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STELLINGEN 

1. Integratie van biosystematisch onderzoek met onderzoek naar oecologische 
kenmerken geeft een beter begrip van soortvormingsprocessen. 

2. Beta patuia is in fylogenetisch opzicht geen intermediair tussen de 'primitie
ve' sectie Procumbentes en de 'afgeleide' sectie Beta maar een soort die vrij 
recent is afgescheiden en geisoleerd van continentale populaties van Beta 
vulgaris subsp. maritima. 

V.l. BuRENiN & LP. GAVRILYNK, 1982. Trudy po 
Prikladnoi Botanike, Genetike i Selektsii 72(3): 3-12 
(German Translation). 

3. De geïntensiveerde exploitatie van de locaties in Portugal waar zoutwinning 
uit zeewater plaats vindt, de zogenaamde salinas, vormt een bedreiging voor 
vrijwel alle daar voorkomende populaties van Beta macrocarpa. 

L. FRESE, E. DE MEYER & J. LETSCHERT, 1990. 

Zuckerind. 115 (11): 950-955. 

4. Voor veel belangrijke cultuurplanten - waaronder Beta vulgaris L. - behoort 
niet de reconstructie en strikte interpretatie van het Linneaans concept uit
gangspunt te zijn bij typificatie van de naam, maar moet afgewogen worden 
in hoeverre consolidatie van de hedendaagse namen mogelijk is. 

J. HELM, 1957. Kulturpflanze 5: 55-74. D.O. 
WIJNANDS, 1986. Acta Horticulturae 182: 67-78. 

5. Beta vulgaris subsp. provulgaris Ford-Lloyd & Williams is een hypothetisch 
taxon geconstrueerd ter illustratie van een evolutionair scenario en heeft 
als zodanig geen empirische basis. 

B.V. FORD-LLOYD & J.T. WILLIAMS, 1975. Bot. J. 

Linn.Soc. 71: 89-102. 

6. Het oprichten van nieuwe, flexibele categorien binnen het raamwerk voor 
infraspecifieke classificatie van de ICBN voor de formele beschrijving van 
de resultaten van biosystematisch onderzoek is niet aanbevelenswaardig, 
vooral omdat de gebruikswaarde in de praktijk zeer laag zal zijn. 

H. DEN Nus, 1983. Biosystematic studies of the Ru-
mex acetosella complex, stelling 6 bij de dissertatie. 

7. Het voorstel van Santoni & Bervillé Beta sectie Corollinae op te delen in 
twee subsecties op basis van slechts één extra restrictie site Bamlil B4 is 
geen bijdrage tot het oplossen van de taxonomische problemen in deze 
groep. 

S. SANTONI & A. BERVILLÉ, 1992. Theor. Appl. Ge
net. 83: 533-542. 



8. De bewering van Santoni & Bervillé dat met de nucleair ribosomaal DNA 
unit type V-l 1-2.9 voor het eerst een moleculaire marker is vastgesteld waar
mee de belangrijkste cultuurvormen van de biet kunnen worden onderschei
den van de wilde taxa in Beta sectie Beta is onjuist gelet op de resultaten 
die vermeld staan in tabel 2 van hun artikel. 

S. SANTONI & A. BERVILLÉ, 1992. Theor. Appl. 
Genet. 83: 533-542. 

9. Behalve zich te vergewissen van de exacte herkomst en correcte identificatie 
van hun plantenmateriaal zouden moleculair systematici en moleculair 
genetici er goed aan doen voucher specimens vast te leggen die controle ach
teraf mogelijk maken. De zeer onvolledige documentatie van het onder
zoeksmateriaal in het artikel van G. Mita et al. maken de aan RFLP onder
zoek ontleende conclusies aangaande de systematiek van het genus Beta van 
betrekkelijke betekenis. 

P. GOLDBLATT, P.C. HOCH & L.M. MCCOOK, 1992. 

Ann. Missouri Bot. Gard. 79: 969-970; G. MITA, M. 
DANI, P. CASCIARI, A. PASQUALI & E. SELVA, 1991. 

Euphytica55: 1-6. 

10. In plaats van boos naar de milieubeweging te wijzen na het door de Raad 
van State binnen twee maanden vernietigen van zeven vergunningen voor 
het doen van veldproeven met transgene planten, zouden de gedupeerde 
instituten en bedrijven er beter aan doen hun lichtvaardige inschatting van 
de publieke wens tot controle van nieuwe technologieën bij te stellen, en 
er toe over moeten gaan een werkelijk serieuze analyse te maken van de 
risico's van verspreiding van transgenen in het milieu. 

Bionieuws 15, 16, 17 & 18; De Volkskrant 30-12-92; 
Landbouwkundig Tijdschrift, December 1992; F.T. 
de Vries, R. van der Meijden en W.A. Brandenburg, 
1992. Gorteria Supplement 1, Botanical files. 

11. De opleiding van de AIO in de taxonomie en systematiek zou moeten zijn opge
bouwd volgens een vakgerichte scholing in de eerste twee jaar van aanstelling, 
en in de laatste twee jaar, wegens het ontbreken van enig perspectief op een 
baan, mogelijkheden moeten bieden voor omscholing tot een ander beroep. 

12. Realisatie van de plannen voor 'natuurontwikkeling' vormt een serieuze 
bedreiging voor de nederlandse weidevogels. 

13. 75 jaar Landbouwuniversiteit heeft het bijna failliet van de nederlandse 
akkerbouw niet kunnen afwenden. 

Stellingen behorend bij het proefschrift van J.P.W. Letschert; Beta section Beta: biogeographical 
patterns of variation, and taxonomy. 

Wageningen, 26 februari 1993. 
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Biogeografïsche variatiepatronen en taxonomie van 
Beta sectie Beta 

Achtergrond en doel van de studie 

De zes hoofdstukken van dit proefschrift vormen het verslag van een kwanti
tatief biosystematisch onderzoek van soorten direct verwant aan de geteelde 
biet Beta vulgaris subsp. vulgaris. 

Het onderzoek had tot doel de taxonomische situatie rond de wilde taxa van 
sectie Beta op te helderen, - de resultaten van dit onderzoek zijn dan ook ver
werkt in een taxonomische revisie van sectie Beta - en tevens een analyse te 
maken van morfologische, genetische en ecologische variatiepatronen op infra-
specifiek niveau. 

Het project had de vorm van een samenwerkingsverband tussen de vakgroep 
Plantentaxonomie LUW enerzijds en de genenbank CGN van het CPRO-DLO 
anderzijds. De methode van biosystematisch onderzoek en de toepasbaarheid 
van biosystematisch onderzoek voor het werkterrein van de genenbank worden 
hier kort toegelicht. 

Effectieve representatie van wild Beta materiaal in genenbankcollecties 
De wilde soorten die verwant zijn aan de cultuurbiet bezitten allerlei eigen

schappen die interessant zijn voor de plantenveredeling. De teeltkundig gunstige 
eigenschappen lopen uiteen van resistentie tegen bacteriën, virussen, schimmels, 
aaltjes en andere ziekten en plagen, tot resistentie tegen doorschieten en toleran
tie voor koude. Verder worden bij de wilde soorten natuurlijke polyploiden aan
getroffen. In de veredeling maakt men graag gebruik van mannelijk steriele 
lijnen. Cytoplasmatische mannelijke steriliteit (CMS) komt van nature voor in 
wilde populaties. Men is reeds lang op zoek naar cytoplasma's die een alternatief 
kunnen vormen voor het in de veredeling gangbare Owen-cytoplasma. 

Alvorens de gewenste eigenschappen in het gewas kunnen worden gebracht 
is het van belang deze eigenschappen te localiseren en vervolgens genetisch te 
karakteriseren. De specifiek nuttige genetische informatie waarnaar men op 
zoek is, is soms aanwezig in meerdere verwante soorten, soms specifiek terug 
te vinden in één wilde soort, soms ook slechts terug te vinden in een klein aantal 
populaties van een wilde soort. De genetische overerving van de gewenste ei
genschap kan sterk variëren: voor een aantal kenmerken zoals ziekteresistenties 
is slechts een klein aantal, betrekkelijk simpel overervende genen en allelen ver
antwoordelijk. De meeste eigenschappen zijn echter polygeen gecontroleerd, en 
de expressie is kwantitatief van aard. Verschillende eigenschappen zijn boven
dien niet alleen afhankelijk van het samenspel van meerdere loei en allelen, maar 
staan ook sterk onder invloed van de milieucondities. 
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Teeltkundig gunstige genencombinaties worden daar aangetroffen waar spe
cifiek geadapteerde genotypen onder speciale klimaats-, bodem-, of ziekte-om-
standigheden voorkomen. Vanuit de optiek van de genenbank is het gewenst 
dergelijke genotypen op te sporen en in collecties onder te brengen, waarbij het 
de bedoeling is een optimale representatie van de totale 'gene pool' te creëren. 
Het is duidelijk dat het in kaart brengen van morfologische groepen en het aan
geven van clinale variatie in relatie tot klimaatsovergangen bijdraagt aan de 
samenstelling van een zo heterogeen mogelijke verzameling genotypen. 

