Origen y evolucion de la papa cultivada. Una revision

Origins and evolution of cultivated potato. A review
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Las primeras papas cultivadas probablemente fueron seleccio-
nadas entre 6.000 y 10.000 afios atrds, al norte del lago Titica-
ca, en los Andes del sur de Peru. Alli, a partir de las especies
silvestres Solanum bukasovii, S. canasense 'y S. multissectum,
pertenecientes al complejo S. brevicaule, se cree que se origind
S. stenotomum, que es considerada la primera papa domesti-
cada. Esta, a su vez, habria dado origen a S. andigena a través
de repetidos procesos de poliploidizacion sexual en diferentes
zonas de cultivo, con la consiguiente hibridacién interespecifica
e intervarietal que permitié ampliar la diversidad y adaptabi-
lidad genética de la papa de los Andes. Los cultivares chilenos
se derivaron posteriormente por hibridacion de poblaciones
andinas cultivadas con la especie silvestre S. tarijense. En el
siglo XVIla papa migr6 a Europay se dispersé por todo el orbe.
Actualmente las papas cultivadas que se siembran en el mundo
son conocidas colectivamente bajo el nombre de S. tuberosum.

Palabras clave: domesticacién de plantas, fitomejoramiento,
Solanaceae, Solanum sp.

Potato was domesticated some 6,000 to 10,000 years ago in
the southern Andes of Peru, north from Lake Titicaca. The
process is believed to have started from a set of wild species
of the Solanum brevicaule complex (S. bukasovii, S. canasense
and S. multissectum) that would have given origin to S. stenoto-
mum, which is probably the first domesticated potato, and the
immediate ancestor of S. andigena through repeated sexual
polyploidization processes in different cultivation zones. The
consequent interspecific and inter-varietal hybridization of
this species broadened the genetic diversity and adaptability
of Andean potatoes, whose subsequent breeding with the wild
species S. tarijense gave rise to the Chilean cultivars. In the
sixteenth century, potato migrated to Europe and then spread
worldwide. Presently, cultivated potatoes are collectively de-
signated under the name S. tuberosum.

Key words: plant domestication, plant breeding, Solanaceae,
Solanum sp.

Introduccion

El origen, la evolucidn y la clasificacién de la papa cultivada
han sido objeto de gran interés y amplia discusiéon durante
los ultimos afios, porque en un tiempo relativamente corto
este cultivo se convirtié en uno de los alimentos mas impor-
tantes del mundo (Spooner y Hetterscheid, 2005a; Morales,
2007; FAO, 2009). Aun persisten muchas preguntas sin
resolver en relacién con cuando, dénde, cémo, por qué y
cuantas veces ocurri6 su domesticacion; cuales fueron sus
progenitores silvestres, como y cuando se diferenciaron
de ellos, y cudles fueron los procesos selectivos asociados
al desarrollo de los cultivares modernos (Spooner et al.,
2005). La taxonomia de la papa y de sus parientes silvestres
ha sido ampliamente estudiada durante los ultimos anos
(Van den Berg y Jacobs, 2007). Sin embargo, todavia exis-
te controversia acerca de la conveniencia de clasificar los
diferentes grupos cultivados dentro de una sola especie (S.
tuberosum), o dentro de varias. En este contexto, el objetivo
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del presente trabajo consiste en revisar las diferentes teorias
relacionadas con la evolucion de la papa cultivada.

Diversidad de la papa cultivada

La papa silvestre, asi como la cultivada (Solanum L. sect.
Petota), crece desde el suroccidente de Estados Unidos
hasta el sur de Chile (Rodriguez et al., 2009). Posee un rico
pool de genes, constituido por 190 especies silvestres que
forman tubérculos (Spooner y Salas, 2006), de las cuales
el 70% son diploides (2n = 2x = 24), y el resto poliploides,
principalmente divididas entre tetraploides (2n = 4x = 48)
y hexaploides (2n = 6x = 72) (Spooner et al., 2005, 2008;
Hijmans et al., 2007), con una presencia escasa de triploi-
des y pentaploides (Hijmans et al., 2007). A diferencia de
otros cultivos, la papa presenta un pool genético secundario
extremadamente grande, compuesto por especies silvestres
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cercanas que forman pequefios tubérculos comestibles
(Van den Berg y Jacobs, 2007). Actualmente, las distintas
variedades cultivadas se encuentran agrupadas dentro de
la especie Solanum tuberosum L. (Sponner et al., 2007;
Andre et al., 2007).

