiz, por el procedimiento de planta autofecundada-
-linea. L.as lineas no apropiadas se eliminan, obteniéndose semilla
autofecundada a partir de las mejores plantas de las lineas seleccio-
nadas (Figura 12). Esta semilla constituird la linea del siguiente afio
del proceso. Es importante hacer notar que los pardmetros para
seleccionar estas plantas, durante el proceso de consanguinidad, se
centran todos ellos en caracteristicas como portagranos, es decir,
vigor, ramificacién, monogermia, tamafio de semilla, produccién de
semilla, sanidad, etc., no prestando atencién a caracteres de produc-
cién de raiz que se verfan muy falseados por el propio proceso de
consanguinidad, y que deberidn ser seleccionadas en base al resultado
de cruzamientos entre lineas.
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Este nombre incluye un conjunto de métodos encaminados a la
mejora de poblaciones, desarrollados inicialmente para incrementar
la frecuencia de genotipos deseables en poblaciones de maiz, para ser
utilizadas como fuente de obtencién de lineas puras.

Hull definié “La seleccién recurrente implica la reseleccién en
sucesivas generaciones, con intercruzamiento de los individuos se-
leccionados para obtener recombinacién genética. Esta seleccidén no
es recurrente, mientras los individuos seleccionados no sean
intercruzados y se inicie asf un nuevo ciclo de seleccion”.

Se definen cuatro tipos principales de seleccién recurrente, que han
sido y son de gran importancia en la mejora de remolacha azucarera;

a) Selecciénrecurrente simple (SRS), enlaque laseleccién se basa
tnicamente enel fenotipo oenel ensayo deladescendenciade S . Este
caso incluye los procesos repetidos de seleccién masal 6 de seleccién
genealdgica.

b) Seleccién recurrente para aptitud combinatoria general
(RSGCA), en la que la seleccion se basa en el resultado de los
cruzamientos entre los elementos seleccionados y un probador
heterocigdtico general.

c) Seleccion recurrente para aptitud combinatoria especifica
(RSSCA), similar a la anterior, pero el probador se elige para proveer
informacion sobre aptitud combinatoria especifica, como por ejem-
plo un parental concreto de una variedad comercial.

d) Seleccién recurrente reciproca (RRS), que involucra a dos
poblaciones A y B. Cada poblacién se maneja como seleccidn
recurrente para aptitud combinatoria general, siendo la poblacién B
el testador de la A, y1a A el de 1a B, con lo que se potencia una gran
aptitud combinatoria entre las lineas que se obtengan de ambas
poblaciones.

Tal como se desarrollaron originalmente en maiz, estos métodos
requerian (1) que las plantas seleccionadas fueran autofecundadas,

(2) que las descendencias de las plantas mejores fueran intercruzadas
en todas las combinaciones posibles, y (3) que el material de partida
del siguiente ciclo de seleccién estuviera constituido por cantidades
iguales de semilla de cada cruzamiento.

En el caso de remolacha, estos condicionantes iniciales dificulta-
ron la aplicacién de las selecciones recurrentes para aptitud
combinatoria general, aptitad combinatoria especifica, é recurrente
reciproca, debido fundamentalmente a la generalizada autoincom-
patibilidad de los materiales empleados, lo que propicié el desarrollo
de modificaciones alternativas para su uso. Asi Powers et al. (1957)
propusieron dividir cada rafz seleccionada, conservando una parteen
estado vegetativo hasta conocer los resultados de las pruebas de

_cruzamiento. En 1971 Barocka (1985) propuso la realizacién de

cruces dialélicos entre las plantas seleccionadas, y basar el siguiente
ciclo de seleccién en aquellos cruzamientos que hubieran dado
mejdre;s resultados en los ensayos. La puesta a punto de las técnicas
de propagacion in vitro (Atanassov, 1986), ha permitido abaratar y
hacer muy asequibles propuestas como la realizada por Powers et al.

Sin embargo, dado que la autofecundacién es un procedimiento
excelente para preservar los genotipos seleccionados, y la evaluacion
de S, es.muy 1tl para la seleccidn, seria muy ventajoso si ambas
operaciones se incorporaran en un sistema de seleccién recurrente en
remolacha. Especialmente si el objetivo de esta seleccién es crear
poblaciones para extraer lineas puras, los problemas se solucionan
mediante la introduccién en las poblaciones de plantas, levando el
gen de autofertilidad y segregando para androesterilidad nuclear
(Bosemark, 1971h). Con este sistemna lo que se consigue es manejar
una especie aldgama en origen, como autégama 6 alégama a volun-
tad, y a partir de la misma se pueden aplicar esquemas en remolacha
azucarera, consistentesen: a) Recombinacion, a través de la cosecha
sobre las plantas androestériles, b)Ensayos de descendencias de
medios hermanos combinada con seleccién masal en las descen-
dencias seleccionadas, ¢) Produccién de S, sobre las raices selec-
cionadas de las descendencias seleccionadas, d) Evaluacién delas
S,. e) recombinacién de las S, seleccionadas, etc. (Figura 13).




Esia filosofia de empleo de autofertilidad y androesterilidad
nuclear, que elimina las limitaciones impuestas por las caracteristicas
de antogamia o alogamia de las especies, y que inicialmente fue
propuesta por Gilmore (1964), ha permitido desarrollar esquemas de
seleccién recurrente en un gran niimero de especies, independiente-
mente de su constitucién, tales como cebada (Jain v Sunneson, 1964;
Lasaetal., 1987; Lasay Bosemark, 1992), sorgo (Doggett y Eberhart,
1968), soja (Brim y Stuber, 1973), trigo (Driscoll, 1977), etc.,
habiendo sido denominada male sterile facilitated recurremnt
selection (MSFRS).

En el caso de remolacha, v con este tipo de poblaciones, se han
podido disefiar y practicar varios modelos de seleccién recurrente,
tanto para el desarrollo de poblaciones monogérmenes - autofériiles
- tipo O, ¥ sus equivalentes androestériles citopldsmicos, como para
la mejora de las poblaciones polinizadoras.

Tras la propuesta inicial de Bosemark (1971b) se han realizado
diversas aproximaciones y estudios que han permitido analizar la
eficacia de estos sistermnas. Doney y Theurer (1978) propusieron un
sistema de seleccidén recurrente reciproca que utiliza dos poblaciones
monogérmenes - tipo O - autofértiles, segregando para
androesterilidad nuclear, y dado que la produccién de raiz estd
principalmente condicionada por factores no aditivos, y el conténido
en azicar por efectos aditivos, la seleccién recurrente reciproca
parece muy apropiada para el desarrollo de lineas encaminadas a la
produccionde hibridos simples. Hecker (1985) llevédacabo dosciclos
de seleccion recurrente reciproca, con énfasis por separado, en
produccion de azicar blanco, produccién de raiz y contenido en
aziicar, dando lugar a tres poblaciones de cada tipo; en este caso no
solo increment6 el valor “per se *“ de las poblaciones, sino que los
hibridos entre las mismas dieron resultados significativamente supe-
riores en cuantio a produccién final de azicar, confirmando que este
sistema de seleccién recurrente reciproca ofrece muy altas perspec-
tivas para el desarrollo de hibridos simples en rermolacha azucarera.
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k.1 DIrLOmES SINTETICOS

Las lineas constituyentes de una variedad sintética pueden ser
combinadas en diferentes formas, siendo comiin en todos los casos,
que la semilla comercial consista en generaciones avanzadas de los
cruzamientos entre lineas. Aunque en diploides unacierta parte delos
efectos heteréticos se ha perdido en la generacién F,, es el tinico
procedimiento utilizable cuando las variedades smtetlcas se basan en
clones o lineas puras, dificiles y caras de reproducir en gran cantidad.

Sin embargo si las lineas componentes pueden ser multiplicadas
suficientemente, la generacién F | entre ellas puede ser utilizada como
semilla comercial, evitando asi las mencionadas pérdidas de produc-
cién de la F,. Este tltimo sistema es ¢l que se ha empleado en
remolacha durante cerca de 50 afios, hasta la legada de las variedades
hibridas. Muchos mejoradores han denominado a estas variedades
“multilineas”, pero cuando sus componentes se han seleccionado en
base a su aptitud combinatoria mutua, parece més apropiado deno-
minarlas “sintéticas de primera generacién’.




L.os componentes de estas variedades sintéticas en remolacha, han
sido usualmente farnilias o poblaciones, de origenes diversos, v
desarrollados a través de métodos genealdgicos o de consanguinidad.

Tras seleccionar estos componentes por su valor “per se”, en
cuanto aproduccion, riqueza, impurezas, resistencias, etc., se procede
a su evaluacién de aptitud combinatoria general. Esto suele ser
realizado a través de “top cross™, “polycross”, o series de cruza-
mientos simples, siendo necesario para decidir cuales son los com-
ponentes que mejor combinan, la realizacién de ensayos en varias
localidades v durante dos o tres afios.