Ook de informatie uit allozymanalyses kan gebruikt worden voor het verza
melen van zoveel mogelijk verschillende genotypen. De verspreiding van bepaal
de allozymvarianten geeft een idee over de mate van recent contact tussen regio
nale populaties. Neemt men infraspecifieke verschillen in de populatiedifferen
tiatie en populatiestructuur van de soorten waar, dan kan dit aanleiding zijn 
de verzamelstrategie aan te passen. Zo kan men op basis van de kennis uit allo-
zymdata kiezen voor het bemonsteren van veel of weinig individuen per popula
tie of het bemonsteren van meer of minder populaties per regio. 

Taxonomische problematiek: het afgrenzen van soorten 
Het beschrijven van taxonomische groepen in sectie Beta en zo mogelijk on

derscheiden van soorten vormde een andere doelstelling van dit onderzoek. 
Sinds Linnaeus in 1753 Beta vulgaris vaststelde, zijn een groot aantal soorten 
gepubliceerd en in sectie Beta geplaatst. In Tabel 1.1 zijn voor sectie Beta 15 
soorten vermeld. Naar de mening van sommige auteurs diende dit aantal dras
tisch gereduceerd te worden. De meest recente revisies (Ford-Lloyd & Williams 
1975, Ford-Lloyd 1986) gaven aan dat sectie Beta in feite slechts één soort om
vat, B. vulgaris, waarin zowel wilde vertegenwoordigers als de cultuurbiet thuis 
hoorden. De analyse van materiaal uit een groot deel van het verspreidings
gebied had het beeld opgeleverd van de soort als een morfologisch continuum 
van biotypen. Ford-Lloyd & Williams (1975) en Ford-Lloyd (1986) stelden vast 
dat de taxa beschouwd moesten worden als deel uitmakend van een gemeen
schappelijke 'gene pool'. De enorme vormenvariatie was naar hun mening het 
gevolg van fenotypische plasticiteit in relatie tot groei-omstandigheden. Halofy-
tische groei-omstandigheden zijn aanleiding voor graduele verschillen in succu-
lentie. Klimaatsfactoren veroorzaken een fysiologisch effect op de bloei, als ge
volg waarvan eveneens een grote variatie aan groeivormen optreedt. Tevens ver
onderstelden zij dat er sprake was van een verminderde genenuitwisseling tussen 
populaties, en dat er sprake was van 'micro-evolutie'. 

Ford-Lloyd (1986) was van mening dat het sterk variabele zuidelijk 'ecotype' 
afgegrensd konden worden van de uniforme noordelijke strandbiet. De noor
delijke vorm noemde hij B. vulgaris subsp. maritima, het veelvoud aan zuidelijke 
vormen werd gereduceerd tot B. vulgaris subsp. macrocarpa. 

Ford-Lloyd gaf niet expliciet aan in hoeverre beide geografische groepen als 
subspecies ook taxonomisch onderscheiden en geïdentificeerd konden worden 
aan de hand van morfologische kenmerken. Ook de status van sommige in het 
verleden beschreven taxa werd niet opgehelderd. Was het 'lumpen' van deze 
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taxonomische groepen gerechtvaardigd? Voorts bleef er veel verwarring bestaan 
met betrekking tot het gebruik van infraspecifieke categorieën. In taxonomisch 
opzicht bestond op dit vlak een additioneel probleem aangezien binnen B. vulga
ris cultuurvormen van de bieten en wilde vormen zijn vertegenwoordigd. De 
vraag hoe deze naast elkaar staande groepen adekwaat in één systeem te classifi
ceren diende opgelost te worden. 

Het geheel van de taxonomische literatuur samenvattend kan men stellen dat 
in sectie Beta aanvankelijk te veel soorten geclassificeerd zijn waarbij de omgren
zing van deze soorten problematisch is gebleken, en dat later een meer realisti
sche behandeling van de variatie heeft plaats gevonden, maar dat vervolgens 
door verregaande simplificatie niet altijd even effectief de complexe biosystema
tische relaties helder tot uiting zijn gekomen. 

Taxonomische groepen - of deze nu aangeduid worden als soorten, onder
soorten, variëteiten of formae, zijn gekarakteriseerd door overeenkomstige ui
terlijke kenmerken, en kunnen op basis daarvan worden geïdentificeerd. Voor 
het identificeren van zulke groepen zijn enerzijds de relevante publicaties met 
de beschrijvingen en het oorspronkelijk herbariummateriaal bestudeerd, an
derzijds werd hiertoe wild plantenmateriaal van verschillende herkomst opge
kweekt en in veldproeven geëvalueerd. Morfometrische waarnemingen werden 
statistisch geanalyseerd, en op basis hiervan werden conclusies getrokken m.b.t. 
de onderscheidbaarheid van zulke groepen. Sommige taxa vertoonden ten op
zichte van elkaar genoeg verschillen om ze als aparte soort te erkennen. 

Factoren belangrijk voor soortsvorming 
Er is niet alleen een beschrijving van soorten gegeven, maar tevens is een po

ging gedaan de soortenvariatie nader toe te lichten in termen van soortsvormings
processen en evolutionaire aanpassing aan de standplaats. 

Aspecten van de reproductiestrategie zijn van direct belang voor het ver
krijgen van inzicht in het soortvormingsproces. Evolutionaire divergentie kan 
bevorderd worden doordat soorten reproductief van elkaar geisoleerd raken. 
Teneinde dit te onderzoeken zijn in de kas in beperkte mate soortskruisingen 
uitgevoerd. Het bleek dat bij de soorten van sectie Beta vrijwel geen kruisingsbar-
rieres aanwezig zijn; in het algemeen werden fertiele F, en F2 nakomelingen ver
kregen in kruisingen tussen B. vulgaris subsp. vulgaris en B. macrocarpa en tussen 
B. patuia en B. vulgaris subsp. maritima. 

Met behulp van enzymelectroforese zijn kenmerken van de reproductiestrate
gie van de afzonderlijke taxa nader aan het licht gekomen. Met de allozymtech-
niek werd informatie over de genotypische constitutie van de individuen in een 
populatie verkregen. Aldus kon de populatieheterogeniteit worden bepaald, on
dermeer naar voren komend in de balans tussen homozygote en heterozygote 
genotypen. Het bleek mogelijk de soorten te karakteriseren aan de hand van 
de populatiestructuur. De heterozygotiefractie in de populaties verschafte aan
wijzingen omtrent reproductiestrategieën van de soorten. Bij taxa met sympatri-
sche populaties konden, ondermeer aan de hand van zeldzame en soortspecifieke 
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allozymen introgressieverschijnselen bestudeerd worden. Tenslotte was het mo
gelijk ook binnen één soort genetische verschillen te kwantificeren. Populaties 
van verschillende regio's konden worden vergeleken aan de hand van similari-
teitscoëfficienten. 

Geografische standplaats en demografische variatiepatronen 
Het areaal van de strandbiet strekt zich uit van noord Europa, het gehele 

mediterrane gebied, tot en met het Indisch schiereiland. De soort overschrijdt 
aldus verschillende klimatologische zones. In noord en west Europa is ze vrijwel 
beperkt tot de kustgebieden. Het klimaat is daar koel, regenrijk, met soms lage 
temperaturen in de winter. In het Middellandse Zee gebied wordt de strandbiet 
niet alleen langs de kust aangetroffen, maar ook op ruderale plaatsen in het 
binnenland. Het mediterrane klimaat wordt vooral gekenmerkt door zomer-
droogte. Het aride klimaat van het Nabije en verre Oosten kent soms extreme 
hitte. 