La mayoria de las especies silvestres presenta estolones lar-
gos, al final de los cuales se produce un tubérculo (Hijmans
et al., 2002), aunque algunas especies de la serie Piruana los
tienen a lo largo del estoldn (Salas et al., 2001). El tamaiio
de los tubérculos varia desde unos pocos mm (S. clarum, S.
morelliforme) hasta tamafios similares a los de las especies
cultivadas (S. burtonii, S. candolleanum). Su forma varia
también, desde tubérculos globosos hasta tubulares, ya sean
rectos o curvos, y con muchas morfologias intermedias
(Hijmans et al., 2002).

Una de las tendencias morfoldgicas de la domesticacion
de la papa fue la reduccion en la longitud de los estolones,
lo que favorecié la concentracién de los tubérculos al pie
del tallo (Hijmans et al., 2002; Spooner et al., 2005). En
la domesticacion pudo estar implicada la seleccion de
tubérculos menos toxicos y con menores niveles de gli-
coalcaloides. Los agricultores andinos mantuvieron una
variedad mds amplia de formas de tubérculos, colores de
piel y carne comparado con los observados en las especies
silvestres (Simmonds, 1995). Posteriormente seleccionaron
poblaciones de madurez temprana (precocidad), periodo
de dormancia adecuado y resistencia a diferentes tipos de
estrés bidtico y abiotico, en una amplia gama de ambientes
(Bradshaw, 2007), buscando siempre tubérculos de mejor
sabor y mayor tamarfo.

Origen de la papa diploide cultivada

Las primeras papas cultivadas fueron seleccionadas entre
6.000 y 10.000 afios atrds en las montafas de los Andes,
donde sucesivas generaciones de agricultores produjeron
una gran cantidad de variantes cultivadas (Spooner y
Hetterscheid, 2005a). Este proceso, cuando no se dio es-
pontineamente en la naturaleza, habria sido llevado a cabo
deliberada o inconscientemente por el hombre.

Todas las hipdtesis previas al estudio detallado de la gené-
tica de la papa proponian que las variantes cultivadas se
habian desarrollado en distintos lugares (origenes multiples
e independientes) a partir de diferentes especies silvestres
(Hawkes, 1990; Ochoa, 1990; Huaman y Spooner, 2002).
Sin embargo, al analizar la genética tanto de las especies
silvestres como de los cultivares nativos, se demuestra
que la papa cultivada tuvo un origen tnico en una vasta
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region al norte del lago Titicaca, a partir de miembros del
complejo norte de S. brevicaule (Spooner et al., 2005; Van
den Berg y Jacobs, 2007).

Histéricamente se ha discutido de forma amplia acerca
de la especie o especies que dio (dieron) origen a la papa
cultivada. Teniendo en cuenta sus rasgos morfoldgicos y
fitogeograficos, planted que la primera papa cultivada fue S.
stenotomum, teniendo a S. leptophyes y S. canasense como
posibles ancestros. S. stenotomum agrupa un conjunto de
plantas diploides que florecen y tuberizan bajo condiciones
de dias cortos, y que no presentan brotacion del tubérculo al
momento de la cosecha (Huamdn y Spooner, 2002; Ghislan
et al., 2006).

Posteriormente, Hawkes (1990) favoreci6 a S. leptophyes
como unico ancestro, por estar distribuida a la misma al-
titud y en la misma region ecogeografica que S. stenotomun
(cercaal lago Titicaca). Esta tltima se cultivd intensivamen-
te en esa region, y estuvo ligada al desarrollo de la cultura
Tiwanaku, la cual posteriormente se diseminé en distintas
direcciones, incluyendo Argentina y Chile (Morales, 2007).

Autores como Ugent (1970) y Huaman y Spooner (2002)
proponen que S. stenotomum proviene de las especies S.
brevicaule, S. bukasovii, S. canasense, S. coelestipetalum, S.
gourlayi, S. leptophyes, S. multidissectum, S. multiinterrup-
tumy S. spegazzinii, pertenecientes al complejo S. brevicau-
le. Por su parte, Bukasov (1971) propuso a S. canasense, S.
leptophyes, S. brevicaule, S. bukasovii, S. candolleanum y
S. sparsipilum como ancestros de S. stenotomum, mientras
Ochoa (1990) plantea que los ancestros serian S. brevicaule,
S. bukasoviiy S. canasense.