En los componentes seleccionados, se realiza un proceso de
multiplicacién individualizada, hasta alcanzar cantidades suficientes
de semilla madre. En ese momento se realiza una mezcla con iguales
cantidades de semilla de cada componente, con la que se producen
plantones, que dardn lugar a la semilla comercial de la variedad
sintética. ‘

1.2 VAREDADES ANISOPLOIDES

Lasemillade las variedades anisoploides de remolacha, frecuente
pero incorrectamente llamadas poliploides, se produce al cultivar
plantones diploides y tetraploides mezclados, v que se polinizan
libremente. La semilla resultante da lugar a una mezcla de diploides,
triploides y tetraploides, en diferentes proporciones derivadas de la
proporcién de plantones diploides y tetraploides.

La razdn para producir variedades anisoP].Oides fue que, en
promedio, los triploides resultaban ser mds productivos que diploides
y tetraploides, y hace 35 afios cuando este tipo de variedades se

desarroll6 inicialmente, la androesterilidad no estaba disponible en -

remolacha, y la semilla triploide pura no podia ser producida. Su
introduccién en Europa fue relativamente rdpida y reemplazaron
totalmente a las variedades diploides.

En la produccién de las variedades sintéticas, diploides v
anisoploides, de primera generacién el objetivo era el hacer uso de los
efectos heterdticos resultado del cruzamiento entre algunos genotipos
norelacionados. Sinembargo, el descubrimiento de la androesterilidad
citopldsmica en remolacha (Owen, 1945), hizo posible obtener estos
efectos més eficientémente a través del empleo de lineas androestériles
para la produccién de variedades hibridas (Owen, 1948, 1950,
1954a),y alolargodelas dosiiltimas décadas Ias variedades sintéticas
han sido sustituidas por variedades hibridas en la practica totalidad de
los paises cultivadores.

Parte de la causa de este rapido cambio a las variedades hibridas,
ha sido que 1a androesterilidad citopldsmicay la monogermia fueron
asequibles simultdneamente para los mejoradores, coincidiendo en el
tiempo con problemas de escasez de mano de obra en muchos paises.

Enfrentados con el problema de tener que desarrollar rapidamente
variedades monogérmenes genéticas, con caracteristicas de produc-
ciony calidad satisfactorias, laeleccién deun programade mejora por
hibridos para la monogermia fue lo m4s adecuado. En primer lugar,
un programa hibrido no requeria la incorporacién del cardcter
monogermen a la totalidad de los materiales de mejora, sino tinica-
mente a parte de ellos; y en segundo lugar, el éxito obtenido por los
hibridos de maiz animo fuertemente a la utilizacién de un esquema
similar en remolacha (Johnson, 1952).

De esta forma, y aunque la urgencia en producir variedades
genéticas monogérmenes estimulé un cambio hacia la mejora por
hibridos, no puede haber duda de que sin la mejora por hibridos no se
habrian producido variedades monogérmenes con produccidén y
calidad aceptable, tan rapido como se logré, ni sus rendimientos se

‘habrian elevado de la forma que posteriormente 1o han hecho.
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7 $US ANDROESTERILES EQUIVALENTES

I.a consanguinidad, es decir la obtencién de lineas lo miés
homocigo6ticas posibles, es el primer paso de cualquier programa de
mejora hibrida. Si la produccién de semilla hibrida se va a basar en
androesterilidad citopldsmica, serequiere el desarrollo de lineas puras
con genotipo mantenedor de la androesterilidad. A partir de las
mismas, y mediante retrocruzamientos sucesivos sobre plantas por-
tadoras del citoplasma androestéril, se obtienen las lineas androestériles
equivalentes.

Los genotipos mantenedores (tipo-O) deben ser identificados a
través de cruzamientos de prueba con pilantas androestériles
citoplasmicas (CMS). Estos cruzarnientos se realizan en invernadero
0 en campo, mediante bolsas o algin tipo de aisladores. Sobre el
polinizador se cosecha semilla autofecundada para mantener el
genotipo, mientras que la semilla procedente del cruzamiento se
estudia para androesterilidad. Para acelerar el sistema, en ocasiones
seemplean CMS anuales, que permiten, sinnecesidad de vernalizacién,
unarépidallegadaafloracién de la semilladel cruzamiento, y conocer
antes el resultado de la prueba de androesterilidad.

Dado que la remolacha azucarera es normalmente autoestéril, el
desarrollo de las lineas tipo O puede presentar dificultades, especial-

mente en zonas de veranos cdlidos, como los nuestros, en los que en’

aislamiento las remolachas autoestériles producen muy poca o nin-
guna semilla. Bajo estas condiciones los genotipos de las plantas
empleadas como supuestos tipos O, pueden perderse ano ser que sean
mantenidos por propagacién vegetativa. Como resultado de esto,
muchos mejoradores han preferido trabajar con materiales autofértiles
para el desarrollo de tipos O (Savitsky, 1954). Aunque esto favorece
el desarrollo y mantenimiento de Ios tipos O, la autofertilidad perju-
dica notablemente los procesos de mejora en las poblaciones origen
de estas lineas. Como ya se ha descrito, esto puede ser solucionado a
través de la utilizacién conjunta de autofertilidad y androesterilidad
nuciear.

Los genotipos identificados como tipos O pueden ser manejados
en diferentes maneras, segtin el tipo de variedades hibridas que se -
quieran producir y la filosofia del mejorador. Si el objetivo es el de
variedades hibridas con parentales no muy consanguineos, los tipos G
pueden ser multiplicados como familias, y posteriormente comprobar su
aptitud combinatoriamediante cruzarmientos con CMS norelacionados.

Mas frecuentemente se suele continuar el proceso de consangui-
nidad, a través de autofecundacién de los tipos O durante varias
generaciones, generalmente acompafiada de sucesivos retrocruza-
mientos con CMS para producir la linea androestéril equivalente. Un
uso eficiente de los recursos recomienda inicialmente, con semilla S 1
realizar una primera siembra en campo evitando lineas de malas
caracteristicas, y seleccionando las mejores raices para continuar el
proceso de consanguinidad. -

En cualquier caso, este proceso de consanguinidad se acompafia
de seleccion visual para varios caracteres tales como monogermia,
tamafio, forma y produccién de semilla, y vigor. Para realizar esta
seleccion, algunas raices de cada generacién S|, S, v S, deberdn ser
plantadas en el exterior.

Las lineas que hayan sido seleccionadas tras 1a generacién S, son
ensayadas para aptitud combinatoria, primero por aptitud cormbinatoria
general (GCA), y posteriormente por aptitud combinatoria especifica
(SCA). De esta forma se culminaria el proceso de obtencién de tipos
O de buena aptitud combinatoria, y sus equivalentes CMS.

Lamultiplicacion de estos materiales debe realizarse siempre bajo
aislamiento muy controlado, para prevenir contaminacién: Las plan-
tas androestériles empiezan a florecer con anterioridad a sus tipo-O,
por lo que existe un gran riesgo de contaminacion por polen externo.
Lostipos-O, sisehan desarrollado a partir de poblaciones autoestériles,
son también facilmente contaminables, por 1o que serecomienda sies
posible, multiplicarlos en cabinas a prueba de polen. La autofertilidad,
como ya se ha comentado, evita fuertemente esta contaminacion.

La identificacién y el desarrollo de tipos O y sus equivalentes
CMS, constituyen la parte mas laboriosa y costosa de un programa de




mejora hibrida en remolacha. Esto es debido a la escasez de tipos O
con caracteristicas suficientemente buenas, y que combinen bien.
Esta ultima propiedad, de encontrar y fijar genotipos capaces de
producir hibridos sobresalientes, era esperable, pero el problema se
agrava en remolacha por la necesidad de que los parentales hembras
de los hibridos han de ser monogérmenes, y la baja frecuencia de tipos
O en la mayoria de estas poblaciones.

De esta forma, una proporcién baja de la variabilidad genética de
laremolacha estd disponible en poblaciones monogérmenes, compa-
rada con las mejores caracteristicas de produccion y calidad de las
poblaciones multigérmenes. Y si la frecuencia de genotipos buenos
es baja, menor serd aun la de aquellos que ademads sean de tipo C.

Paraincrementarlas posibilidades de obtener buenas Ifneas tipo G,
los mejoradores han adoptado soluciones derivadas del mafiz, tales
como la seleccién gamética, el retrocruzamiento y las lineas de
segunda generacion.

Sin embargo. y como se hamencionado anteriormente al hablar de
métodos de seleceion, la mejor solucién para este problema se basa
en el desarrollo de poblaciones monogérmenes de tipo O, de amplia
base genética, y construidas de forma que la frecuencia de genes
favorables pueda ser incrementada progresivamente a través de-la
seleccion recurrente (Bosemark, 1971b; Doney y Theurer, 1978).

2. 2 EVALUACION BE APTITUD COMBINATORIA
EINCORPORACION 4 VARIEDADES HIBRIDAS

Como ya se ha comentado las lineas de tipo O que se han
seleccionado tras la generacién S,, son evaluadas por aptitud
combinatoria general (GCA). La semilla para esta evaluacion puede
ser producida multiplicando cada tipo O con su equivalente CMS, en
presencia de un androestéril probador, heterocigético y no relaciona-
do, de conocida buena GCA. Dado que el mismeo probador se emplea
para evaluar la GCA de todos los tipos O, se le suele denominar
“probador comun androestéril” (MSCT).