Dat de strandbiet in staat is geweest zich uit te breiden over dit enorme areaal 
komt waarschijnlijk doordat de natuurlijke standplaats langs de kust (dijken, 
zand- en kiezelstranden, rotskusten, estuariën, kwelders) een effectieve lineaire 
dispersie toelaat van de zaden via land en water, vrijwel niet onderbroken door 
grote barrières. Van belang is ook dat de strandbiet een 'koloniserende soort' 
is, samengesteld uit veel locale populaties die slechts korte tijd op één plek ge
dijen. Het onkruidachtige karakter van de strandbiet maakt de soort voortdu
rend afhankelijk van het vinden van nieuwe geschikte locaties. Deze demografi
sche instabiliteit kan overigens aanleiding zijn voor een differentiatie van strand-
bietpopulaties op regionale schaal, maar het is vaak moeilijk hierin enige struk-
tuur te herkennen, zie bijvoorbeeld Hoofdstuk 6: tussen aangrenzende popula
ties afkomstig van de regio Sicilië bleek vaak een hoge mate van variatie in 
kwantitatief morfologische kenmerken aanwezig te zijn. Echter, wanneer popu
laties van verschillende subregio's werden vergeleken, dan was voor de gemeten 
variabelen geen duidelijk geografisch patroon aanwijsbaar. 

Voortdurende kolonisatie en het stichten van steeds nieuwe populaties zorgt 
voor veel 'genetic drift', die een (tijdelijke) genetische differentiatie mogelijk 
maakt, maar het lijkt dat deze evolutionaire krachten juist weer worden tegen
gewerkt door krachten die hernieuwde genenuitwisseling stimuleren: het binnen
dringen van immigranten van andere populaties en eigenschappen van de strand
biet als relatief sterke zelfincompatabiliteit. Op een wat grotere schaal heeft na
tuurlijke selectie wel geresulteerd in geografische verschillen tussen populaties. 
De differentiatie in de populaties verloopt dan meer volgens een clinaal patroon, 
waarbij geleidelijke overgangen van kenmerken optreden. Dit is met name geble
ken uit de analyse van een aantal demografische kenmerken van strandbiet po
pulaties. In dit onderzoek werd een analyse gemaakt van de geografische variatie 
binnen B. vulgaris subsp. maritima voor bloei-aanvang, en de verschillen tussen 
populaties wat betreft de behoefte aan vernalisatie voor bloei-inductie werden 
nader onderzocht. Tevens werd het effect van vernalisatie op bloei-aanvang vast-
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gesteld. Bij de meeste van deze parameters bleken clinale (noord-zuid dan wel 
west-oost) overgangen aanwezig te zijn. Zeer opvallend was de divergentie van 
de overige soorten van sectie Beta m.b.t. deze parameters. 

Samenvatting van de resultaten 

In hoofdstuk 1 wordt aan de hand van een literatuuroverzicht ontwikkelingen 
in de taxonomische classificatie van het genus Beta, en in het bijzonder de classi
ficatie van Beta sectie Beta besproken. 

Het genus Beta is onderverdeeld in 4 secties. Behalve de type sectie zijn dit 
sectie Corollinae, met 3 tot 5 soorten, de monotypische sectie Nanae en sectie 
Procumbentes, waarin 3 soorten zijn opgenomen. De secties vormen systema
tisch en ecologisch aparte eenheden en tonen onderling beperkte verwantschap. 
Op basis van experimenteel onderzoek is vastgesteld dat de sectie Corollinae 
meer verwant is aan sectie Beta dan de overige secties. 

Bij de behandeling van sectie Beta wordt nadrukkelijk de classificatiegeschie
denis van de wilde taxa besproken. Een belangrijke stap om tot een meer stabiele 
classificatie te komen werd gedaan door de Linneaanse namen B. vulgaris L. 
en B. maritima L. te typificeren. Tot op heden was het onduidelijk gebleven 
naar juist welke specimen deze voor zowel cultuur- als wilde planten veel ge
bruikte namen verwijzen. Onderzoek in de Linneaanse herbaria bracht aan het 
licht dat er geen origineel door Linnaeus geannoteerd materiaal beschikbaar 
is. Er werd besloten tot lectotypificatie van de naam B. vulgaris met een exem
plaar aanwezig in het door Linnaeus geraadpleegde herbarium van Adriaan van 
Royen in Leiden. Een lectotype werd vastgesteld voor de Linneaanse variëteit 
cicla met een exemplaar uit het Clifford herbarium. Voor B. maritima, B. vulgaris 
var. perennis en B. vulgaris var. rubra werden neotypes aangewezen. De conse
quentie van de gevolgde handelswijze was dat de namen vulgaris en maritima 
heterotypisch werden vastgesteld, en dat aldus aansluiting werd gevonden bij 
het gangbare gebruik van de namen waarbij de cultuurbiet is opgenomen in 
B. vulgaris subsp. vulgaris en de wilde vorm van de soort vertegenwoordigd 
wordt door ondermeer B. vulgaris subsp. maritima (L.) Arcang. 

Aansluitend werd in hoofdstuk 1 een voorstel gedaan van een nieuwe taxono
mische indeling van sectie Beta. Dit gebeurde op basis van de experimentele 
gegevens voornamelijk gepresenteerd in hoofdstuk 2, 3 en 4, en op basis van 
een evaluatie van oorspronkelijk herbarium materiaal. 

Er werden drie soorten vastgesteld in sectie Beta. Behalve B. vulgaris zijn dit 
B. patuia Ait. en B. macrocarpa Guss. 

B. patuia is een soort die geisoleerd voorkomt in de nabijheid van het eiland 
Madeira. De soort onderscheidt zich door de veelbloemige vruchtkluwen en de 
smal langwerpige bracteeën. 

B. macrocarpa is een soort die een mediterrane verspreiding heeft en veelal samen 
voorkomt met B. vulgaris subsp. maritima in matig tot sterk saliene kust habitats. 
Karakteristiek voor de soort zijn de opstaande randen van het operculum (dit is 
het dekseltje waarmee de vrucht openspringt) en de stijve afstaande bloemblaadjes. 
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Het aantal infraspecifieke taxa in B. vulgaris is sterk gereduceerd. Op grond 
van literatuuronderzoek en herbariumstudie werd geconcludeerd dat veel van 
de tot dan toe erkende botanische variëteiten in B. vulgaris niet gehandhaafd 
konden worden, omdat zij zijn gebaseerd op slechts een klein aantal exemplaren, 
of omdat de diagnostische kenmerken te zwak bleken, of omdat geen rekening 
werd gehouden met het variatiepatroon van de soort als geheel. In de revisie 
van Beta sectie Beta is afgezien van classificatie op het niveau van de botanische 
variëteit. 

Populaties afkomstig van de Egeische eilanden en de Turkse kust werden aan
gemerkt als een karakteristieke groep, morfologisch homogeen en afwijkend van 
B. vulgaris subsp. maritima. Zij zijn geclassificeerd als B. vulgaris subsp. adanen-
sis. Deze ondersoort onderscheidt zich van B. vulgaris subsp. maritima op meer
dere kenmerken van de bloem en de vlezige bracteeën. Deze zijn onderaan de 
stengel opvallend groot, de apicale bracteeën daarentegen zijn sterk gereduceerd. 

In een aantal uitgebreide veldproeven werden 79 accessies (monsters van wild 
plantmateriaal van verschillende geografische herkomst) geëvalueerd waarbij 
kwantitatieve morfometrische waarnemingen werden verricht. De resultaten 
zijn vermeld in Hoofdstuk 2. Een analyse werd gedaan waarbij de accessies wer
den beschouwd als Operational Taxonomie Units (OTU's). Een objectieve groe
pering van de accessies op basis van de 19 bepaalde variabelen werd verkregen 
met Clusteranalyse. Met behulp van Principale Componenten analyse werd een 
ruimtelijk beeld verkregen van de afstanden tussen OTU's, en de mate waarin 
taxonomische groepen segregeerden. Met dezelfde methode werd onderzocht 
in hoeverre Beta vulgaris subsp. maritima accessies volgens geografische patro
nen konden worden gerangschikt. Accessies van oriëntaalse herkomst (India, 
Pakistan, Iran) onderscheidden zich van accessies uit het mediterrane gebied. 