Sin embargo, en su mayoria, estas especies silvestres se
relacionan entre si, y ain existe controversia sobre su cla-
sificacién taxonomica (Hawkes 1990; Ochoa, 1990; Van
den Berg et al., 1998; Sukhotu et al., 2006). La diferencia
entre estas hipdtesis resulta de la controversia acerca de la
taxonomia de un grupo de especies silvestres ancestrales,
yaqueS. bukasovii, S. canasense'y S. multidissectum fueron
consideradas por Ochoa (1999) como una sola especie.

La hipodtesis de Hawkes (1990) ha sido controvertida
con base en el analisis de sitios de restriccion de DNA
nuclear y cloroplastico (Sukhotu et al., 2005; Sukhotu y
Hosaka, 2006). Estos autores plantean que S. stenotomum
se originé a partir de las especies silvestres S. bukasovii,
S. canasense 'y S. multidissectum, las cuales tienen en co-
mun el haplotipo s-ctDNA. En este punto coinciden con
Hawkes al considerar a S. stenotomum como la primera
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papa domesticada en Pert, la cual posteriormente se
habria dispersado hacia Bolivia.

Para determinar la variabilidad de las poblaciones primiti-
vas diploides cultivadas de S. stenotomumy de sus ancestros
silvestres, Sukhotu et al. (2006) utilizaron marcadores
de alta resoluciéon para DNA cloroplastico (ctDNA). Esta
técnica les permitié encontrar cinco haplotipos basicos (w,
t, ¢, s y a), todos los cuales, excepto t, se encuentran en S.
stenotomum (Hosaka et al., 1988; Hosaka, 1995). Este ha-
plotipo, predominante en S. tuberosum subsp. tuberosum,
fue probablemente incorporado por S. tuberosum subsp.
andigena durante su migracion a las costas meridionales
de Chile, a partir de poblaciones de S. tarijense (Hosaka,
2003; Hosaka, 2004; Sukhotu et al., 2006).

El uso de marcadores de alta resoluciéon no apoya necesa-
riamente la hipdtesis de una domesticaciéon sucesiva. La
poca variacion del ctDNA dentro de S. stenotomum pudo
ser el resultado de la domesticacion de una especie silvestre
ancestral altamente variable. Los haplotipos a y c-ctDNA,
frecuentes en S. stenotomum, también se encuentran en S.
bukasovii (centro de Pert) y en S. canasense, S. candollea-
num, S. multidissectum (sur de Pert).

Sin embargo, no resulta claro sila diversidad de ctDNA ob-
servable en S. stenotomum es resultado de la domesticacion
de diferentes especies ancestrales (hipotesis de la domesti-
cacion sucesiva), o si una vez domesticada, S. stenotomum
presentd hibridacion natural con otras especies silvestres
(hipdtesis de la introgresion), siendo S. ajanhuiri, especie
diploide cultivada de origen hibrido entre S. stenotomum
y S. megistacrolobum, un ejemplo tipico (Huaman et al.,
1982).

La hipdtesis de la domesticacion sucesiva parece estar en
concordancia con la hipdtesis de una tinica domesticacion,
en el sentido que esta habria ocurrido en multiples tiempos
a partir de un grupo de especies silvestres en Peru.

S. stenotomum subsp. goniocalyx se originé a partir de
S. stenotomum, presentando una alta diversidad desde el
norte de Pert hasta el centro de Bolivia. S. phureja Juz. y
Bukasov subsp. phureja fueron seleccionadas a partir de
S. Stenotomum por ausencia de periodo de dormancia en
el tubérculo al momento de la cosecha, rapido desarrollo
de los tubérculos y mejor crecimiento del cultivo. Esto
permitio llegar a tener hasta tres cultivos por afio en las
zonas bajas y calidas de los valles orientales de los Andes
(Hawkes, 1990; Sukhotu y Hosaka, 2006; Ghislain et al.,
2006; Bradshaw, 2007).
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Actualmente, S. phureja se distribuye ampliamente en una
larga y estrecha franja de los Andes, desde Venezuela hasta
el centro de Bolivia, mientras que S. stenotomum esta res-
tringida s6lo a Pert y Bolivia (Sukhotu y Hosaka, 2006). S.
phureja se caracteriza por presentar tubérculos pequenos,
adaptacidn a dias cortos, ausencia de dormancia (Bradshaw,
2007) y ploidia predominantemente diploide (Ghislain et
al.,2006). S. phureja presenta un periodo de dormancia mas
corto que S. fuberosum y contribuye con genes dominantes
para la ausencia de dormancia en el tubérculo (Freyre et
al., 1994). La ausencia de dormancia en S. phureja es un
caracter dominante y bien marcado en la generacion Fi,
en contraste con S. andigena, que si presenta dormancia.
Por estarazon, la influencia de S. phureja en el origen de S.
andigena se considera poco probable (Sukhotu y Hosaka,
2006). A pesar de los enormes progresos logrados en la
ultima década, el conocimiento primario de los procesos
que controlan la dormancia del tubérculo de la papa sigue
siendo un enigma (Suttle, 2007).