En las parcelas de produccién de semilla, el tipo O y los dos
androestériles , se plantan en lineas alternadas (O-MSCT-MSCT-

O-CMS-CMS-0), para facilitar la polinizacién y permitir que los
tres lotes de semilla sean cosechados fécilmente y sin riesgo de
mezcla. La semilla cosechada sobre las plantas MSCT es la que se
emplea para los ensayos de GCA de los tipos O.

Las lineas que presenten una aceptable GCA, pueden entrar
entonces en un cruce dialélico con otros tipos O y sus equivalentes
CMS, para producir un conjunto dé combinaciones F , androestériles
que son asi evaluadas en campo por su aptitud combinatoria especi-
fica (SCA). Como resuitado de estos ensayos, las mejores combina-
ciones F| se cruzan con un conjunto seleccionado de polinizadores
diploides o tetraploides.

Después de repetidos ensayos de estos cruzamientos, los compo-
nentes de aquellos hibridos que parezcan ser superiores a las varie-
dades existentes, son multiplicados para permitir la produccién de
cantidades comerciales de semilla. Unicamente después de otros
ensayos, oficiales, y aprobacién porlas autoridades componentes, las
nuevas variedades hibridas podrédn llegar al agricultor.

Obviamente con esta exposicién hemos guerido presentar un
esquerna general del procedimiento, que ofrece muy diversas alter-
nativas para el desarrollo y la evaluacién de los componentes de las
variedades hibridas (Barocka, 1985; Hecker y Helmerick, 1985). Asi
entre otras, el nivel de consanguinidad de los tipos O y sus equiva-
lentes CMS, puede elevarse durante méas generaciones, la evaluacidn
de GCA realizarse en un estado anterior, el desarrollo de los equiva-
lentes CMS dejarse para estados posteriores, v por fin, la variedad
comercial puede estar basada en mayor o menor nimero de lineas y
poblaciones.

2.3 TPos DE HiBRIDOS
2.3.1 Hibridos diploides

Conlas introduccién de la androesterilidad citopldsmica en remo-
lacha, se plantearon diferentes posibilidades de programas hibridos.
En los Estados Unidos, donde la poliploidia no se habfa introducido
en la mejora convencional, se aplicaron programas de hibridos




diploides. En Europa, y tras la experiencia positiva de.la's ‘Variedades
anisoploides, fue 16gicala aplicacion de las nuevas pos1b1hdade§ para
la obtencién de hibridos triploides. El resultado fue que la practica
totalidad de las variedades producidas en los Estados Unidos fueron
hibridos diploides, mientras que en Europa eran triploides. Sin
embargo, en la actualidad también en Europa se comercializan
algunos hibridos diploides de buenas caracteristicas.

Como en maiz y en otras especies, los hibridos diploides pueden
ser constituidos en diferentes formas, dependiendo del mayor o
menor mimerc de componentes que entren en su formacién, ydelas
caracteristicas de los mismos. Los tipos més comunes podrian ser:

a.- Hibrido simpile .................... AxXB

b.- Hibrido tres vias .................. AxB)xC

c.- Hibrido doble .....oooovveio . (AxB)x(CxD)
d.- TOPCTOSS covvveeeeeeeeee A x Poblacién

e.- Topcross de tres vias ........ {A x B) x Poblacién

Hasta el momento las variedades hibridas de remolacha, raramen-
te se han basado en lineas puras, como seria el caso del maiz (a, by
), sino que se han constituido como topcross de tres vias, usando
como parental femenino, un hibrido F , entreuna linea pura androestéril
y un tipo O no relacionado, y como polinizador una poblacién.

Esto no significa necesariamente que no se puedan producir hibridos
superiores con empleo de lineas puras dnicamente, sino que la razén
esttiba en el hecho de que para producir hibridos monogérmenes,
Umicamente €l parental femenino necesita ser mono germen, y por tanto ha
sidonaturallautilizacién delas mejores poblaciones multigérmenes como
polinizadores por las ventajas iniciales de mayor valor genético y adap-
tabilidad que las poblaciones presentaban.

Sin embargo, en la actualidad. muchos mejoradores ya producen
lineas puras, diploides y multigérmenes, que se utilizan en variedades
experimentales y comerciales. Algunas de estas variedades se han
constituido en forma de hibrido doble cldsico, con la salvedad de gue
el polinizador estd constituido por una generacién avanzada de un

cruce, entre dos Hneas puras, realizado sin androesterilidad. La
obtencién de auténticos hibridos dobles podria producirse utilizando
androesterilidad citopldsmica en uno de los cruces simples ( A)yen
el final [ (AxB)], v androesterilidad nuclear en el otro cruce simple
( C), como ya fue propuesto por Owen (1954b). Una desventaja de
este método, derivada de la propia constitucién de la androesterilidad
nuclear, estriba en Ia necesidad de eliminar, con anterioridad a Ia
floracién, el 50 % de las plantas de C, que ser4n fértiles, y esto hace
el sistema muy costoso. Otro método mas conveniente para producir
estos hibridos dobles podria basarse en la utilizacién de genes de
restauracion de fertilidad de polen (Theurer y Ryser, 1969), de forma
que las lineas A y C serian androestériles citopldsmicas, B serfa tipo
O. y D llevaria el gen de restauracién. Sin embargo no esta clara la
capacidad de restauracién bajo condiciones meteoroldgicas adver-
sas, ni tampoco se ha demostrado de forma convincente que tales
hibridos dobles ofrecieran ventajas productivas que justificaran los
incrementos de coste.

Las posibilidades de que hibridos simples o tres vias, basados en
lineas puras, reemplacen en el futuro las actuales variedades de mas
amplia base, dependera fuertemente de la capacidad que aquellos
presenten de mantener la gran adaptabilidad que ofrecen las varieda-
des actuales (Bosemark, 1976). Sin embargo, la heterogeneidad que
tienen las variedades actuales, se traduce también en diversos proble-
mas, tanto desde el punto de vista agronémico como del de mejora.
Asi, la diversidad genética contribuye a la heterogeneidad en forma
deraiz, tamafio de la corona ¥ suposicién relativa en el suelo, que son
caracteristicas que afectan a la calidad de la cosecha Y por tanto a las
pérdidas de conservacidn y calidad de los jugos.

Otro problema que estas variedades de amplia base presentan, y que
cobra gran importanciaconla llegada de nuevas tecnologias, de las que se
hablar4 posteriormente, es que paramejorar un caracter en la variedad, se
hace necesario el mejorar su valor promedio de uno o mas componentes
heterogéneos, en lugar de desarrollar un genotipo mejorado en forma de
linea pura. Esto influye, tanto en la velocidad del progreso, como en la
expresién del cardcter que quiere ser introducido en el hibrido.




Diferentes autores han proclamado repetidamente en los tltimos
afios, la posibilidad de que los hibridos simples, basados en lineas
puras, sonund alternativa claramente viable a las actuales variedades.
Segun ellos, debe ser posible desarrollar hibridos F, con produccién
y adaptabilidad similares a las actuales variedades, y con claras
ventajas en cuanto a calidad tecnoldgica y resistencia a enfermeda-
des.

Para que estos hibridos simples sean una propuesta comercial
viable, las lineas parentales no solo deben tener una gran aptitud
combinatoria y producir hibridos de superior produccién, calidad
tecnoldgica y resistencias, sino que también las lineas parentales
deben ser vigorosas, ficiles de manejar y capaces de producir buenas
cantidades de semilla. En remolacha azucarera el sistema maés efec-
tivo para lograr esto, deberfa basarse en el manejo por seleccion
recurrente reciproca, de dos poblaciones, una de mantenedores
monogérmenes, y otra de polinizadores multigérmenes (Bosemark,
com.pers.). La primera seria monogermen, tipo O, autofértil y segre-
garfa para androesterilidad nuclear, y constituiria ¢l origen de las
lineas de tipo O que nos daria lugar a los CMS equivalentes, para ser
usados como hembras de los hibridos simples. La segunda seria
multigermen, autofértil y también segregando para androesterilidad
nuclear, y de la misma se extraerian las lineas puras polinizadoras.

2.3.2 Hibridos tripleides

Aunque en principio los hibridos triploides podrian ser produci-
dos sobre un parental femenino androestéril diploide o tetraploide, en
la practica, casi la totalidad se producen basados en un parental
femenino diploide y en un polinizador tetrapioide.

Larazoéninicial se derivabade que la identificacidn y el desarroilo
de tipos O mediante cruzamientos de prueba en poblaciones tetra-
ploides, presenta gran dificultad. Asf, mientras no se desarrollaron
buenos diploides monogérmenes tipo O, que fueron duplicados
cromosomicamente, no pudieron ser usados sus equivalentes CMS,
como parentales femeninos de hibridos triploides. La experiencia en
este tipo de triploides es bastante limitada, v a pesar de que existen

resultados que parecen ofrecer buenas perspectivas (Hecker et al.,
1970; Lahousse, 1976; Bosemark, 1977: Fitgerald, 1977; Smithetal.,
1979), se harfa necesario un estudio en mayor profundidad.

