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RESUMEN

A pesar de la importancia del boniato en el mundo, el origen, evolucién, y distribucion
geografica siguen siendo tema de debate entre los investigadores de diferentes paises.
El objetivo del presente trabajo es reconstruir y dilucidar aspectos importantes en la
historia de este cultivo, asi como ayudar a definir criterios en la comprension del
conocimiento acumulado. Los restos mas antiguos de boniato son datados de 8080
+170 a.n.e., descubiertos en cuevas del cafion de Chilca en la zona sur-central de Pera.
Todo demuestra que el boniato pudo haber evolucionado por separado en América
Central (incluido el Caribe) y América del Sur (Venezuela, Colombia, Ecuador y Perq).
Aln no esta esclarecido si el origen genético del boniato fue por autopoliploidizacion o
alopoliploidizacién, ya que hay fuertes evidencias sobre ambas teorias, aunque los
altimos estudios indican que el evoluciono a partir de al menos dos eventos distintos de
autopoliploidizacién en poblaciones silvestres polimérficas de una Unica especie
progenitora. “La Hipotesis Tripartita” y sobre todo la linea kumara son reales y su
existencia cuenta con un fuerte apoyo genético.

Palabras clave: alopoliploidia, autopoliploidia, Hip6tesis Tripartita, [pomoea batatas.

ORIGIN, EVOLUTION AND DISTRIBUTION OF SWEET POTATO
(lpomoea batatas (L.) Lam.). A REVIEW

ABSTRACT

Despite the importance of the sweet potato in the world, the origin, evolution, and
geographical distribution remain a topic of debate among researchers from different
countries. The objective of the present work is to reconstruct and elucidate important
aspects in the history of this crop, as well as to help define criteria in the understanding
of accumulated knowledge. The oldest remains of sweet potato are dated 8080 + 170
a.n.e., discovered in caves of the Chilca Canyon in south-central Peru. Everything
shows that the sweet potato may have evolved separately in Central America (including
the Caribbean) and South America (Venezuela, Colombia, Ecuador and Peru). It is
unclear whether the genetic origin of the sweet potato was by autopolyploidization or
allopolyploidization, as there is strong evidence for both theories, although recent
studies indicate that it evolved from at least two distinct events of autopolyploidization in
single polymorphic wild population parent species. "The Tripartite Hypothesis" and
especially the kumara line are real and its existence counts on a strong genetic support.
Keywords: allopolyploidy, autopolyploidy, Tripartite Hypothesis, Ipomoea batatas.
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INTRODUCCION

Linnaeus (1753) describe al boniato y establece su nomenclatura binomial,
designandolo: Convolvulus batatas L. En 1791, Lamarck tuvo en cuenta la morfologia
del estigma y granos de polen, cambio el género de Convolvulus a Ipomoea y designé
definitivamente a esta especie como Ipomoea batatas (L.) Lam. (Montaldo, 1991;
Huaman, 1999).

El boniato es una especie hexaploide (2n=6x=90, x=15), con un alto grado de
polimorfismo genético (Zhang et al., 1996; Bradshaw, 2010; Griuneberg et al., 2015).
Pertenece a la familia Convolvulaceae, seccion Batatas. Existen 13 especies silvestres
dentro de la seccion estrechamente relacionadas a Ipomoea batatas (Austin, 1978;
1979). Posee generalmente una alta variabilidad genética, que se distingue facilmente
sobre la base de los caracteres morfologicos (Acheampong, 2012).

Actualmente es el sexto cultivo alimenticio mas importante del mundo (CIP, 2013;
Rossel et al., 2014), dentro de las raices y tubérculos tropicales es considerado el
segundo cultivo mas importante en area de produccién después de la yuca. A nivel
mundial se plantan anualmente ocho millones de hectareas, con un rendimiento
aproximado 15 t ha? (FAOSTAT, 2014). A pesar de su importancia, el origen, evolucion,
y distribucion geografica siguen siendo tema de debate entre los investigadores de
diferentes paises. El objetivo del presente trabajo es reconstruir y dilucidar aspectos
importantes en la historia de este cultivo, asi como ayudar a definir criterios en la
comprension de conocimiento acumulado.

REVISION CRITICA DE LITERATURA

Origen geografico

Los restos mas antiguos de boniato (raiz tuberosa) corresponden al periodo Neolitico.
Datados por radiocarbono de 8080 +170 a.n.e., descubiertos en cuevas (Tres
Ventanas) del cafion de Chilca en la zona sur-central de Pera (Engel, 1970). En aquel
entonces no estaba claro si este espécimen pertenecia a una especie silvestre o
domesticada de la planta, hasta que Perry (2002) por un analisis de los granulos de
almidon demostré que eran definitivamente de la especie Ipomoea batatas (aunque
fueron significativamente mas pequefios en comparacion a los de los actuales
cultivares).