S. phureja se considera un grupo importante para el me-
joramiento y desarrollo de nuevas variedades de papa,
debido a sus excelentes caracteristicas culinarias (Ghislain
et al., 2006).

Huamén y Spooner (2002) incluyeron a la subsp. goniocalyx
dentro del grupo Stenotomum, mientras que el grupo
Phureja, fue clasificada en un grupo diferente debido a su
ausencia de dormancia. Finalmente, Sponner et al. (2007),
agruparon a todas las papas andinas, independientemente
de su ploidia, como S. tuberosum grupo Andigena.

Origen de la papa tetraploide cultivada

Las papas del grupo Andigena (andigenum) (S. tuberosum
L. subsp. andigena Hawkes) (Hawkes, 1990) o grupo An-
digena (Huaman y Spooner, 2002; Spooner et al., 2007),
constituyen un grupo importante de cultivares nativos
seleccionados por agricultores andinos, que se cultivaalo
largo de los Andes en alturas que varian entre 2.000y 4.000
msnm, y forman tubérculos bajo condiciones de dia corto
(Hawkes, 1990; Sukhotu y Hosaka, 2006).

S. andigena proviene de S. stenotomum a través de repetidos
procesos de poliploidizacion sexual ocurridos en diversos
lugares, con la consiguiente hibridacion interespecifica e in-
tervarietal a través de cruces (4x x 4x) y/o (2x x 4x 6 4x x 2x)
(Sukhotu y Hosaka, 2006). La tetraploidizacion sexual en
papa ha sido sugerida por la capacidad que tiene la papa
diploide y las especies con ella relacionadas, de producir
granos de polen 2n (Iwanaga y Peloquin, 1982; Wantabe
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y Peloquin, 1989; Werner y Peloquin, 1991), siendo ésta
considerada como la forma mas probable de poliploidiza-
ci6on de la papa (Den Nijs y Peloquin, 1977; Mendiburu y
Peloquin, 1977). Ghislain et al. (2006), afirman que la papa
que crece en los Andes contiene mezclas de especies silves-
tres y cultivadas con diferentes niveles de ploidia. Esto es
explicable si se tiene en cuenta que los genotipos diploides
con gametos no reducidos son frecuentes tanto en especies
silvestres como cultivadas, lo cual facilita la transferencia
de genes entre diferentes niveles de ploidia.

La naturaleza altamente heterocigética de S. andigena apo-
yalanocion de que esta surgio por tetraploidizacion sexual
entre diferentes genotipos de S. stenotomum, dado que la
misma serie de variacion de ctDNA ha sido reportada tanto
para S. andigena como para cultivares diploides (Sukhotu
y Hosaka, 2006).

La domesticaciéon humana modificé y atenud los tetraploi-
desiniciales de S. stenotomum, presentes actualmente en el
grupo Andigena, lo que permitié ampliar su diversidad y
adaptabilidad genética (Hosaka, 1995; Sukhotu et al., 2005;
Sukhotu et al., 2006; Sukhotu y Hosaka, 2006).

Sukhotu y Hosaka (2006) sostienen que S. andigena pro-
viene de S. stenotomum, primariamente como resultado
de un proceso independiente de diferenciacion geografica
en Pert. Sin embargo, se sugiere que la diferenciacion ge-
nética de S. andigena no ocurrié independientemente de
S. stenotomum, sino que esta ultima se habria dispersado
y diferenciado genéticamente por repetidos procesos de
tetraploidizacion sexual en diversos lugares, para luego ser
objeto de una seleccion masiva de formas tetraploides que
habrian dado origen ala primera poblacion de S. andigena
(Sukhotu y Hosaka, 2006). Esto coincide con la nocién
de que las poblaciones iniciales de andigena presentan
multiples origenes, pero provienen exclusivamente de S.
stenotomum. Las papas tipo andigena se convirtieron en
la forma mas ampliamente cultivada en América del Sur,
presumiblemente porque los agricultores las encontraron
superiores en rendimiento y otras caracteristicas, en com-
paracion con las papas diploides (Bradshaw, 2007).