Aparte de esto, ambos sistemas tienen ventajas y desventajas. Asi,
los tetraploides producen polen en menor cantidad y calidad que los °
diploides, y en horas més tardias (Scotty Longden, 1970), por lo que
los androestérﬂes diploides plantados juntoapolinizadores tetraploides
estdn mucho més expuestos a contaminacién por polen externo, que
en el caso opuesto de androestériles tetraploides y polinizadores
diploides. Por otrolado, cuando se emplean androestériles tetraploides,
es dificil alcanzar niveles aceptables de calidad de semilla, especial-

mente enel Nortede Europa, y junto aestola frecuenciade aneuploides
€S Superior. '

Aunque los trabajos realizados para mejorar la capacidad de
germinacién y caracteristicas de semilla, en poblaciones mono-
gérmenes tetraploides de tipo O, han dado bastante buenos resultados,
el futuro de los hibridos triploides monogérmenes basados en hem-
bras tetraploides debe ser definido como muy dudoso.

Enlos programas de mejora parala obtencién de hibridos triploides,
no se plantea la discusién sobre utilizacién de poblaciones versus
lineas puras como polinizadores, ¥a que la obtencién de hibridos
triploides de gran valor productivo no parece compatible con el
estrechamiento delas bases genéticas delos polinizadores (Bosemark,
1969). De esta forma, los polinizadores tetraploides empleados en la
produccién de semilla hibrida triploide, se desarrollan normalmente

con el mismo sistema que las antiguas variedades sintéticas de
remolacha.

Qua posibilidad que, tras ¢l desarrollo de las técnicas de propa-
gai:nén in virro  (Saunders, 1982; Atanassov, 1986), ha quedado
abierta, ha sido la obtencién de clones y el cruzamiento entre
tetraploides autoestériles altamente heterocigdticos, seleccionados
pormayor aptitud combinatoria. Siestos tetraploides “supersintéticos”
seran capaces de producir hibridos sustancialmente mejores, es algo
que esti por ver.




2.3.3 Diploides versus triploides

Cuando los mejoradores europeos de remolacha azucarera tuvie-
ron que decidir entre los diferentes métodos para producir variedades
monogérmenes genéticas, la mayor parte de ellos desarrollaron
hibridos triploides basados en diploides monogérmenes androestériles,
y polimizadores tetraploides multigérmenes. Se consideraba que el
desarrollo de los hibridos triploides serfa un camino més rapido para
obtener variedades monogérmenes, con caracteristicas aceptables de
produccidn y calidad, que el desarrollo de variedades convenciona-
les, sintéticas de primera generacién, diploides o anisoploides, que
requeririan la conversién a monogermia de una gran proporcién del
material de mejora existente. En los hibridos triploides, dos de los tres
genomas presentes serian aportados por el material tetraploide fuer-
temente adaptado, mientras que sélo uno provendria del material
monogermen de origen americano, que mostraba fuertes debilidades.

Lo correcto de esta consideracién, quedd demostrado, inicial-
mente de forma empirica, con la rdpida aparicién y expansién, de
hibridos monogérmenes triploides europeos de caracteristicas razo-
nablemente buenas. En estudios posteriores se ha podido comprobar
que en los hibridos triploides, el polinizador tetraploide enmascara la
variabilidad existenie en las hembras diploides (Lasa et al., 1989),
dandose el caso de que al cruzar un conjunto de lineas diploides

androestériles monogérmenes, con polinizadores diploides y
' tetraploides; en los hibridos triploides, los tinicos efectos significa-
tivos eran los causados por la GCA de los polinizadores y la SCA;
mientras que en los hibridos diploides, el mismo conjunto de lineas
androestériles presentaba variacién significativaen cuanto asu GCA,
confirméandose de esta forma la idoneidad de la eleccidn inicial de Jos
mejoradores europeos.

Desde los comienzos de la monogermia en Europa, numerosas
variedades triploides se han ido desarrollando, con lento pero conti-
nuo incremento en sus producciones. Sin embargo, también yan ido
apareciendo en el mercado muchos hibridos diploides, algunos de los
cuales son tan buenos como los triploides. Esto ha hecho que muchos
mejoradores se cuestionen el futuro de los hibridos triploides, prin-

cipalmente basados en su m4s alto costo de produccién de semilla de
calidad, y los mayores riesgos de contaminacién. En el momento
actual pueden encontrarse mejoradores de prestigio en ambos bandos
deladiscusion, pero todos ellos aceptarian que ladefinicién del futuro
de la poliploidia en remolacha est4 atin sin resolver.

En Estados Unidos, donde las variedades anisoploides nunca se
introdujeron, y lamayor parte de los mejoradores no ha trabajado con
materiales tetraploides, 1os investigadores se han planteado la reali-
zacién de estudios comparativos entre hibridos triploides y diploides,
para decidir si las posibles ventajas de los triploides, justificarian la
fuerte inversién necesaria para comenzar allf programas basados en
poliploidia.

L.os estudios iniciales de Helmerick et al. (1965), basados en
androestériles monogérmenes americanos y polinizadores tetraploides
europeos, no fueron muy aceptados como evidencia positiva de la
t{iploidia. En estudios posteriores (Finkner et al., 1967: Hecker et al.,
1970; McFarlane etal., 1972), los resultados no demostraron ninguna
ventaja.en produccién en los hibridos triploides. Pero sin embargo, a
la hora de juzgar estos Gltimos resultados, debe hacerse constar que
se realizaron siempre en base a lineas puras, incluso en el parental
tetraploide, con lo que perdian gran parte de las ventajas que ofrece
la poliploidfa al poder hacer uso-de un alto grado de heterocigosidad

v sus posibilidades de acumular gran niimero de genes condicionando
la produccién.

Atn asi, debemos concluir que las ventajas de.los hibridos
triploides, comparados con los diploides, estdn abiertas a discusién y
esto puede durar atin un buen nimero de afios. Sin embargo, hay que
recordar que como no presenten una buena ventaja en cuanto a
produccidn, los triploides tienen poco mas que ofrecer.




No existe una definicién inica ni una caracteristica diferencial comrin
al conjunto de técnicas conocidas bajo el nombre de Biotecnologia. Fin su
sentido mads amplio, se puede definir como Biotecnologia al conjunto de
modernas técnicas empleadas en la manipulacion y aprovechamiento de
los seres vivos. De hecho, la mayor parte de las actividades agricolas
podrian considerarse biotecnoldgicas; sin embargo, el término
Biotecnologia se refiere particularmente al conjunto de técnicas desarro-
lladas a partir de los afios 70 basadas enlos cultivos celulares, laingenieria
genética y en modernos métodos de diagnéstico que permiten una nueva
forma de estudio y utilizacion de los seres vivos.

Indudablemente, los mayores avances en lamejorade laremolachaen
el futuro mds inmediato se deberdn mds a una mejora en los métodos de
seleccion actuales, que permita identificar con mas facilidad genotipos
superiores para los caracteres deseados, que a una utilizacién practica de
las nuevas tecnologias moleculares. Sin embargo, las perspectivas que
ofrece la biotecnologfa no pueden ser ignoradas, ya que jugardn un papel
fundamental enla obtencién de nuevas variedades de remolacha a medio
y largo plazo.
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2.1 FuNDAMENTO

El cultivo de tejidos es un proceso porel que un organismo, a partir
de pequeifios trozos de tejidos vivos (explantes), puede ser cultivado
y mantenido indefinidamente en un medio nutritivo artificial y
aséptico. Actualmente es posible realizar estas técnicas partiendo de
células o protoplastos (células vegetales sin pared celular) por lo que
también se habla de cultivos celulares y de protoplastos. Los avances
en el conocimiento del papel de las diferentes hormonas en los
procesos de diferenciacién de callos (tejidos indiferenciados), em-
briones y 6rgahos, han permitido la regeneracién de organismos
completos a partir de cultivos celulares en un ndmero cada vez mayor
de especies vegetales. De esta manera es posible reproducir indivi-
duos con una velocidad muy superior ala conseguida por los métodos
convencionales. L.as aplicaciones de estas técnicas son innumerables.

2.2 APLICACIONES DE LOS CULTIVOS IN VITRO
2.2.] Rapida propagacién clonal

Dado que, en principio, los cultivos celulares equivalen a una
propagacion vegetativa que conserva un genotipo original, han sido
~ ampliamente utilizados en la propagacion comercial de variedades de
genotipos interesantes. Estas técnicas permiten una tasa de multipli-
cacion varietal muy superior a la conseguida por los métodos con-
vencionales. Enremolacha existen procedimientos sencillos parauna
rapida propagacion clonal (Saunders, 1982) que se han utilizado con
distintos objetivos: (1) mantenimiento y multiplicacién de tipos
mantenedores de esterilidad (tipos O), especialmente cuando son
auto-incompatibles; (2) obtencién de un ndmero elevado de
propagulos genéticamente idénticos para su empleo en
policruzamientos, con vista a asegurarse una polinizacién homogé-
nea y aleatoria; (3) mantenirmiento de plantas de elevado interés
genético y baja viabilidad, como algiin tipo trisémico mencionado
anteriormente (Casas et al., 1987); etc.