In hoofdstuk 3 wordt verslag gedaan van de allozymvariatie van sectie Beta. 
11 enzymsystemen waarvan tenminste één locus polymorf was, werden bestu
deerd, en 76 accessies werden in het onderzoek betrokken. Nei's genetic distance, 
mean genetic diversity He en mean observed heterozygosity H0 werden berekend 
op basis van 9 loci en 59 accessies. Een groot aantal accessies behorend tot B. 
vulgaris subsp. maritima werd bestudeerd en de allozymsamenstelling van de 
overige taxa kon hieraan worden gerelateerd. Bij B. vulgaris subsp. vulgaris, 
B. vulgaris subsp. adanensis en B. patuia werden geen allozymen tot expressie 
gebracht die afweken van de bij populaties van B. vulgaris subsp. maritima ge
vonden allozymen. Wel bleken de frequenties van de verschillende allozymen 
in de populaties van B. patuia en B. vulgaris subsp. adanensis sterk af te wijken 
van die van B. vulgaris subsp. maritima. B. macrocarpa bleek unieke allozymen 
te hebben voor de loei Lapl, Acpl, Pgm2 en Px2. 

De genetische diversiteit en de waargenomen heterozygotie bleek sterk te vari
ëren van soort tot soort. De genetische diversiteit berekend over een aantal acces
sies van B. patuia en B. macrocarpa was 0,01 respectievelijk 0,07. Bij B. vulgaris 
subsp. maritima, B. vulgaris susbp. vulgaris en B. vulgaris subsp. adanensis was 
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de genetische diversiteit beduidend hoger namelijk tussen 0,28 en 0,32. 
De fractie heterozygote genotypen was duidelijk hoger in de populaties van 

B. vulgaris subsp. maritima dan in die van B. macrocarpa, B. patuia en B. vulgaris 
subsp. adanensis. Deze verschillen in heterozygotieniveau zijn gecorreleerd aan 
een verschil in reproductiestrategie tussen de taxa. In het geval van B. macrocar-
pa werd een sterke neiging tot autogamie vastgesteld. Bij B. patuia en B. vulgaris 
subsp. adanensis is waargenomen dat ze zelf-compatibel zijn, maar ook dat ze 
gemakkelijk kruisen. Op basis van de allozymgegevens kan worden aangenomen 
dat B. vulgaris subsp. maritima een hoger niveau van kruisbestuiving vertoont 
dan B. vulgaris subsp. adanensis en de soorten B. macrocarpa en B. patuia. 

Het voorkomen en de verspreiding van algemene en minder algemene allozy-
men werd onderzocht. Allozymen met een regionale verdeling waren Acpl-1 
(hoofdzakelijk mediterraanse maritima), Mdhl-1 (hoofdzakelijk Griekse en Sici-
liaanse maritima en B. macrocarpa), Lapl-5 (hoofdzakelijk Griekse en Siciliaan-
se maritima) en Acpl-2 (Atlantische maritima en B. patuia). Mdhl-3 was een 
allozym met lage frequentie in een beperkt aantal populaties maar het werd aan
getroffen verspreid over het gehele gebied. 

Hoofdstuk 4 beschrijft de levenscyclusvariatie en de variatie in bloeitijd van 
de soorten van sectie Beta. De levenscyclusvariatie uit zich ondermeer in het 
voorkomen van éénjarige planten (annuals) en overblijvende planten (peren
nials). De categorie van overblijvende planten kon nog verder worden onderver
deeld in een groep die reeds in het eerste jaar tot bloei kwam (early perennials), 
en een groep die in het eerste jaar niet tot bloei komt (late perennials). 

Om tot een goede omschrijving te komen van de levenscyclusvariatie is ge
tracht een antwoord te verkrijgen op de volgende vragen. In hoeverre is vernali-
satie noodzakelijk voor bloei-inductie? In hoeverre is er tussen en binnen acces-
sies genetische variatie voor vernalisatiebehoefte? In hoeverre is lange dag nood
zakelijk voor bloei-inductie? In hoeverre treedt regeneratie op na bloei? In veld-
experimenten en kasproeven werd de generatieve ontwikkeling van een groot 
aantal accessies vastgelegd, en werd het effect van een vernalisatiebehandeling 
en lange/korte dag condities op de generatieve ontwikkeling vastgesteld. 

Kwantitatief bleken er aanzienlijke geografische verschillen te zijn m.b.t. het 
in bloei komen van planten in het eerste jaar na kieming. Zo werden in een 
veldproef accessies afkomstig van Ierland en de Atlantische kust van Frankrijk 
(Bretagne) en Portugal getest. De Ierse planten bleven in rozet, van de Franse 
planten kwam uiteindelijk slechts 40% in bloei, terwijl de Portugese planten alle
maal bloeiden in de veldproef. Ook accessies met een mediterrane oorsprong 
werden geëvalueerd in een veldproef. Alle planten met mediterrane oorsprong 
in de veldproef bloeiden in het eerste jaar na kieming. Een klein deel van de 
mediterrane planten die in de kas werden opgekweekt kwam echter niet in bloei. 
De waarneming van niet bloeiende planten in de kas gaf de mogelijkheid aan 
van een vernalisatiebehoefte bij een deel van de mediterrane planten. Vernalisa-
tiebehoeftige planten schenen afwezig te zijn bij accessies afkomstig van Pakis
tan, en accessies van Griekenland. De aanwezigheid van vernalisatiebehoeftige 
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planten en niet vernalisatiebehoeftige planten in de mediterrane accessies duiden 
mogelijk op een genetische factor die de vernalisatiebehoefte uitschakelt. 

Voor de noord Atlantische accessies werd onderzocht in hoeverre een vernali-
satiebehandeling de generatieve ontwikkeling beinvloedde. Planten van Ierse, 
Nederlandse en Franse (Bretagne) herkomst werden gezaaid in het najaar en 
overwinterden in een vernalisatiekas. In het volgende voorjaar werden de plan
ten in een veldproef opgesteld. De vernalisatiebehandeling bleek zowel het door
schieten als het uiteindelijk tot bloei komen te beinvloeden. Bij de Ierse planten 
bleek dat in vergelijking tot de niet gevernaliseerde planten meer planten door
schoten en meer planten bloeiden. 26% van de planten kwam uiteindelijk tot 
bloei. De accessies met de meeste bloeiende planten waren van zuid-Ierse oor
sprong. In een aantal van de meest noordelijke accessies bleef, opmerkelijk ge
noeg, ook na vernalisatie zowel doorschieten als bloei achterwege. Van de Ne
derlandse en Franse accessies kwam na vernalisatie uiteindelijk 91% respectie
velijk 99% in bloei. 

Van de planten die tot bloei kwamen werd het tijdstip van bloei-aanvang ge
kwantificeerd. Het bleek dat Ierse en Nederlandse planten gemiddeld 18 dagen 
later startten met bloeien dan planten uit Bretagne. Met betrekking tot mediter
rane en oriëntaalse accessies van B. vulgaris subsp. maritima werd vastgesteld 
dat de oriëntaalse accessies gemiddeld twee weken eerder doorschoten en bloei
den. 

Planten van B. vulgaris subsp. maritima behielden vitale delen na de bloei, 
slechts een enkele accessie kon gekwalificeerd worden als een annuel. Het betrof 
planten in de Peloponnesische accessie 3300 en 6% van de oriëntaalse planten. 

Alle gegevens m.b.t. B. vulgaris subsp. maritima in aanmerking nemend wer
den twee geografische tendensen vastgesteld: (i) vernalisatiebehoefte lijkt af
wezig te zijn in de accessies van oriëntaalse oorsprong en althans een deel van 
de oost mediterrane accessies. Vernalisatiebehoefte is aanwezig in westelijk me
diterrane en Atlantische accessies. (ii) Betreffende de planten met een vernalisa
tiebehoefte bestaat een zuid-noord clinaal verloop in de gevoeligheid voor verna
lisatie. 

B. macrocarpa en B. vulgaris subsp. adanensis onderscheidden zich van B. 
vulgaris subsp. maritima door de vroege bloei en de eenjarigheid. B. macrocarpa 
was strict eenjarig, had geen vernalisatie nodig, en bloeide ook onder korte dag 
omstandigheden. B. vulgaris subsp. adanensis was eenjarig, maar onder bepaalde 
condities overblijvend. B. vulgaris subsp. adanensis had geen vernalisatiebehoef
te, maar bleef onder korte dag omstandigheden in de rozetfase zonder door 
te schieten. 