El grupo Andigena, por su naturaleza auto y alotetraploide,
presenta herencia tetrasémica (Howard, 1970; Matsubavas-
hi, 1991) y se considera la fuente genética primaria mas
importante para el mejoramiento de la papa en el mundo.
Confiere resistencia a P. infestans, virus PVX, PVY, nema-
todos, y polillas de la papa, y se considera una buena base
para ampliar la diversidad genética e inducir heterosis
positiva (Sukhotu et al., 2005; Sukhotu y Hosaka, 2006).
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Sukhotu et al. (2005), a través de la técnica de sitios de
restriccion en DNA nuclear y cloroplastico, evaluaron la
diversidad genética del grupo Andigenay de algunas acce-
siones de papas nativas chilenas (S. tuberosum subsp. tube-
rosum). Es estudio les permiti6 concluir que la diversidad
genética del grupo se gener6 a partir de una especie diploide
cultivada, posteriormente modificada por poliploidizacién
sexual e hibridacion intervarietal y/o introgresiva, que se
dispersé extensamente y que se conoce como S. andigena.
Esta se caracteriza por ser una especie tetraploide altamente
polimorfica (Ugent, 1970; Sukhotu et al., 2005), que puede
ser separada de S. stenotomum, solamente por el numero de
cromosomas, pues muchos de sus caracteres morfologicos
se traslapan entre si (Huaman y Spooner, 2002).

Sukhotu et al. (2005) plantean que la carencia de correlacion
entre las distancias geograficas y la diferenciacion gené-
tica sugiere fuertemente que estas accesiones pertenecen
al mismo pool genético de S. andigena, presentando una
ascendencia comun que se ha mantenido por intercambio
frecuente de genes mediante hibridacion. De la hibridacion
entre S. andigena y S. stenotomum pudo resultar S. chau-
cha, una progenie triploide que crece frecuentemente en
fincas de productores nativos (Sukhotu et al., 2005). Esto
refuerza la hipotesis de que S. andigena fue genéticamente
modificada a partir de formas tetraploides inicialmente
derivadas de S. stenotomum.

Ladistribucion de S. andigena, que es mas amplia que la de
S. stenotomum, particularmente hacia el norte, parece estar
asociada a la presencia de una especie silvestre en el centro
de Perti, que se extendid a través del drea de distribucion
de S. stenotomum. El haplotipo s-ctDNA de andigena ha
sido encontrado desde Perd hasta Bolivia y el norte de
Argentina, traslapandose con el area de distribucion de
S. stenotomum. Esto indica que los genotipos formados
localmente fueron diseminados desde S. stenotomum ha-
cia S. andigena (Sukhotu et al., 2005), como resultado de
procesos de hibridacion inter e intraespecifica en campos
de cultivo en que los hibridos naturales se incorporan al
pool genético de la papa cultivada.

Origen de las papas cultivadas
tetraploides tipo Chilotanum

Las otras papas tetraploides, S. tuberosum subsp. tuberosum
(Hawkes, 1990) o S. tuberosum grupo Chilotanum (Hua-
man y Spooner, 2002; Spooner et al., 2007), crecen en las
regiones costeras en Chile y se distribuyen actualmente por
todo el mundo. El origen de las papas modernas cultivadas
ha sido muy controvertido. Juzepczuk y Bukasov (1929)
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consideran que provienen de cultivares nativos (S. leptostig-
may S. molinae) que habrian dado origen a S. chilotanum,
y esta, en cruce con S. andigenum, a S. tuberosum subsp.
europaeum. Por su parte, Salaman y Hawkes (1949), Sala-
man (1949), Hawkes y Francisco-Ortega (1992), plantean
que el origen se dio a partir de cultivares andinos nativos
tetraploides pertenecientes a S. andigena.

Al analizar el material chileno, Bukasov (1978) concluyé
que su habito de crecimiento y comportamiento fotoperio-
dico son semejantes a los de las variedades europeas. Esta
caracteristica, al tornar innecesaria la seleccion para dias
largos, habria facilitado su rapida adaptacion y amplia dis-
persion. Con base en ello, este autor ha postulado la teoria
de que la papa europea proviene de la chilota, que estaba
preadaptada a los dias largos de Europa, y superaba a los
clones andinos adaptados a dias cortos (Contreras 2005,
Spooner y Hetterscheid, 2005a).

Hawkes (1990) y Hosaka (2003), afirman que los culti-
vares chilenos nativos se derivaron secundariamente
de los cultivares andinos, probablemente después de la
hibridacion de estos con especies bolivianas o argentinas
de S. tarijense, descartando asi que el subcentro de Chi-
loé sea uno de los focos de origen de la papa cultivada,
como inicialmente lo habia propuesto Bukasov en 1971
(Spooner et al., 2005).