La aplicacién de los cultivos celulares en la multiplicacién a gran
escala de los cultivos puede no limitarse a especies de reproduccién
vegetativa como la patata, 1os citricos, etc. sino que podria extenderse
a especies que habitualmente se reproducen sexualmente (como la
propia remolacha, horticolas, etc.) mediante las denominadas sermi-
Iias artificiales. Aunque las semillas artificiales todavia no sonuna
realidad, se producirian reproduciendo embriones artificiales por
cultivo in vitro del genotipo deseado v envolviéndolo de una cubierta
protectora imprescindible para las primeras fases de la germinacién.

Un tipo de cultivos celulares de gran interés como fuente de
material bésico paralas técnicas de ingenierfa genética es el cultivo de
protoplastos. En remolacha este tipo de cultivos celulares son difici-
les, pero posibles, habiéndose llegado a regenerar plantas enteras
(Bosemark, comunicacién personal).

2.2.2 Variaciém somaclonal y seleccién in vitro.

Aunque, teéricamente, Ios cultivos celulares no generan variabi-
Hidad, se ha comprobado la existencia de una alta tasa de mutacién en
callos, que provoca la aparicién de nuevas variantes fenotipicas y
genotipicas. A esta variabilidad inducida por el cultivo in virro se le
denomina variacién semaclonal y puede ser utilizada en mejora
genética para la obtencién de nuevas variedades. Aunque no parecen
existir nuevas variedades de remolacha obtenidas via este tipo de
variacién somdtica, si que se han obtenido en otras especies.

Laaplicacién delavariacion somaclonal en lamejorade cualquier
especie es muy sencilla. Sobre plantas regeneradas con posterioridad
al cultivo celular, se lleva a cabo una seleccién artificial en base a
determinados tratamientos (estrés hidrico, presencia de toxinas, etc.)
que conduzcan a plantas adultas que posean una determinada carac-
teristica que posteriormente serd evaluada en el campo (resistencia a
la sequia o a una enfermedad por ejemplo).

2.2.3 Obtencién rapida de lineas puras

La posibilidad de cultivar gametos masculinos (granos de polen)
u 6vulos femeninos, ha permitido, tras la induccién de Ia duplicacién




cromosémica, 1a obtencién de individuos adultos con una determi-
nada dotacién cromosémica repetida. En individuos diploides esto
equivale genéticamente a una fijacién del caracter en homocigosis.
De esta manera se consigue en una sola generacion lo que por los
métodos convencionales necesitaria un minimo de 7-9 generaciones,
con ¢l consecuente ahorro de tiempo. Existen numerosas lineas puras
de arroz, cebada, tabaco, maiz, etc. obtenidas de esta manera.

El cultivo de 6vulos, para la obtencién de haploides, es relativa-
mente sencillo en esta especie, habiéndose podido conseguir en un 50
% de los genotipos ensayados, con unos niveles de regeneracion de
plantas haploides, cercanos al 10 % (Lux et al,, 1990).

2.2.4 Obtencién de hibridos interespecificos

Tradicionalmente los hibridos interespecificos se¢ han venido
obteniendo por cruzamientos convencionales entre individuos de
distintas especies. Pero en muchos casos existe una incompatibilidad
que impide la viabilidad de la semilla hibrida resultante. Actalmente
se consigue el desarrollo de ciertos hibridos interespecificos culti-
vando in vitrola semilla obtenida, técnica que se conoce como rescate
de embriones. I.os cruzamientos interespecificos asi conseguidos
han permitido la obtencién de nuevas especies (triticale p.e.).o la
transferencia de genes interesantes de especies silvestres a especies
cultivadas genéticamente préximas.-

Una alternativa mds moderna es la denominada fusién de
protoplastos. Consiste en lainduccién delaunién de protoplastos de
celulas somaticas de dos especies distintas. El hibrido resultante de la
fusion de ambos tipos de células y de sus miicleos se reproduce al
principio en un medio de cultivo adecuado. De esta manera es posible

superar determinadas barreras de 1ncompat1bﬂ1dad que pueden surgir

en los procesos sexuales.

2.2.5 Crioconservacién y almacenamiento
de germoplasma

El desarrollo de técnicas de cultivo a bajas temperaturas permite
la conservacion de determinados genotipos durante largos periodos

de tiempo, reduciendo muy significativamente la necesidad de
subcultivos. De esta forma es posible mantener materiales de especies

que no se conservan mediante sus sermllas utilizando meristernos,
embriones, callos, etc.

2.2.6 Seleccidn in vitro
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{2} Seleccién esporofitica

En cualquier tipo de cultivos in virre (pldntulas, meristemos, ca-
llos, cultivos celulares) es posible incorporar en el medio un producto
que imponga artificialmente un estrés. Tedricamente, los genotipos
mas resistentes deberfan presentar una mayor probabilidad de sobre-
vivir al estrés que aquellos que son susceptibles al mismo. Este es el
fundamento dela seleccién in vitro cuyo esquema general para su uso
en remolacha aparece descrito por Smith (1987) para el caso que se
incorpore una toxina de un hongo como la Cercospora, un herbicida
o un producto quimico para induccir un estrés salino u osmético.

Dos aspectos cruciales en este tipo de seleccién son: (1) capacidad
de regeneracién de plantas completas a partir de los explantes
tolerantes o resistentes; y (2) necesidad que esta tolerancia o resisten-
ciaseexprese anivel plantaentera. Frecuentemente cultivos celulares
que muestran altos niveles de tolerancia a un medio artificial rico en
una sustancia, no manifiestan esta tolerancia en plantas regeneradas.

(b} Seleccidn gametofitics in vifre

El fundamento de este tipo de seleccidn in vitro consiste en so-
meter a un estrés a polen cultivado artificialmente. Polen susceptible
al producto o toxina incorporada en el medio no sobrevivird, mientras
que el polen tolerante permanecerd viable. Estepolen viable podra ser
recuperado y utilizado en la polinizacién de plantas femeninas. Este
método se ha utilizado con €xito en remolacha para la identificacién

y selecciénde polenresistente aun herbicidaespecifico (ethofumesato)
(Smith vy Moser, 1985).




3.1 FUNDAMENTO

3.1.1 Conceptos generales

Se conoce por Ingenierfa Genética a un conjunto de técnicas que |

permiten la incorporacién en una especie determinada de genes
procedentes de otra, pudiendo estar filogenéticamente muy distantes.
Este proceso también conocido como técnicas de ADN recombinante
exige la sucesidn de fases:

- Corte del ADN de la especie donante en lugares precisos
mediante enzimas de restriccion.

- Identificacién y asilamiento del fragmento de ADN a transferir.

- Presencia de un fragmento de ADN que actlie como ‘vector’
(fragmento de ADN encargado de transportar los genes que se
pretende transferir).

- Uniénde ambos fragmentosmediante enzimasligasas especificas.

- Incorporacién de ADN donante al individuo receptor median-
te algtin sistema de transformacién.

- Reconocimiento delos individuos receptores que han incorporado
los genes deseados mediante algin sistema de marcadores genéticos
(resistencia a un antibidtico, presencia de sustancias especificas, etc.).

- Reproduccién o regeneracion de los individuos transforma-
dos. Enel caso de microorganismos unicelulares se han de multiplicar
en determinados medios de cultivo, mientras que en los vegetales
pluricelulares se han de generar y diferenciar plantas completas a
partir de las células transformadas. '

- Adaptacion del genotipo receptor a la Sptima expresion de los
- genes transferidos que suele estar controlada por otros genes asocia-
dos llarnados promotores. Se ha comprobado que no es suficiente
insertar un determinado niimero de copias del gen deseado para que
se exprese, sino que han de localizarse en determinadas posiciones.
La inclusion de determinados promotores permite la expresién dife-

rencial de genes con independencia de su posxcmn en distintos tejidos
especificos.

3.1.2 Sistemas de transformacion

Sehandesarrollado varios sistemas para laincorporacién de genes
extrafios en especies vegetales diferentes. Una revisién completa y
reciente sobre estas técnicas es la de Potrykus (1991).

(&) Transfermaciones mediante
Agrobacterivom tumefuciens

Agrobacterium tumefaciens es una bacteria gue produce una
enfermedad en muchas dicotiled6neas caracterizada por la aparicién
de un tumor en el cuello de las plantas infectadas. La causa de esta
proliferacitn es la existencia en la bacteria de un fragmento de ADN
(plasmido t-ADN) que se inserta en los cromosomas de la planta
huesped produciendo sureplicacién y la sintesis de unas protefnas, las
opinas, que necesita para su metabolismo. Se trata, por tanto, de un
caso de ingenieria genética natural.