De bloeiaanvang van B. patuia is in het algemeen later en vergelijkbaar met 
de bloei-aanvang van mediterrane B. vulgaris subsp. maritima. B. patuia is in 
de kas een overblijvende soort. B. patuia onderscheidde zich van B. vulgaris 
subsp. maritima doordat een rozetfase vrijwel ontbreekt: de meeste planten 
schieten snel door. De soort bloeide in principe zonder vernalisatie, echter, een 
gedeelte van de planten kwam na door schieten niet in bloei en bleef gedurende 
het eerste jaar vegetatief. 
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In hoofdstuk 5 wordt de zaadkieming van de verschillende soorten besproken. 
Bij Beta zijn de zaden gevat in zogenaamde zaadkluwens (glomerulae). Een zaad
kluwen kan één of meer bloemen bevatten. Het vlezige bloemdek is vergroeid 
met het vruchtbeginsel. In de vruchttijd raken zowel vruchtbeginsel als bloemdek 
verhard, het omhulde zaad springt open met een dekseltje (het operculum). 

Het kiemingspatroon van B. vulgaris subsp. maritima werd bestudeerd aan 
de hand van zaadaccessies afkomstig van het noordelijk gedeelte van het ver
spreidingsgebied, en zaadaccessies afkomstig van het mediterrane gebied. De 
hypothese werd gesteld dat er (verschillende) seizoensoptima voor kieming in 
het gematigde respectievelijk mediterrane habitat zijn, en dat kieming in ongun
stige seizoenen wordt voorkomen. Het mechanisme ter beperking van kieming 
in ongunstige perioden wordt samengevat in de term kiemrust. Met betrekking 
tot de noordelijke populaties werd kiemrust verwacht, omdat na vruchtzetting 
de zaden een ongunstige wintertijd wacht met grote kans op inundatie en lage 
temperaturen. Voor mediterrane accessies kan een kiemruststrategie voordelig 
zijn gedurende zomerdroogte, wanneer voorkomen moet worden dat kieming 
optreedt ten gevolge van een incidentele regenbui. Behalve B. vulgaris subsp. 
maritima werden ook zaadaccessies van B. macrocarpa en B. vulgaris subsp. ada-
nensis betrokken in het experiment. Omdat beide taxa nauw verwant zijn aan 
B. vulgaris subsp. maritima, en ze in hetzelfde mediterrane habitat voorkomen, 
werd verwacht dat het patroon van kieming grotendeels overeen zou komen 
met dat van de mediterrane B. vulgaris subsp. maritima accessies. 

In de experimenten werd de aanwezigheid van kiemrust in de zaadaccessies 
getest door zaadaccessies gedurende korte of lange tijd te stratificeren bij 4°C 
en de kiemingsrespons te vergelijken met niet gestratificeerde zaden, en door 
het kiemingsgedrag te bestuderen van zaden die werden geëxposeerd aan ver
schillende temperaturen: respectievelijk een constante temperatuur 5°, 10°, 15°, 
20°, 25° en 30°C en Wisseltemperaturen 5/15°C en 5/25 °C. 

De noord Atlantische accessies gaven optimale kieming te zien bij de hogere 
temperaturen 20-30 °C, bij lagere temperaturen (5° en 10°C) was vrijwel geen 
kieming. Bij deze temperaturen trad wel enige kieming op wanneer zaden enige 
weken werden gestratificeerd. Deze waarnemingen duiden op de aanwezigheid 
van kiemrust in de zaden. Adaptatie van de zaden bij wisseltemperatuur 5/25 °C 
gaf een geleidelijke opheffing van de kiemrust te zien. 

De mediterrane B. vulgaris subsp. maritima accessie van Cyprus vertoonde rela
tiefveel kieming bij alle temperatuurregimes, met name ook bij de lage temperatu
ren. Het stratificeren van de zaden bleek in het algemeen geen duidelijke verhoging 
van de kieming te geven. De brede temperatuurreeks waarover kieming kon 
plaatsvinden bij deze accessie gaf aan dat kiemrust in de zaden afwezig was. 

Lage kiemingspercentages bij vrijwel alle temperatuurregimes werden vastge
steld voor B. vulgaris subsp. adanensis. In het algemeen trad geen verbetering 
op van de kieming onder invloed van stratificatie. Temperatuur bleek alleen 
van invloed te zijn op de snelheid waarmee de zaden kiemden. Voorzover er 
sprake was van kiemrust in de niet kiemende zaden, kon deze niet door de tempe-
ratuursbehandelingen worden opgeheven. 
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Voor B. macrocarpa was de optimale kiemingstemperatuur 20 °C, maar ook 
bij lagere temperaturen vond nog kieming plaats. Stratificatie leidde niet tot 
een verhoging van de totale kieming. Opvallend bij deze soort was dat de zaden 
traag kiemden, dat wil zeggen dat de inductietijd voor kieming relatief lang was, 
ongeacht de temperatuur. Niet zozeer de temperatuurscondities als wel andere 
factoren lijken de kieming bij B. macrocarpa te vertragen. Het operculum is bij 
B. macrocarpa steviger verbonden met de pericarp en springt niet gemakkelijk 
open. Bovendien waren er aanwijzingen dat de absorptie van vocht minder snel
ler verloopt, en dat bovendien substanties op de kluwens aanwezig zijn die mo
gelijk remmend werken op de kieming. 

In hoofdstuk 6 werd een analyse gemaakt van het patroon van variatie in 
een Siciliaanse genenbankcollectie. De classificatie van de collectie in een groep 
van 'kustpopulaties' en een groep van 'binnenlandpopulaties' werd aan de hand 
van morfometrische waarnemingen opnieuw beoordeeld. Aan de hand van dis
criminantanalyse werd aangetoond dat een dergelijke onderverdeling in principe 
mogelijk is, maar dat deze slechts een zwakke basis heeft. Grote verschillen in 
kwantitatief morfologische kenmerken tussen aangrenzende kustpopulaties wa
ren aanwezig, een discrete geografische structuur met betrekking tot zulke varia
belen ontbrak echter. 

De benadering van het variatieprobleem vanuit de hierboven besproken in
valshoeken resulteert uiteindelijk in een concrete strategie voor het effectief ver
zamelen van de genetische variatie in sectie Beta. 

Het ruimtelijk patroon van variatie in B. vulgaris subsp. maritima kan als 
volgt worden samengevat: op macrogeografische schaal is er differentiatie in 
morfologische kenmerken en demografische kenmerken, maar het is moeilijk 
hierin scherpe overgangen te ontwaren. Een genetische basis voor vernalisatie-
behoefte en een rol voor zg. 'bolting genes' is waarschijnlijk, maar het ontbreekt 
aan (moleculaire) markers voor dergelijke genen om de geografische variatie 
nauwkeurig in beeld te brengen. 

De macrogeografische verspreiding van bepaalde allozymen laat zien dat gespro
ken kan worden van een 'Atlantische gene pool' en een 'mediterrane gene pool'. 

Het voorkomen van het allozym Acpl-2 in de meeste Atlantische populaties 
en ontbreken ervan in alle mediterrane accessies markeert vrij scherp de twee 
groepen. De hogere genetische diversiteit van zuid-oost en middenmediterrane 
accessies en de hogere frequentie waarmee bepaalde zeldzamere allozymen 
(Lapl-5, Mdhl-\,Acpl-l) worden aangetroffen in zuid-oost en middenmediter
rane accessies gaf aan dat een dergelijke indeling niet misplaatst is. 

Binnen bepaalde geografische subregio's is de allozymdifferentiatie beperkt. 
De genetische diversiteit in B. vulgaris subsp. maritima is min of meer gelijkelijk 
verdeeld over de individuele planten in een populatie en over aangrenzende po
pulaties. Het verzamelen van planten uit één grote populatie binnen zo'n subre
gio zou daarom bijna even effectief zijn als het verzamelen van planten afkomstig 
van verscheidene populaties. 
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Kenmerkend voor B. macrocarpa is de genetische homogeniteit binnen acces-
sies. Enerzijds werd fixatie van karakteristieke allozymen over het gehele ver
spreidingsgebied gevonden, anderzijds werd vastgesteld dat tussen buurpopula-
ties soms grote verschillen aanwezig zijn (bijvoorbeeld de fixatie van twee ver
schillende allozymen Acpl-\ en Acpl-3 bij zuidspaanse populaties). De allozym-
compositie van B. vulgaris subsp. adanensis is meer variabel. Er is meer hetero
geniteit, niet alleen tussen populaties, maar ook binnen populaties. Deze 
heterogeniteit kwam tot uiting in een relatief lage genetische identiteit tussen 
de populaties (I = 0,76 tussen acht accessies, vergelijk met B. vulgaris subsp. 
maritima I = 0,91 tussen 34 accessies, en B. macrocarpa I = 0,91 tussen tien 
accessies). 