Hosaka et al. (1988) sugieren que las poblaciones nativas
tetraploides chilenas se diferenciaron de las demds pobla-
ciones tetraploides nativas de los Andes y de otras especies
cultivadas y silvestres por la delecion de aproximadamente
400 pares de bases del DNA cloroplastico (cpDNA).

La subespecie andigena presenta cinco haplotipos (a, ¢, s,
t y w), mientras que el grupo Chilotanum sé6lo presenta
los haplotipos a, t y w (Hosaka et al., 1988). El haplotipo t,

TABLA 1. Hipdtesis acerca del origen de la papa (Solanum seccion Petota), adaptado de Hawkes (1990), Huaman y Spooner (2002) y Sukhotu et

al. (2005, 2008).

Especies cultivadas Ploidia  Posible origen Distribucion

S. ajanhuiri *Yari’ cultigens Juz. 2X S. stenotomum x S. megistacrolobum Bitter (Hawkes, 1990) Centro de Bolivia

y Bukasov

S. ajanhuiri *Ajawiri’ cultigens 2 S. ajanhuiri (‘Yari’ clones) x S. stenotomum (Hawkes, 1990) Suroeste de Pert y centro de Bolivia

Juz. y Bukasov

S. chaucha 3x S. tuberosum subsp. andigena x S. stenotomum o S. phureja (Hawkes, 1990) Ecuador, al norte de Perd

Juz. y Bukasov

S. curtilobum Juz. y Bukasov 5x S. juzepczukii x S. tuberosum subsp. andigena (Hawkes, 1990) QOriente de Venezuela, centro de
Peru, hasta el noroeste de Argentina

S. juzepczukii Buk. 3x S. stenotomum x S. acaule Bitter (Hawkes, 1990) Centro de Per(, hasta el noroeste de
Argentina

S. phureja subsp. phureja 2 Variante de S. stenotomum por seleccion a rdpida maduracion y ausencia de Desde Venezuela hasta el centro de

Juz. y Bukasov dormancia en el tubérculo (Hawkes, 1990) Bolivia

S. phureja subsp. estradae 4x Autotetraploide de S. phureja subsp. phureja; o S. phureja subsp. phurejax S.  Centro de Colombia (departamento

(L6pez) Hawkes tuberosum subsp. tuberosum (Hawkes, 1990) de Quindio)

S. phureja subsp. Hygrothermi- 4x Desconocido Peru (tierras bajas del oriente)

cum (Ochoa) Hawkes

S. stenotomum subsp. 2 Seleccion de S. leptophyes Bitter (por indigenas de Boliviay Pert en laregion ~ De Colombia hasta el norte de

Stenotomum Juz. y Bukasov del lago Titicaca) (Hawkes, 1990). Seleccidn a partir de las especies silvestres  Argentina

S. bukasovii, S. canasense y S. multidissectum (Sukhotu et al., 2005, 2006)
S. stenotomum subsp. 2X Derivacion a partir de S. stenotomum (Hawkes, 1990) Norte de Per( hasta el centro de

goniocalyx Juz. y Bukasov
2002)

S. tuberosum L. subsp. andigena 4x
(Juz. y Bukasov) Hawkes

Se considera como una variante dentro del grupo Stenotomum (Spooner,

S. stenotomum x S. sparsipilum (Bitter) Juz. y Bukasov (Hawkes, 1990) se
originé a través de tetraploidizacion entre diferentes genotipos de S. stenoto-

Bolivia

Oriente de Venezuela hasta el norte
de Argentina

mum, por esto su alta heterocigocidad natural (Hosaka, 2006). S. stenofomum,
através de repetidos procesos de poliploidizacion sexual de S. stenotomum
en diversos lugares, seguidos de eventos de hibridacion interespecifica e
intervarietal a través de cruces 4x x 4x y/o 2x x 4x, 6 4x x 2x (Sukhotu et a/.,

2005, 2006; Sukhotu y Hosaka, 2006)

Derivada secundariamente de cultivares andinos después de la hibridacion con
S. tarijense (Hawkes, 1990; Hosaka, 2003, 2004; Spooner, 2005)

S. tuberosum L. subsp. 4x
tuberosum

Zona costera e insular de Chile y
zonas templadas
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encontrado por presentar una delecién de 241 pares de
bases, y no de 400, es el mds frecuentemente observado en
el grupo Chilotanum (Kawagoe y Kikuta, 1991). Mas del
99% de las papas que actualmente se cultivan en la zona
templada presentan DNA haplotipo t, el cual es frecuente
en la mayor parte del germoplasma chileno (Spooner, 2005).
Sin embargo, existen algunas accesiones de S. tuberosum
subsp. andigena que poseen este mismo haplotipo, eviden-
ciando claramente una conexion entre estas dos subespecies
(Hosaka y Hanemann, 1987). Esta idea es apoyada por
Spooner et al. (2005), quienes afirman que tanto las papas
del grupo Andigena como las Chilotanum derivan del
complejo brevicaule.