En los dltimos 5-10 afios se ha conseguido artificialmente apro-
vechar dicha caracteristica e incorporar determinados genes en el
plasmido t-ADN para que Agrobacterium actie como vector para
introducirlos en el cromosoma de la planta huésped, una vez
desactivada su accién patogénica. Como elementos que permiten
reconocer la transformacién en plantas regeneradas a partir de los
tejidos a los que se ha aplicado la bacteria, se emplean marcadores
bioquimicos. Losmds frecuentes son genes deresistenciaa antibiGticos
tipo kanamicina y neomicina. Las células vegetales que sobrevivan
auncultuvoen el que se incorporan estos antibidticos serdn resistentes

indicando que ha habido transformacién. Este procedimiento es

frecuentemente denominado Agroinfeccién.

En la naturaleza Agrobacterium tumefaciens puede infectar a la
remolacha azucarera siendo, dado que es el mecanismo mejor cono-
cido a nivel molecular, el mecanismo de transformacién mds fre-
cuentemente empleade en este cultivo. El procedimiento bésico
consiste en el cultivo in vitro en medio liquido, de discos de tejido
foliar de genotipos de remolacha al que se afade Agrobacterium




furnefaciens portador del plasmido desarmado (no provoca enferme-
dad) pero al que se ha incorporado el gen de interés. A continuacién
se induce formacion de callo, del que se regeneran cultivos resistentes
a los antibidticos. indicadores de transformacién, que daran lugar a
plantas potencialmente transgénicas.

By Transfeccidn con viros N

Este sistema se basa en la utilizacién de la capacidad de determi-
nados virus de integrarse en los cromosomas de la planta huésped.
Incorporando los genes deseados en el virus ha sido posible transfe-
rirlos al huésped.

{c) HElectroparacidn

Consiste en la aplicacién de grandes diferencias de potencial en
cultivos celulares, con el objeto de abrir poros en sus membranas por los
que pueden penetrar al niclec fragmentos de acidos nucleicos que se
afiaden al medio y que poseen la informacién genética que se quiere
incorporar. Se producen bajas frecuencias de transformacién y frecuen-
temente se presentan problemas de regeneracion de plantas enteras:

(d} Microinyeccidn y microproyectiles

En algunos casos es posible lainyeccién directa del ADN deseado
enelinterior de las células o sulanzamiento unido aun rmcroPmyectll
a través de la membrana.

(&} Otros métodos

En larevision citada de Potrykus (1991) también se hace unarevision
critica a cada una de otros procedimientos menos importantes, mediante
los que, aparentemente, se han obtenido plantas transgénicas. Fstos son:
transformacion directa de ADN a partir de la incubacién de ADN en
cultivo de tejidos, semillas secas y embriones; transformacién de polen;
electroforesis; fusién o inyeccién de liposomas; micmlaser; etc.

3.2 APLICACIONES DE L INGCENIERIA GENETICA

Aunque los primeros logros de la Ingenieria Genética han sido
muy espectaculares, es necesario limitar las expectativas sobre todo
a corto plazo. La Ingenieria Genética actual solamente puede mani-

pular caracteres de base genética sencilla (caracteres cualitativos),
perono puede modificar directamente los caracteres cuantitativos que
estan codificados por muchos genes y que son los que tienen mayor
importancia econémica (por ejemplo rendimiento en peso, en azicar
o calidad). Algunas aplicaciones actuales o potenciales son la incor-
poracidn a las nuevas variedades de las siguientes caracteristicas:

3.2.1 Resistencia a plagas

Uno de los principales logros hasta el momento en este A&mbito ha
sido la incorporacién en 1987 de los genes de 1a toxina de 1a bacteria
Bacillus thurigensis, letal para algunos insectos en tabaco, tomate y
algodon mediante Agroinfeccidn. Las plantas transgénicas asf obte-
nidas resultaron resistentes alalarva de Manduca sexta. Actualmente
se encuentran en fase de multiplicacién comercial variedades
transgénicas de patata y tomate. También se trabaja en otros casos de
resistencia como son genes que inhiben la accién de enzimas diges-
tivos (tripsina, amilasas, proteasa, etc.) de determinadas plagas que se
verianincapaces de digerirlos tejidos de las plantas transformadas. En
este campo destacan los trabajos realizados por el grupo de los
profesores Garcia-Olmedo y Carbonero en la Escuela de Ingenieros
Agrénomos de Madrid.

Aunque la incorporacion de estas resistencias a insectos seria
técnicamente sencilla en remolacha, no hay constancia en la literatura
de la existencia de plantas transgénicas de remolacha para estos
caracteres.

3.2.2 Resistencia a virus

La resistencia conseguida se basa en el fenémeno ‘proteccién
cruzada’ por el que la presencia en una planta de un determinado
componente (proteina de la cubierta, satélite, etc..) de una cepa poco
virulenta de un virus, la protege de otras més virulentas, incluso de
especies diferentes. De esta manera se pudieron conseguir plantas
transgénicas de tabacoy tomate, con el gen de la proteina de la cubierta
del virus del mosaico del tabaco, que se mostraban tolerantes a dicho
virus.




La enfermedad a la que se dedica mayor atencién actualmente es la
Rizomania, debida comne ya se ha sefialado al virus BNYVV. Ya existen
plantas de remolacha transgénicas resistentes a esta enfermedad. Esto se
ha conseguido incorporando proteina de la cubierta por el método del
Agrobacterium tumefaciens (Buchting, 1989; Perez et al., 1990).

3.2.3 Resistencia a enfermedades
- producidas por hongos o bacterias

I.a mayor parte de las enfermedades de las plantas se deben a
hongos y bacterias. Sin embargo, la ingenieria genética ha avanzado
mads lentamente en este campo que en los anteriores. Una posible
razén fundamental es que la resistencia a estos pardsitos se¢ debe a
muiltiples facteres biogquimicoes, particularmente a las fitcalexinas.
Asi se denominan a unas moléculas con efectos antibidticos que no
estan presentes en plantas sanas, pero que se acumulan en respuesta
a la infeccién microbiana. Sin embargo, diferentes mecanismos de
resistencia se estdn investigando en otras especies. Se han transferido
genes bacterianos que hidrolizan la quitina en guisante con objeto de
interferir el crecimiento de Fusarium oxysporum. La presencia de genes
detioninaenplantasresulta téxica para algunas bacterias y hongosen trigo
y cebada. Otro caso es el de la transferencia a patata de genes de insectos
con propiedades inmunolégicos contra bacterias patégenas.

3.2.4 Tolerancia a herbicidas

Este es el campo en el que la ingenieria genética a corto y medio
plazo, puede producir un mayor impacto. Dos son los motivos
fundamentales. Indudablemente los herbicidas ocupan un lugar muy
importante en la Agricultura, particularmente en cultivos de lenta
implantacién como la remolacha. Pero, sin embargo, tiene mayor
importancia ¢l hecho de que en los 1ltimos 10 afios, muchas casas
productoras de semillas han sido adquiridas por las grandes multina-
cionales quimicas. En plantas transgénicas, portadoras de genes de
resistencia a ciertos herbicidas no selectivos, es posible un control
elicaz de malas hierbas que de otra manera no se podria realizar. Esta
estrategia supone una integracion de las actividades de las compafiias
de un misma casa matriz que comercializa de un modo complemen-
tario la variedad y el herbicida.

La resistencia de las plantas a los herbicidas se puede conseguir
por tres mecanismos diferentes: (1) sobreproduccién de la sustancia
bioquimicasensiblealherbicida; (2) cambioen laestructurabioquimica
de la sustancia objetivo del herbicida; (3) produccién de una sustancia
que degrade o detoxifique al herbicida antes de que encuentre el
objetivo bioguimico dentro de la célula vegetal. En el primer caso, el
herb1c1da actia pero la planta responde al seguir produciendo el
enzima objetivo; en el segundo caso el herbicida no es capaz de
reconocer su objetivo, ya que éste es bioqufmicamente ligeramente
distinto, sin embargo pese al cambio de estructura es capaz de llevar
a cabo su actividad enzimadtica normal; en el tercero, el herbicida no
llega a actuar ya que es bloqueado antes de alcanzar su objetivo.

Yaexisten anivel experimental plantas transgénicas de remolacha

'res1stentes por lo menos a tres herbicidas distintos: glifosato,

sulfonilurea y glufosinato (Bormman, 1990). En los dos primeros
casos se han encontrado genes de resistencia debidos a los mecanis-
mos 1'y 2 mencionados anteriormente. Para el glufosinato, la resis-
tencia es debida a la detoxificacién interna del herbicida.

3.2.5 Modificacion del sistema de polinizacién

Se puede inducir autoincompatibilidad en una planta introducien-
do genes que permitan que una planta autdgama pase a comportarse
como alégama o, por el contrario, incorporar alelos de autofertilidad
a genotipos autoincompatibles.

Dada la existencia en remolacha del alelo S¥ (ver apartado IV)
estas modificaciones no son necesarias en esta especie.