B. macrocarpa en B. vulgaris subsp. adanensis vertoonden ten opzichte van 
B. vulgaris subsp. maritima een sterk verhoogde homozygotie, en deze waarne
ming werd gerelateerd aan een reproductiesysteem van zelfbevruchting. Zelf-
bevruchting reduceert genenuitwisseling tussen populaties zodat eerder adapta
tie aan locale ecologische en klimaatsomstandigheden kan optreden. 

Het is opvallend dat populaties van beide taxa aangetroffen kunnen worden 
in verschillende habitats; B. vulgaris subsp. adanensis is als overblijvende plant 
te vinden op kiezelstranden, maar vestigt zich ook als éénjarig onkruid in akkers. 
B. macrocarpa is een soort van extreem zoute gronden (zuid Portugal) of ruderale 
binnenlandhabitats (zuid Spanje). Op grond van deze informatie mag geconclu
deerd worden dat het verzamelen van genotypische variatie in B. vulgaris subsp. 
adanensis en B. macrocarpa pas doeltreffend is wanneer zoveel mogelijk popula
ties van zo divers mogelijke habitats worden bezocht. Hierbij kan volstaan wor
den met het bemonsteren van een kleiner aantal individuen per populatie. 
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1 Classification and taxonomy 

1.1 Introduction 

The species of Beta section Beta have been variously treated and, to date, 
no entirely satisfactory classification has been proposed for the group. There 
are several reasons for the difficulties in the classification of the section: 

(i) Confusion was created because both wild and cultivated plant groups are 
present in the section. Wild and cultivated taxa were treated as different species 
or at infraspecific levels. Several separate systems for wild and cultivated materi
al evolved, with different levels of infraspecific categories, or with different inter
pretations of infraspecific categories by both plant breeders and taxonomists. 

(ii) As far as the wild taxa were concerned, classification of minor variants 
took place in the early taxonomie treatments, based on incomplete knowledge 
of the continuous variation pattern over a large distribution area (Ulbrich 1934, 
Aellen 1938). 

(iii) Recent taxonomie treatments present classifications that attempt to 
recognise most entities at the rank of subspecies or variety. These consider wild 
Beta vulgaris L. to be a very variable taxon, in which 'clinal variation' and the 
formation of 'biotypes' (Ford-Lloyd 1986) in parts of the distribution area is 
prevalent. In the past considerable doubt about the distinction of several of 
the taxa has been expressed (Ford-Lloyd 1986), while others, e.g. Buttler (1977b), 
have argued that relationships between the numerous taxa described are still 
far from clear, that there is a lack of information from parts of the distribution 
area, and that the naming of wild material is often impossible. 

In order to acquire more insight in the taxonomie structure of this complex 
group, and the structure of genetic diversity in the widespread B. vulgaris subsp. 
maritima (L.) Thell., it seems best to use an approach in which plants from wide 
geographical origin are grown under uniform conditions and evaluated simulta
neously (Chapter 2). This approach should also clarify the relations between 
the so called 'annuals' and 'perennials' (Buttler 1977b, cf. Chapter 4). 

The results obtained in Chapter 2, 3 and 4 are used in the present Chapter 
to delimit taxonomie groups. Before taxonomie groups in section Beta are de
scribed, an account is given of the historical subdivision of the genus and its 
sections, and the relations of the sections are discussed. An overview is given 
of classification in section Beta from Linnaeus onwards. The taxonomie treat
ment of the wild material by various authors is critically analysed. Emphasis 
is given to classification of wild forms, and the relation to cultivated Beta is 
also discussed. 

Typification of the Linnaean names B. vulgaris L. and B. maritima L. is 
attempted for the benefit of a stable nomenclature in the section. Conclusions 
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are drawn with respect to the taxonomy of section Beta. The treatment of the 
taxa recognised further comprises the synonymy, literature reference, descrip
tions, illustrations and reference to herbarium specimens examined. 

1.2 Classification in the genus Beta 

1.2.1 Taxonomie history and subdivision of the genus Beta 

In 1927 Transhel divided the genus in three 'gruppa'. Ulbrich (1934) elabor
ated on the work of Transhel and transformed these 'gruppa' to sections concor
dant with the rules of botanical nomenclature. Transhel had considered B. nana 
Boiss. & Heldr. to belong to his gruppa Vulgares, but Ulbrich decided to propose 
a fourth section Nanae, because he considered it to be an aberrant species. B. 
nana is known from a few localities in the Parnassos mountains in Greece, and 
it is both taxonomically and ecologically isolated. 

For unexplained reasons Ulbrich amended Transhel's gruppa Patellares and 
named it section Procumbentes. Historically the species concerned have always 
been referred to as the 'Patellares' species - particularly in plant breeding litera
ture - but the correct name is Procumbentes, as Ulbrich typified the section on 
B. procumbens Smith. Zosimovic (1940) transformed Transhel's gruppa Patel
lares to section Patellares, but this was superfluous, since Ulbrich had already 
proposed a legitimate name for the section. Williams, Scott & Ford-Lloyd ( 1977) 
raised the section to generic level, naming it Patellifolia, but up till now their 
view has not been widely accepted. 

As was noted by Buttler (1977b), the correct name for the type section of the 
genus, which includes the type species B. vulgaris, is section Beta. Ulbrich's sec
tion Vulgares should therefore be referred to as section Beta. 

1.2.2 Short description of the sections Corollinae, Nanae and Procumbentes 

Species relationship within Beta is expressed through subdivision of the genus 
into four sections (Table 1.1). Morphological coherent groups in the genus are 
fairly easy to recognise. Moreover, these groups of species are distributed in 
separate geographical regions, and show specific habitat preferences. 

Section Corollinae Ulbrich 
Species of section Corollinae are all perennial and develop a robust tap root. 

The inflorescence is a large, lax, long-branched terminal panicle of up to 1.5 m 
tall. The bracts are linear-lanceolate. The perianth is corolla-like, green or whi
tish in colour. Species are either monogerm or polygerm, with trigerm glomer-
ules occurring most frequently. Within section Corollinae from three to six spe
cies have been classified in the past. Initially, the species B. lomatogona Fisch. 
& Meyer, B. trigyna Wald. & Kit. en B. macrorhiza Steven were recognised on 
morphological grounds. Russian taxonomists, in particular Transhel (1927) and 
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Table 1.1 Species published in the genus Beta. 

1. section Beta 
gruppa Vulgares Transel 
Sectio Vulgares Ulbrich 

species 
Beta vulgaris L. (typus) 
Beta maritima L. 
Beta cicla L. 
Beta hortensis Miller 
Betapatula Aiton 
Beta sativa Bernh. 
Beta orientalis Roth 
Beta macrocarpa Gussone 
Beta bengalensis Roxburgh 
Beta stricta Koch 
Beta bourgaei Cosson 
Beta atriplicifolia Rouy 
Beta adanensis Pamukçuoglu 
apud Aellen 
Beta trojana Pamukçuoglu apud 
Aellen 
Beta palonga Basu & Mukkerjee 

Bull. Appl. Bot. PI. Breed. (Leningrad) 17-2:208 (1927) 
in: Engler & Prantl Natürl. Pflanzenfam. ed. 2 16c: 459 
(1934) 

Species plantarum, ed 1 p 222 (1753) 
Species plantarum ed 2 p 322 (1762) 
Syst. Nat. ed 12 p 195(1767) 
Gard, dieted 8 (1768) 
Hort. Kew.p 315 (1789) 
Syst. Verz. Erfurt p 162 (1800) 
Nov. pi. Ind. Or. p 181 (1821) 
Fl.Sicul.Prod.Ip302(1827) 
Fl. Ind. 2: p 59 (1832) 
Linneae Bd. p 18(1849) 
Not. PI. Crit.p 44-45 (1849) 
Rev.Sci. Nat. Ser. 3 p 246 (1883) 

Notes R.B.G. Edinb. 28: p 29 (1967) 

Notes R.B.G. Edinb. 28: p 29 (1967) 
Can.J. Bot. 53: p 1166 (1977) 

2. section Corollinae Ulbrich 

gruppa Corollinae Transel 

in: Engler & Prantl Natürl. Pflanzenfam. ed.2 16c: 
462(1934) 

Bull. Appl. Bot. PI. Breed. (Leningrad) 17-2:215 (1927) 

species 
Beta macrorhiza Steven (lectotype) 
Beta trigyna Wald, et Kit. 
Beta lomatogona Fischer & Meyer 