Vavilov (1928) estimé que el boniato se origind en la regién comprendida entre el sur de
México, Guatemala, Honduras, hasta Costa Rica. Bronson (1966) sefal6 a las tierras
bajas de Mesoamérica como el posible centro de origen y de diversidad genética del
boniato, debido a las variedades reportadas alli. Nishiyama (1971) teniendo en cuenta
las colectas realizadas de especies de Ipomoea, postulé que la zona desde el Océano
Pacifico hasta el Golfo de México, a unos 17 - 20° latitud norte, parecia ser uno de los
lugares mas probables de nacimiento de Ipomoea trifida y del boniato. O'Brien (1972)
refiri6 que el boniato se origind en algun lugar de América Central o el noroeste de
Ameérica del Sur, alrededor de 3000 a.n.e. Austin (1988) teniendo en cuenta la
taxonomia, ecologia, citologia, hibridos, diversidad genética y especies silvestres de
Ipomoea spp, sefialé que Ipomoea trifida e Ipomoea triloba son las dos especies mas
cercanas al boniato y que sus ancestros provienen juntos de un area desconocida entre
la peninsula de Yucatan en México y la desembocadura del Rio Orinoco en Venezuela,
siendo esta la region que sefialé en su hipétesis sobre el origen del boniato.
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Zhang et al. (2000) utilizando marcadores moleculares AFLP (Amplified fragment length
polymorphisms) en un grupo de cultivares de boniato de América Latina mantenidos en
el Centro Internacional de la Papa (CIP), sugirieron que la mayor diversidad molecular
de boniato se encuentra en Centroamérica, lo cual provee una fuerte evidencia, que
Ameérica Central es el centro primario de diversidad genética y sefiala ademas que
deberia ser el centro de origen, considerando la riqueza de especies de Ipomoea
silvestres estrechamente relacionadas al boniato. Templar et al. (2003) emplearon
marcadores RAPD (Random Amplification of Polymorphic DNA) en 74 cultivares de
boniato, provenientes de diferentes centros primarios y secundarios de diversidad
genética. Estos apoyan fuertemente la hipétesis de Zhang et al. (2000), de que América
Central pudo ser el verdadero centro de origen del boniato. Ademas, sugirieron que el
centro primario de diversidad genética del boniato probablemente consta de dos grupos
de genes (grupo sudamericano y centroamericano-caribefio), y que la dispersién del
boniato posiblemente involucra principalmente el grupo genealdgico centroamericano-
caribefio. Estudios basados en la evaluacion de haplotipos de cloroplasto y ADN
nuclear apoyan la hipétesis de Templar et al. (2003) relacionada con la existencia de
dos grupos de genes geogréaficamente restringidos para |. batatas en América Central y
América del Sur (Roullier et al., 2011). Mas reciente, Roullier et al. (2011; 2013a)
sugieren que el boniato pudo haber evolucionado por separado en América Central
(incluido el Caribe) y América del Sur (Venezuela, Colombia, Ecuador y Per) mediante
autopoliploidizacién de distintas poblaciones de |I. trifida o un pariente cercano
(Figura 1).
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Figura 1. Dos posibles regiones (Norte y Sur) de evolucion de |. batatas (tomado de
Roullier et al., 2013a).
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Aln después de los estudios con marcadores moleculares, se considera al taxdbnomo
de la Florida Daniel F. Austin, Universidad Atlantica de Florida como el mas importante
de los contribuyentes en este tema. Y aunque el centro exacto del origen del boniato no
se conoce aun, se reconoce cada vez mas y con mas certeza su origen americano.

Evolucién

En 1955, Ichizo Nishiyama de la Facultad de Agricultura, Universidad de Kyoto, Japdén
colectdé en México y Estados Unidos 16 especies del género Ipomoea. Una de ellas, la
namero K123 colectada en Fortin (Veracruz), poseia 90 cromosomas y segun
observaciones preliminares podia ser Ipomoea commutata (Roem. y Schult). K123 se
cruzaba facilmente con el boniato, en sentidos reciprocos. Segun él, K123 podia ser
una especie ancestral o un prototipo directo del boniato cultivado (Nishiyama, 1959).
Luego Nishiyama et al. (1961a, b) definieron a K123 como Ipomoea trifida (H.B.K.)
Don., de acuerdo a un sistema taxonémico, y consideraron una vez mas esta especie
silvestre como el posible progenitor ancestral directo del boniato, con base en
evidencias morfoldgicas, ecoldgicas, fisioldgicas y genéticas.