3.2.6 Sistemas de androesterilidad

El sisterma de androesterilidad citoplasmica en remolacha funcio-
na perfectamente (ver también apartado I'V). Sin embargo, repetidas
veces se ha mencionado el riesgo que supone el hecho de que todas
las remolachas hibridas cultivadas son portadoras de un mismo
citoplasma responsable de la esterilidad. Es conocido el caso del
ataque enmaiz hace 20 afios en Estados Unidos de unaraza patogénica
especifica de unhongo, entonces llamado Helminthosporium maydis,
que atacaba selectivamente a los hibridos portadores del citoplasma T




responsable de la androesterilidad. Esta enfermedad supuso pérdidas
muy importantes en la cosechade ese afioy condujo ala desaparicion
del emplec de hibridos de maiz. basados en la androesterilidad
citopldsmica.

En todas las especies se estan realizando esfuerzos importantes de
cara a la bisqueda de citoplasmas alternativos a los existentes, por la
vulnerabilidad que supone la uniformidad genética presente. En
remolacha uno de los grupos més activos en este contexto ha sido el
del profesor Bosemark en Suecia. Aparentemente ya disponen de
hibridos en distintos citoplasmas todavia no comercializados, de modo
que pudieran llegar a sustituir a los actuales en el caso hipotético, poco
probable, de aparicién de unaenfermedad analogaalacitada parael maiz.

La ingenierfa genética también permite de un modo sencillo, la
obtencién de hibridos basados en sistemas de androesterilidad a partir
de la transformacién de plantas. Recienternente s¢ ha conseguido
transformar plantas de tabaco y colzaconun gen parala sintesis deuna
ribonucleasaque se expresaen las c€lulas del tapete de las anteras (gen
TAZ0-RNase, Mariani et al., 1990). Laexpresién de este gen supone
la destruccién selectiva de estas células y por tanto provoca la
androesterilidad. Bl funcionamiento de este gen se puede ver facili-
tado por la incorporacion simultdnea de otro, estrechamente ligadoal
anterior, responsable deresistenciaaunherbicidade acciéntotal (Hr)
(Lasa y Bosemark, 1992). Plantas heterocigéticas para estos genes
seran androestériles y resistentes al herbicida, comportdndose de un
modo analogo al deun sistemade androesterilidad génicao mendeliana
dominante. Cuando se polinicen con plantas normales, produciranun
50% de plantas androfértiles y otro 50% de plantas androestériles.Las
primeras podrén ser eliminadas porla aplicacién delherbicida, yaque
las androestériles son resistentes. El mismo grupo, I4és recientemen-
te, ha sido capaz de aislar un gen (barstar) que tiene un efecto
restaurador del anterior. '

La utilizacién integrada de estos genes, permite la produccién de
hibridos simples. Supongamos que tenemos dos lineas A v B que
queremos cruzar. Transformariamos cada una de estas lineas de
forma independiente:

A ->transformacion->AT = A transgénica TR2%-RNase Hir / ++
B ->transformacién->BT = B transgénica barstar / + ->
BT barstar/barstar

Para multiplicar la linea A™ serd necesario aplicar el herbicida de
accion total una vez finalizadalapolinizacidn, las plantas A ++/++que
serdn androfértiles seran susceptibles al herbicida v no llegarén a
producir semilla, sin embargo habrdn aportado polen +. Las AT
TR29-RNase Hr / ++ son resistentes al herbicida v pese a su
androesterilidad son perfectamente ginofértiles, es decir produciran
semilla que segregard al 50% entre plantas andlogas a la original A y
andlogas ala transgénica AY. La linea B™ se multiplicaria normal-
mente, sinnecesidad de tratamientos especificos. La produccién final
del hibrido seria posible tratando con herbicida bandas de genotipos

T L o
A/A para eliminar las plantas androfértiles. De este modo el Gnico
cruzamiento posible seria:

Q: AT TR29-RNase Hr/ ++ x S B™ harstar / barstar

El hibrido final serfa siempre portador del gen barstar por lo que

serfa androfértil, ya que este gen anula (restaura) el efecto TR29-
RNase.

Una parte importante de la Biotecnologia estd constituida por
nuevas técnicas de deteccion especifica de estructuras moleculares
complejas en tejidos vegetales o animales. Los dos tipos de técnicas

mas empleadas son la tecnologia de inmuncensayo vy el andlisis con
sondas de dcidos nucleicos.

(@) Inmunoensayos

Se basa en las reacciones de reconocimiento especifico entre
antigenos y anticuerpos. Tradicionalmente, los anticuerpos se produ-
cian porextraccidén y purificacién del suero de animales inmunizados
conel antigeno correspondiente. Dichos anticuerpos eran policlonales
y estaban formados por una mezcla de diferentes anticuerpos, 1o que




originaba que su utilizacién no fuera completamente eficaz para un
diagnéstico especifico. Los anticuerpos monoclonalgs son 1_)ob1a—
ciones homogéneas producidas ilimitadamente por cu.1t1vo in vztro_ de
un tejido especial denominado hibridoma. Este se obtiene por f}lSléIl
de células de un tipo de cancer de ratén (mieloma) con células
especializadas en la produccién de un determinado apticuerpo. }_?,sta
estabilidad enla produccién y en la composicién permite estan@anzar
las reacciones inmunolégicas e incluso reproducirlas a escala indus-
trial mediante filtros 0 columnas inmuno-adsorbentes.

(b)) Sondas de acidos nucleicos

Se basan en el empleo de secuencias de ADN o ARN asociad.as a
un marcador para detectar secuencias complementarias de acidos
nucleicos, debido ala propiedad de los acidos nucleicos de aparearse
con secuencias que tengan lamisma o parecida iﬂomacién genc_f’:tlfza.
De particularinterés en este contexto, sonlos denommad(zs Restriction
Fragments Length Polimorphisms (RFLPs) o los mas modemos
RAPDs basados en la Polimerase Chain Reaction, que cuando se
encuentran ligados a caracteres cuantitativos o cualitativos, pueden
ser usados como marcadores indirectos para seleccién de aquellos
caracteres. Dado que los marcadores moleculares, contrariamente a._los
caracteres cuantitativos, no estan afectados por el ambiente, la seleccion
puede realizarse de forma mucho mds efectiva (Tanksley et al., 1989).

! Queremos agradecer la colaboracicon del Dr. A. Michelena en la
elaboracion de este Capitulo.

El éxito de los hibridos de maiz, y lademostracién de 1a existencia
de heterosis en algunos cruzamientos simples deremolacha, arigindun
interés. considerable entre los mejoradores de remolacha norteame-
ricanos. Sin embargo, en aquellos momentos, el tipo de floracién de

la especie, habia impedido la explotacion comercial de hibridos
estrictos..

Eldescubrimiento de Savitsky (1950) y la creacién de la linea SLC
101 como fuente de monogermia, coincide en el tiempo con la
descripci6n de la androesterilidad citopldsmica, y con los primeros
informes sobre métodos de produccién de hibridos en remolacha
azucarera (Owen, 1945, 1948). Todo ello supuso un fuerte impulso
para los trabajos de obtencién de variedades hibridas- diploides
monogérmenes, con empleo de metodologfas desarrolladas para
maiz. Aunque la importancia de la androesterilidad citopldsmica y de
las técnicas de mejorahibrida, fueron reconocidas porlos mejoradores
Curopeos, estos se encontraban fuertemente involucrados en los
programas de mejora por poliploidfa, y no pudieron dedicar fuertes
cantidades de recursos a estos nuevos programas de hibridos. Sin
ernbargo, unos afios miés tarde, el encarecimiento y escasez de mano
de obra, forzé alos mejoradores europeos adecidirentre los diferentes




métodos de producir variedades monogérmenes, v como ya hemos
analizado en el apartado VII, la mayor parte de eilos decidid la
produccion de hibridos triploides, mediante el empleo de diploides
monogérmenes androestériles y polinizadores tetraploides.

Desde entonces, se han desarrollado numerosas variedades
triploides, que de forma lenta pero continuada han incrementado las
producciones. Posteriormente fueron apareciendo en el mercado
nuevos hibridos diploides de buenas caracteristicas, 1o que se pudo
interpretar como que los hibridos diploides estaban tomando posicio-
nes sobre los triploides, y que en un cierto periodo de tiempo, podrian
reemplazarlos. Sin embargo, mas recientemente, la proporcién def
hibridos triploides ha vuelto a aumentar de nuevo, de forma que si

analizamos un mercado como el francés, en 1988, de 192 variedades .

monogérmenes en la lista, 174 eran triploides.

Dejande de lado, por un momento, las razones de este fallo
aparente en la mejora de hibridos diploides, esta claro que ha sido el
éxito de la transicién entre las viejas variedades multigérmenes a los
modernos hibridos monogérmenes lo que ha salvado el cultivo de
remolacha en muchos pajses. En cualquier caso, seria dudosa la
rentabilidad de los programas de mejora hibrida solo por sus aumen-
tos de produccion, y que se estiman en un escaso 15 % para 20 anos
de trabajo, sino fuera por la aportacién del cardcter monogernen.
LSignificaria esto que la mejora por hibridos, en remolac}%a, ha
Jracasado, o que el potencial para mejora hibrida de este cultivo es
menor que en el maiz ?. Ciertamente no, pero sugeriria que a pesarde
25 afios de trabajo para mejorar las poblaciones monogérmenes, ain
no se ha logrado superar la restriccion creada por la necesidad de
seleccionar simultineamente para monogermiay para mantenimien-
to de la androesterilidad citopldsmica.