Las variedades de S. tuberosum de origen chileno, inde-
pendientemente de su ctDNA (T 6 Al), fueron claramente
distinguidas de S. andigena mediante nDNA, utilizando
RFLP y marcadores tipo microsatélite. Recientemente Ho-
saka (2003) demostré que el haplotipo T ctDNA es comuin
en poblaciones tuberosum chilenas y algunas poblaciones
diploides de la especie silvestre S. tarijense.

La diferenciacion entre las papas del grupo Tuberosum
chilenas y del grupo Andigena pudo estar asociada con la
incorporacion del germoplasma proveniente de S. tarijense.
Se considera que los variedades chilenas de S. tuberosum
se originaron por la seleccién de hibridos naturales pro-
venientes de cruzamientos entre S. tarijense y S. andigena
(Hosaka, 2004).

Las primeras papas cultivadas encontradas fuera de Sura-
mérica aparecieron en Espaiia, en lasislas Canarias, en 1567
(Hawkes y Francisco-Ortega, 1992, Ghislain et al., 2009),
y en Sevilla en 1573 (Salaman, 1949; Hawkes y Francisco-
Ortega, 1992). Al parecer, estas papas fueron cosechadas
al final del ano (noviembre y diciembre), lo cual sugiere
que estos materiales pertenecian al grupo Andigena, que
se encuentra adaptado a dias cortos. Parte de estas intro-
ducciones iniciales del grupo Andigena y clones triploides
del grupo Chaucha atin persisten en las islas Canarias, con
las mas recientes introducciones de grupo Chilotanum
(Spooner, 2005; Rios et al., 2007).

Existen dos hipétesis sobre el origen de las primeras intro-
ducciones a Europa. Juzepczuk y Bukasov (1929) proponen
una introduccién desde Chile (grupo de Chilotanum),
apoyados en semejanzas morfoldgicas, y en su adaptacion a
diaslargos, mientras que Salaman y Hawkes (1949), Hosaka
y Hanneman (1988), Grun (1990) y Hawkes (1990) sugieren
una introduccién desde los Andes.

14

De acuerdo con Spooner (2005) y con Raker y Spooner
(2002), la mayoria de las publicaciones desde Salaman
(1949) y Salaman y Hawkes (1949) aceptan la hipdtesis de
la introduccién de germoplasma Andino sin cuestionarla,
proponiendo que los cultivares ancestrales chilenos fueron
una fuente importante de germoplasma de las variedades
cultivadas en el mundo, después de las epidemias del tizon
tardio hacia la década de 1840.

La hipdtesis de la introduccién andina sostiene que ini-
cialmente hubo i) una rapida selecciéon convergente de la
papa europea, por su morfologia y adaptacion a dias largos,
observables en los miembros del grupo de Chilotanum, y
ii) un desplazamiento de la mayoria de los cultivares eu-
ropeos por parte del germoplasma chileno o por hibridos
formados a partir de este grupo (Spooner et al., 2005), como
consecuencia de las epidemias mundiales de tizén tardio,
que empezaron en el Reino Unido en 1845y se dispersaron
mas adelante por todo el mundo.

Dado que el viaje de la papa desde Perti o Colombia hasta
Europa toma menos tiempo que desde Chile, los tubércu-
los de este pais podrian haber tenido menor oportunidad
de ser viables. Sin embargo, este argumento ignora la
posibilidad de transporte a través de semilla botdnica,
plantas sembradas o incluso tubérculos bien conservados
(Hawkes, 1967). Es posible que una vez se conocié el valor
alimenticio y comercial de la papa, se hayan presentado
multiples introducciones de todos los grupos de cultivares
ancestrales provenientes de los Andes y de Chile, de lo cual
simplemente no hay registro.

La seleccion artificial sobre el grupo Andigena posiblemen-
te produjo algunos clones neo-tuberosum, término que se
refiere a las papas cultivadas que tuberizan bajo condiciones
de dia largo, desarrolladas por cruzamiento y seleccion de
poblaciones de S. tuberosum del grupo Andigena (Ghislain
et al., 2009) adaptadas a dia corto.