Betafoliosa ex siccati Haussknecht 
Beta corolliflora Zosimovic ex 
Buttler 

Mem. Soc. Nat. Moscou 3: 257 (1812) 
Desc. et Icônes PI. rar. Hung. I p 34 (1812) 
in: Hohenacker, Bull.Soc. Nat. Moscou 3, Enum. PI. 
Talysch.,p 360 (1838) 
Sched. P. It. Orient. 27 (1890) 

Mitt. Bot. Staatssamml. München 12:289 (1975) 

3. section Nanae Ulbrich in: Engler & Prantl Natürl. Pflanzenfam. ed. 2 16c: 
463(1934) 

species 
Beta nana Boissier & Heldreich 
(typus) Diag. PI. Orient, Ser. I p 82 (1846) 

4. section Procumbentes Ulbrich 

gruppa Patellares Transel 
section Palellares Zosimovic 
genus Patellifolia Williams, 
Scott & Ford-Lloyd 

in: Engler & Prantl Natürl. Pflanzenfam. ed.2 16c: 463 
(1934) 

Bull. Appl. Bot. PI. Breed. (Leningrad) 17-2: 215 (1927) 
Sveklovodstvo 1: 18 ( 1940) 

Taxon26:284(1977) 

species 
Beta procumbens Smith (typus) 
Beta webbiana Moquin 
Beta patellaris Moquin 

in: Horn. Hort. Hafn. Suppl., p 57 (1849) 
Chen. Enum. p 16(1840) 
in: DC Prod. XIII, p 57 (1849) 
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Zosimovic (1939) have dealt with section Corollinae extensively. When more 
plant material from the Sovjet Union became available, and cytological research 
demonstrated the existence of di-, tetra-, and hexaploid cytotypes, the section 
was extended with B.foliosa Haussknecht and B. corolliflora Zosimovic. In the 
most recent treatment of the group, Buttler (1977a) accepted three species as 
the core for a revision of the section. B. lomatogona, B. macrorhiza and B. corol
liflora were taken as the 'basic species' (basis-Arten) since they were morphologi
cally and ecologically well defined and sexually reproducing. The taxonomie 
position of the others, apomicts and 'hybrid species', is still unsolved. 

The distribution of the section is continental, from central Europe and the 
Balkan to Anatolia, the Caucasus, southern Russia, and Iran. The species occur 
mainly as weeds in arable land, B. lomatogona growing particularly along the 
edges of wheat and barley fields. B. trigyna and B. corolliflora are found more 
often within arable fields rather than along their margins. B. macrorhiza is more 
typical a species of roadsides and ruderal habitats (Buttler 1977a). 

Section Nanae Ulbrich 
B. nana Boiss.& Heldr., constituting a monotypic section (Table 1.1), is a 

perennial species occurring on mountain slopes in Greece. The plants form a 
small rosette, not more than 10 cm in diameter. The inflorescence is prostrate, 
and comparatively small, up to 15 cm. Flowers are solitary (monogerm), the 
perianth is green and short. Recently allozyme patterns of B. nana have been 
analysed (Nagamine & Ford-Lloyd 1989). The presence of many unique allo-
zymes confirms the isolated position of this species. 

Section Procumbentes Ulbrich 
Three species belong to section Procumbentes. The plants are perennial. They 

are distinct from section Beta by the monogerm nature, the fact that perianth 
segments are very short and the globular fruit shape. B. patellaris Moq. is a 
tetraploid cytotype and it is distinct in its leaf shape. B. procumbens Smith and 
B. webbiana Moq. are very similar, and Curtis (1968) has cast doubt on their 
status as separate species. Their complete interfertility and intergradation of 
morphological characters suggests them to be extreme variants within a single 
species. Wagner et al. (1989) have given support to this hypothesis with evidence 
from isozyme analysis. The distribution of the species is limited to the Canary 
Islands. In addition, B. patellaris is found in southern Spain and Morocco. The 
species occur over a wide range of inland and coastal habitats. In southern Spain 
B. patellaris is found in the frontline of the vegetation at the seashore (Frese 
et al. 1990) and the globular fruits can be found in vast amounts on the beaches 
blown by the wind. On the Canary Islands the species is also found at low alti
tudes of 200 m in inland mountain ranges, as well as in the coastal spray zones 
(Ford-Lloyd & Williams 1975). 
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1.2.3 Relations of section Beta with the other sections 

Analysis of the relationships of the Beta sections has been approached by 
means of comparative morphology, artificial hybridization, isozyme analysis, 
cytogenetics and molecular DNA genome analysis. On morphological grounds 
section Procumbentes and section Nanae were thought to be more diverged from 
section Beta than is section Corollinae. Krassochkin (1959) considered B. mari
tima, B. procumbens and B. macrorhiza as species connecting the sections of 
Beta. However, no arguments are presented for this opinion. 

A theory on the phylogenetic history of the genus Beta has been put forward 
by Burenin & Gavrilynk (1982). These authors postulated a hypothetical ances
tral beet Protobeta and emphasised the peculiarities of B. patula as those of 
a species bridging section Beta and section Procumbentes. B. patula is assumed 
to be a relict of the ancestral Protobeta. Species of the section Procumbentes 
still possess many of the 'primitive traits' of Protobeta, while B. patula is seen 
as the most primitive representative of section Beta with similar Macaronesian 
distribution, and thus connecting the two sections. The status and distribution 
of the apomorphic and plesiomorphic characters in the genus Beta is not made 
explicit in the paper of Burenin and Gavrilynk (1982), so it is difficult to com
ment on their theory. The results of the present investigations (Chapter 2 and 
3) point to close affinities of Beta patula with other members of section Beta. 
Beta patula is not believed to be a primitive taxon intermediate between section 
Beta and section Procumbentes. 

There is a long history of interspecific hybridizations of wild species of Beta 
carried out by plant breeders (Coons 1975, De Bock 1986, review in Van Geyt 
et al. 1990"). Hybridisation of cultivated beets with species of section Beta do 
not run up against genetical incongruency, and hybrids are generally fertile 
(Coons 1975, McFarlane 1975, Dale & Ford-Lloyd 1983). Abe et al. (1987a) 
reported hybrid pollen sterility and seed abortion in crosses between B. macro-
carpa and B. vulgaris, B. maritima or B. atriplicifolia. Hybridisations between 
B. vulgaris and species of section Corollinae are very difficult, mainly due to 
the disparity of chromosome numbers between the parents. Chromosome 
numbers in Corollinae species are 2n = 18, 2n = 36 and 2n = 54. Successful 
crosses were reported, but the hybrids were generally sterile or showed apomictic 
reproduction. Jassem & Jassem (1971) reported absence of pairing of chromo
somes between B. vulgaris and B. lomatogona, but Cleij et al. (1976) reported 
bivalent formation. Van Geyt et al. (1990a) concluded that there were no indica
tions for introgression through natural recombination of B. vulgaris with Corol
linae species. 

It is virtually impossible to hybridise the three species of section Procumbentes 
with B. vulgaris. Lethality, high hybrid sterility, irregular meiosis and inadequa
cy of chromosome pairing were reported by several authors (reviewed by Van 
Geyt et al. 1990a). Crosses of B. vulgaris with B. nana have not been reported 
so far. 
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Comparison of allozyme expression in species of section Nanae (Nagamine 
& Ford-Lloyd 1989) and section Procumbentes (Oleo et al. 1986, Van Geyt et 
al. 1988, Wagner et al. 1989) with allozyme expression in section Beta revealed 
a high degree of differentiation (viz. unique allozymes) at several loci. 

Fritzsche et al. (1987) performed restriction endonuclease analysis and molec
ular cloning of plastid DNAs involving species of three sections. Based on poly
morphism in two endonucleases a genetic tree was constructed which revealed 
a higher degree of homology of Corollinae species to section Beta species than 
of Procumbentes species to section Beta. Within section Beta restriction patterns 
were identical for B. vulgaris, B. macrocarpa and B. orientalis. Interrelationships 
of the sections have also been investigated from the point of chloroplast DNA 
variation. Kishima et al. (1987) detected seven distinct ctDNA types. Procum
bentes species differed in 8 out of the 11 distinct Smal bands. Jung & Pillen 
(1991) investigated RFLP patterns in members of all four sections. Once more 
it was concluded that Procumbentes species and Beta nana are more distantly 
related to B. vulgaris than are species of section Corollinae. 