A pesar de que en los Gltimos afios, se ha podido observar una
mejora significativa en produccién y otros caracteres, podriamos
afirmar que la mejora hibrida en remolacha se encuentra aiin en sus
comienzos, y que en los proximos afios, este tipo de mejora se va a
traducir en nuevos incrementos de. produccidn, pero fundamental-
mente en mejora de las caracterfsticas de calidad y de resistencias a

enfermedades y plagas. Para substanciar esta afirmaciodn, se requiere
que nos detengamos un momento a analizar 1a forma, mas comiin, en
la que se producen, hoy en dia, las variedades de remolacha, y qué
sistemas alternativos o nuevas tecnologias pueden estar disponibles.

El primer hecho que destaca, es que hasta el momento, las
variedades hibridas de remolacha practicamente nunca se han basado
en lineas puras, contrariamente a lo ocurrido en maifz. El sistema mas
normal ha sido lautilizacién, como parentales femeninos, de hibridos
F, entre una linea androestéril citopldsmica, mas o menos consanguinea,
yuninantenedor de la androesterilidad, no relacionado. El polinizador
ha consistido en una poblacién multigermen tetraploide, que ocasio-
nalmente ha sido diploide. El hibrido ropcross resultante, no es solo
altamente heterocigético, sino también muy heterogéneo. Esta com-
binacién de un alto grado de heterocigosidad, con una diversidad
genética, ha contribuido sin duda al mantenimiento, en Jas variedades
monogérmenes, de la alta adaptabilidad que presentaban las antiguas
variedades multigérmenes, y que era el resultado del intercruzamiento
de varias lineas o poblaciones de ammplia base, no relacionadas. FEl
miedo a perder esta adaptabilidad, ha sido probablemente, una de las
principales razones por las que los mejoradores europeos se han
mostrado escépticos a estrechar las bases genéticas de sus variedades,
en particular hacia la direccién de los hibridos simples entre lineas de
alta consanguinidad.

Por la misma razén, las pocas variedades diploides que han
ltegado al mercado, se han basado en hibridos hetero 2ENeos fopcross.
El hecho de que estos diploides tengan dificultades para competir con
los hibridos triploides correspondientes, se debe probablemente a que
al estarse aprovechando, en ambos tipos de hibridos, practicamente
sélo la aptitud combinatoria general, la mayor eficiencia en el uso de
laheterocigosidad delos triploides los diferencia favorablemente. Sin
embargo, la heterogeneidad de los actuales hibridos de remolacha,
que estd atin mds pronunciada en los triploides, presenta muchas
dificultades, tanto desde el punto de vista agricola, como desde el de
mejora. De esta forma, la diversidad genética contribuye a la varia-
bilidad en forma y tamafio de la raiz, forma vy tamafio de la corona,
altura de laraiz sobre el suelo, etc., que son caracteristicas, todas ellas,




que afectan a la calidad de 1a cosecha, produciendo pérdidas en
cosecha, abmacenamiento y fabricacién. Junto a esto se presentan
también variaciones en contenido en azicar, y en impurezas. Otros

problemas, de los que ya hemos comentado, se centran sobre las

pérdidas debidas a aneuploidia, o sobre el menor vigor de nascencia,
en general, que presentan Jos materiales poliploides en relacion con
los diploides.

Junto a esto, en muchos paises, las autoridades responsables de la
inscripcién de variedades y la certificacion de la sexnilla, protestan,
desde hace mucho tiempo, porlafalta de homogeneidad y estabilidad
de las variedades de remolacha, que dificulta gravemente el control
de identidad de las variedades. Hasta el momento ha sido pos;b;le
frenar estas protestas argumentando que el tipo de estabilidad y
homogeneidad que las autoridades reclaman, podria ser obtenido a
expensas de una reduccién en produccidén y en estabilidad. Sin
embargo, en los ultimos afios, diversos investigadores y mejoradores
de remolacha, han afirmado que hibridos simples, basados en lineas

altamente consangufneas, son una alternativa viable a las actuales

variedades, y que es posible el desarrollo de estos hibridos F,, que
tendran tanta produccidén y adaptabilidad como las variedades actua-
les, y junto a esto presentaran mucho mejor calidad tecnolégica y
resistencia a enfermedades (e Cochec, 1982). Estas afirmaciones se
han visto claramente reforzadas por la aparicién en el mercado de
algiin hibrido simple altamente competitivo (Kawakatsu et al., 1985).

Para que estos hibridos simples diploides, sean una propuesta
comercial viable, tanto para el mejorador como para el productor de
semilla, las lineas puras parentales no deberdn presentar Ginicamente
una gran aptitud combinatoria y producir hibridos de gran produc-
cién, calidad y resistencias, sino que también, las lineas porsimismas,
deberdan ser vigorosas, faciles de manejar, y produciendo altas can-
tidades de semilla de buena calidad. Un método efectivo para el
desarrollo de este tipo de lineas, requiere la aplicacién de sistemas de
seleccidn recurrente, basada en gencraciones S, o S, y en ¢l cual
pueden ser eliminados los genes subletales, o reductores del vigor.
También podria emplearse un sistema de seleccion recurrente reci-
proca, basado en una poblaciéon monogermen y mantenedora, y en

una poblacién polinizadora multigermen, en el que se combina
seleccion S, dentro de cada poblacién, con seleccién por GCA basada
en cruzamientos de prueba con la poblacién opuesta.

En los tdltimos afios las ventajas aportadas a la mejora, por las
tecnologias de cultivos celulares y de tejidos, han sido ampliamente
reconocidas por los mejoradores de remolacha. Aunque la remolacha
ha resultado ser una especie muy recalcitrante en cuanto a la regene-
racion de plantas a partir de células transformadas, no hay duda que
la introduccion de genes via ingenierfa genética, va a jugar un papel
de creciente importancia en los avances que se obtengan en Ios
Proximos afios (véase apartado VIIT). Sin embargo, hay también otros
beneficios de gran importancia derivados de la i ingenieria genética,
que a la larga van a ser tan importantes para la mejora de remolacha,
coma los derivados de la transferencia de genes. Asi hay que destacar,
como ya se ha comeritado, a los RFLPs y RAPDs que facilitardn
enormemente laidentificacién de genotipos superiores portadores de
caracteres deinterés econémico ligados a los marcadores moleculares.

De esta forma, las poblaciones F,, desarrolladas a partir del
cruzamiento de dos lineas puras con caracteristicas deseables vy
complementarias, podra ser, cada vez mis, un origen favorable de .
nuevas lineas, las llamadas de segunda generacién. También los
trabajos de retrocruzamiento, buscando la transferencia de caracteres
especificos cualitativos, de una linea a la otra, incrementarin notable-
mente su eficacia con empleo de RFLP’s, siendo posible, después de
pocos retrocruzamientos, la seleccién de descendientes que porten el
minimo de material genético no deseado ligado al gen que se busca.

Aunque la mejora continua, y el reciclado de las lineas puras elite
via retrocruzamiento y seleccién asistida por marcadores, debers
traducirse en un progreso considerable y acumulativo, el énfasis en
poblaciones derivadas de cruces simples, puede resultar en un excesivo
estrechamiento de las bases genéticas del programa. Se hace necesa-
rio, por tanto, que paralelo a estos refinamientos en los sistemas de
retrocruzamiento y genealogia, se desarrcllen y mejoren continua-
mente las poblaciones designadas para capitalizar una amplia varia-
bilidad genética.




Como resumen, pensamos que en un periodo de unos 10 afios, los
hibridos diploides F,, comenzaran a impactar el mercado de va;rie(%a—
des de remolacha, y reemplazaran gradualmente a las actuales varie-
dades triploides. Estos desarrollos serdn el resultado del incremento
de 1a eficacia en los métodos de mejora poblacional, 1o que permitira
1a obtencién de lineas con un minimo de recesivos deletereos y una
clara mejora en sus resultados. Estas lineas deberdn ser mejoradas
posteriormente a través de la introduccién de diversos caracteres
cualitativos, via transformacién genética, y de introduccion de genes
cuantitativos de interés, via seleccién asistida por marcadores.

Al igual que en maiz, la mejora de los hibridos dependerd mas de
la mejora del valor de las lineas puras, que de un mayor grado de
heterosis. La integracién de los métodos tradicionales con las nuevas
tecnologias, creard un potencial para el desarrollo de variedades de

remolacha azucarera, que no sélo ofreceran mayores producciones de

azticar blanco, sino que exigirdn menores aportes de agroquimicos y
estardn més adaptadas a sistemas de cultivo econémicos y sostenibles.
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