Los defensores de la hipétesis de la introduccion de papas
de tipo andino sustentan esta afirmacién asumiendo que
después de las epidemias de tizon tardio hubo una poste-
rior eliminacién de clones del grupo Andigena, seguida
de la difusién de clones del grupo Chilotanum (Ghislain
et al., 2009).

Finalmente, Ghislain et al. (2009) sugieren que clones de
papa tanto del grupo Andigena como Chilotanum fueron
inicialmente introducidos a Europa por multiples vias. Sin
embargo, los clones del grupo Chilotanum habrian sido
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preferidos en los procesos de seleccién, determindndose
asi su rapida expansion. Esto los llevaria a ser los cultivares
modernos predominantes en Europa, para difundirse pos-
teriormente en la mayoria de las zonas paperas importantes
del mundo.

Alternativamente, la hipédtesis de la introduccion andina
sugiere que tanto los rasgos morfoldgicos como la adap-
tacion a dias largos que caracterizan a la papa europea,
se desarrollaron rapidamente, de forma paralela entre los
cultivares nativos andinos y chilenos, a través de diferentes
tipos de seleccion realizada después de su llegada a Europa,
como consecuencia de las epidemias de tizon tardio que
destruyeron la papa en el Reino Unido a inicios de 1845, y
que desplazaron a los cultivares que existian en Europa en
ese momento. Las variantes asi seleccionadas habrian sido
posteriormente mejoradas con importaciones de cultivares
nativos chilenos (Spooner et al., 2005). Esto constituye un
argumento en contra de la hipétesis de que el tizon tardio
(P. infestans) desplaz6 tempranamente a las variedades del
grupo Andigena que habian sido introducidas.

Ghislain et al. (2009) encontraron que el germoplasma Neo-
tuberosum esta estrechamente relacionado con el grupo
Chilotanum (variedades de las tierras bajas de la region
centro-sur de Chile), y en menor grado con el germoplasma
del grupo Andigena. Este resultado, bastante inesperado,
es explicable por accion de una fuerte y rapida seleccion en
contra de los clones originales de Andigena, después de su
hibridacién involuntaria con germoplasma del grupo Chi-
lotanum. Adicionalmente, estos mismos autores plantean
que la recombinacién entre germoplasma Neo-tuberosum
y andigena no sirve para ampliar la diversidad genética y
obtener variedades mejoradas, lo cual afecta el disefio de
los programas de mejoramiento y la reconstruccion de la
historia filogenética de la papa.

Asi, pues, la teoria Neo-tuberosum, que sustentaba la in-
troduccidn y adaptacion de variedades nativas del grupo
Andigena mejoradas con variedades nativas del Grupo
Chilotanum, queda refutada (Ames y Spooner, 2008;
Ghislain et al., 2009).

La base genética de las variedades mejoradas sigue siendo
estrecha, y no se ha beneficiado de la diversidad existente
en el grupo Andigena. Los procesos de mejoramiento ge-
nético que han hecho uso de progenitores Neo-tuberosum
y andigena no han logrado aumentar significativamente
la diversidad genética de las variedades mejoradas, por lo
cual es necesario explorar otros esquemas de mejoramiento
para buscar genotipos superiores en el futuro.
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Conclusiones

El origen de la papa cultivada se describié como el resul-
tado de hibridaciones sucesivas entre miembros diploides
del complejo S. brevicaule, acompafiadas de procesos de
duplicaciéon cromosdmica que dieron origen a las formas
tetraploides.

Seleccionada a partir de las especies silvestres S. bukasovii,
S. canasense y S. multidissectum, S. stenotomum se consi-
dera la especie de papa diploide cultivada mas antigua, la
cual habria dado origen a las papas tipo Andigena. Poste-
riormente, estas habrian sido modificadas por poliploidi-
zacién sexual e hibridacién intervarietal o introgresiva,
paraluego dispersarse ampliamente. En la actualidad se les
conoce como S. andigena o grupo Andigena. Este grupo
se caracteriza por ser tetraploide y altamente polimoérfico,
y desde el punto de vista genético se considera como el
mas estrechamente relacionado con S. tuberosum subsp.
tuberosum o S. tuberosum Grupo Chilotanum, y como su
posible ancestro. Estos tubérculos se siembran en las regio-
nes costeras de Chile, desde donde se habrian dispersado
hacia el resto del mundo, conociéndose colectivamente
como Solanum tuberosum.
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