1.2.4 Taxonomie history of section Beta wild forms 

An account of the variation of B. vulgaris affiliated wild forms and their distri
bution was not available until the beginning of the 20th century. Classification 
of wild taxa in section Beta was attempted by Transhel (1927) and Ulbrich 
(1934). The separation of wild and cultivated beet in two or more species was 
abandoned. Ulbrich (1934) described a wild subspecies perennis with six varieties 
in B. vulgaris and recognised one more wild species B. macrocarpa Guss. (Table 
1.2). The two species B. patula Ait. and B. atriplicifolia Rouy recognised by 
Ulbrich were originally put by him in section Corollinae, but this was later cor
rected by Coons (1954). In 'Die Orientalische Äeta-Arten' Aellen (1938) added 
more infraspecific taxa to the section. Special emphasis was put on the taxa 
from the eastern Mediterranean region, the Middle East and the Indian subcont
inent. Aellen (1938) considered B. vulgaris subsp. perennis var. glabra (Del.) Ael
len as synonymous with B. vulgaris var. perennis L., the wild beet of Linnaeus. 
Helm (1957a) renamed the taxon as B. vulgaris subsp. maritima var. maritima. 

Aellen suggested B. vulgaris subsp. macrocarpa (Guss.) Thell. as a possible 
ancestor of cultivated beet forms, more particularly the primitive leaf beets, re
ferring to the similarity in perianth structure between the two, and the differences 
in perianth structure between subsp. maritima and subsp. vulgaris. Aellen's com
ment on B. vulgaris subsp. macrocarpa is disputable. The results shown in 
Chapter 2 and 3 show that this taxon should be considered as a separate species 
Beta macrocarpa and that it is very unlikely that it has had anything to do with 
the domestication of Beta vulgaris. 

In his treatment of Beta in the Flora of Turkey (Aellen 1967), Aellen added 
two more species (B. adanensis Pamuk. and B. trojana Pamuk. respectively) and 
one more subspecies, B. vulgaris subsp. grisea Aellen, to the section (Table 1.2). 
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Table 1.2 Treatment of wild taxa in section Beta. 

authority date 

1753 
1762 
1767 

number 
of 
wild 
taxa 

1 
1 
1 

species 

vulgaris 
maritima 
maritima 

subspecies varieties formae 

Linnaeus 
Linnaeus 
Linnaeus 

perennis 

Ulbrich 1934 7 vulgaris perennis 

Aellen 1938 

Helm 1957 
(= Aellen 
inHegi 1960) 

Aellen in 5 
Davis 1967 

Coons 1954 4 

Krassochkin 1959 7 

macrocarpa* 

vulgaris perennis 

orientalis 
lomatogonoides 
macrocarpa 

vulgaris maritima 

orientalis 
lomatogonoides 
macrocarpa 

maritima maritima 
pilosa 
grisea 

adanensis 
trojana 

maritima 
macrocarpa 
patula 
atriplicifolia 

maritima mediterraneum 

danica 
patula 
orientalis 

maritima 
erecta 
debauxii 
pilosa 
brevibracteata 
trigynoides 

perenms 

foliosa 
pilosa 

maritima 

foliosa 
pilosa 

prostrata 
erecta 
macrocarpa 
atriplicifolia 

stricta 
euperennis 
annua 

stricta 
euperennis 
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Table 1.2 continued. 

authority date number species 
of 
wild 
taxa 

subspecies varieties formae 

Ford-Lloyd 
& Williams 1975 11 vulgaris maritima maritima 

erecta 
prostrata 
atriplicifolia 
macrocarpa 
trojana 

Ford-Lloyd 1986 2 vulgaris 

orientalis 
adanensis 
provulgaris 
lomatogonoides 
patula 

maritima 
macrocarpa 

* Note: Ulbrich placed Beta patula and Beta atriplicifolia in section Corollinae. 

While discussing the wild taxa of genus Beta, Coons (1954) classified members 
of section Beta as separate species (Table 1.2). Coons collected plants in Europe 
and cultivated this material in a greenhouse in the US. He noted that all species 
would hybridise readily with B. maritima. Nevertheless he opposed the sugges
tion that the wild beet was simply an infraspecific form of B. vulgaris. Pointing 
to the distinct growth habit, the thick leaves and sprangled roots, Coons con
cluded that 'no useful purpose seems to be served by classifying B. maritima 
as variety or subspecies of B. vulgaris unless all other members of this section 
are similarly classed as subspecies'. Apparently, for Coons criteria of species 
delimitation were based on minor distinctions. However, in a later publication 
Coons (1975) considered B. adanensis and B. trojana as variants of B. maritima. 

Based on the works of Transhel (1927) and Zosimovic (1939), Krassochkin 
(1959) revised the genus and he established new taxa. The author acknowledged 
the divergence between the domesticated and wild beets, and treated them as 
separate species. Evaluation of Beta accessions collected in the time of Vavilov 
made the researchers aware of the geographical variation present. Geographical 
patterns were seen both in the wild material as well as in the cultivated plants 
of various origins. Krassochkin identified a European and an Asiatic beetroot 
gene pool and consequently proposed B. vulgaris subsp. europea Krassochk. 
and B. vulgaris subsp. asiatica Krassochk. Similarly, taxa were established in 
the leaf beet species B. cicla L. for Cretan, Tunisian, west European, and Anato
lian-Caucasian origins. Geographical distinction in B. maritima resulted in the 
proposal of subspecies mediterraneum Krassochk. and subspecies danica Kras
sochk. for southern and northern origins of the species respectively (Table 1.2). 
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For their revision of section Beta, Ford-Lloyd & Williams (1975) included 
numerical techniques to investigate taxonomical meaningful groups. Grown 
under uniform (greenhouse) conditions, both wild, primitive cultivated and 
modern cultivated representatives of B. vulgaris sensu lato were analysed mor-
phometrically. The authors concluded that the variation among the groups was 
continuous and high variation within accessions was present. The largest range 
of variation was noticed in the wild and foliage beets. It was assumed that a 
large amount of gene exchange had occurred in the plants raised under more 
primitive farming conditions leaving the genetic relationships of different types 
of beet like beetroot, primitive leaf beets and wild beet plants quite obscure. 
Field observations on the heterogeneous complex of cultivated beet found in 
Turkey, yielded a form believed by the authors to be the remains of an ancestral 
subspecies. Regarded as somewhat intermediate between truly wild B. vulgaris 
subsp. maritima, and the non-swollen-root types of cultivated beet B. vulgaris 
subsp. cicla (L.) Koch, it was established as a new subspecies B. vulgaris subsp. 
provulgaris Ford-Lloyd & Williams. It is a weed (or sometimes primitively culti
vated) in certain parts of Turkey. It was described on rather poorly discriminat
ing characters such as: bracts 15-25 mm long not showing much variation, and 
roots always swollen and fleshy, fibrous but never woody. The newly proposed 
subspecies fits a theory regarding the evolution of B. vulgaris sensu lato. Accord
ing to the authors domestication started with simple selection from maritime 
beet or truly wild inland beet by man. A partly cultivated, partly weedy beet 
resulted, represented by B. vulgaris subsp. provulgaris. 

With respect to other taxa that have been described in section Beta Ford-
Lloyd & Williams (1975) reached no definite conclusions, but they inferred from 
(i) the lack of agreement in the classification in the past of B. macrocarpa, B. 
patula and B. atriplicifolia, (ii) the apparent similarities between herbarium spe
cimens of these taxa, as well as (iii) the reported crossability with other members 
of section Beta, that these taxa are the result of adaptive micro-evolution. A 
process of ecotypic differentiation and a certain degree of inbreeding within pop
ulations had caused morphological diversification. The authors pointed specifi
cally to B. adanensis, and to a lesser extent to B. trojana as the products of such 
an evolutionary trend. 

These 'micro-evolutionary' trends neccessitated relegation of B. maritima, B. 
adanensis and B. patula to the rank of subspecies within B. vulgaris, and the 
classification of a number of other subspecies: B. vulgaris subsp. orientalis (Roth) 
Aellen, B. vulgaris subsp. lomatogonoides Aellen (Table 1.2). Within B. vulgaris 
subsp. maritima the existence of a number of varieties was acknowledged: var. 
maritima, var. trojana (Pamuk.) Ford-Lloyd & Williams, var. macrocarpa 
(Guss.)Moq., var. prostrata Krassochk., var. erecta Krassochk., and var. atripli
cifolia (Rouy) Krassochk. (Table 1.2). Many of these taxa were commented upon 
without detailed reference to the original plant material, but exclusively based 
on interpretation of work of earlier authors. 

Classification of a multitude of separate subspecies and varieties in B. vulgaris 
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