El informe de Nishiyama gand la atenciéon de investigadores de todo el mundo
(Kobayashi, 1984), entre ellos Alfred Jones (Departamento de Agricultura de los
Estados Unidos y Universidad de Georgia, Carolina del Sur), al cual Nishiyama
gentilmente le mostré las observaciones de K123. Jones (1967) publicé su investigacion
(Should Nishiyama’s K123 (Ipomoea trifida) Be Desiganated |. batatas?. teniendo en
cuenta los resultados de cruces y observaciones citolégicas de hibridos F1 entre el
boniato y especies silvestres. Encontré que algunos seedlings de boniato exhibian
ocasionalmente caracteristicas silvestres (no tuberizacion, tallos trepadores,
pubescencia en tallos, peciolos, pedunculos y hojas). Ademas, citdé a Merian en 1705,
quien habia observado tallos trepadores en boniato. Estos hallazgos lo llevaron a la
conclusién de que K123 era una segregacion extrema del boniato y no un antepasado,
ademas sefialo que la falla de Nishiyama y sus colaboradores fue comparar a K123 con
un limitado namero de muestras (cultivares) de la diversidad genética presente en el
boniato. La asuncion de Jones fue aceptada por varios investigadores durante mucho
tiempo (Kobayashi, 1984). A partir de la publicacién de Jones en 1967 comenzd una
disputa directa a larga distancia entre japoneses y americanos por demostrar si K123
era o no el ancestro directo del boniato. Luego Nishiyama (1971, 1982) y Nishiyama et
al. (1975) obtuvieron notables avances en la comprension de la naturaleza de la
poliploidizacién de |. batatas, ademas encontr6 (en México) varios hexaploides
sintetizados por la duplicacibn de cromosomas a partir de triploides hibridos entre
especies silvestres de Ipomoea. Estos eran vigorosos y fértiles, los cromosomas vy las
caracteristicas morfologicas y fisiologicas eran muy similares a las de |I. trifida (K123).
Lo que le permitid al genio japoneés Ichizo Nichiyama rebatir incuestionablemente la
opinion de Jones y siguié considerando al igual que otros japoneses a K123 como |.
trifida (6x).

Autopoliploidia vs. alopoliploidia

Se han propuesto dos hipotesis sobre el origen del boniato: autopoliploidizaciéon
(duplicacion del genoma en una Unica especie progenitora) de I. trifida (Kobayashi,
1984; Roullier et al., 2013a), y alopoliploidizacion (hibridacion y duplicacion del genoma
de especies progenitoras divergentes) que involucran a dos especies distantes (Ting y
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Kehr, 1953; Jones, 1965; Magoon et al., 1970; Nishiyama, 1971; Nishiyama, 1982;
Austin, 1988).

Magoon et al. (1970) propusieron que el boniato consistia en tres genomas: un genoma,
cada uno de dos especies ancestrales estrechamente relacionadas y un tercer genoma,
de un pariente mas distante. También presentaron evidencias que parecian descartar
un origen autopoliploide de un antepasado diploide Unico, basados en la aparicién de
una alta frecuencia de emparejamiento tetravalente y bivalente durante la meiosis y la
presencia de configuraciones penta y hexavalentes. Nishiyama (1971, 1982) expuso el
probable origen genético autohexaploide del boniato. Propuso que se origind por una
duplicacién de cromosomas en la siguiente secuencia: I. leucantha (BB) --- I. littoralis
(BBBB) --- I. trifida (BBBBBB) --- |. batatas (BBBBBB). Ademas, refiri6 que |. trifida es
una forma primitiva de |. batatas, ademas que los ancestros (2x, 4x, 6x) fueron especies
silvestres, no producian raices tuberosas, luego por mutacién genética y aumento de la
dosis génica en el hexaploide (6x) (I. trifida) parecen haber surgido las raices tuberosas.
La hipotesis de Nishiyama fue soportada por varios investigadores japoneses:
Muramatsu y Shiotani (1974), Teramura (1979), Kobayashi (1980), Kobayashi et al.,
(1980), Muramatsu (1980), Shiotani y Kawase (1980). Sin embargo, Jones (1967),
Martin y Jones (1972), Martin et al. (1974) y Austin (1977, 1978) no estuvieron de
acuerdo con la opinién de Nishiyama.

Kobayashi (1984) propuso que I. trifida formaba un complejo autopoliploide, con niveles
de polodia que iban desde diploides a hexaploides, y que el boniato domesticado
derivaba de este grupo. Shiotani y Kawase (1987) obtuvieron hibridos hexaploides (6x)
sintéticos derivados de cruzamientos entre especies silvestres cercanas al boniato. Dos
de ellos (216 y 220) obtenidos por la duplicacién de cromosomas (con colchicina) de un
triploide (3x) hibrido entre 2x I. trifida (K221) x 4x I. trifida (K233) (Figura 2), tuvieron una
estructura gendmica idéntica a la del boniato y le asignaron la fdrmula genomica al
boniato (B1B1B2B2B2B2), donde los simbolos del genoma BiBi1 son del progenitor
diploide (K221) y B2B2B2B2 del progenitor tetraploide (K233), y confirman la estructura
autohexaploide del boniato (Shiotani, 1987; Shiotani, 1989; Shiotani y Kawase, 1989).

. Autoteiraploid

5 7 K21 (2n=60)
K221 2z L trifide —
(3n=30). B8, B,B,B,B,
Triploid hybrids fg:atgﬁiﬁs
—> 202-1(2n=45) =——=3 216 (2p=9
202- 2 ( 2 n=45) 20 2':1=9‘:2}))
202- 3 (2 n=45) B,B,B,B,B,B,
B,B,B,
K23 4zl irifila |

== Chromosome doubling by

colchicine treatment
Figura 2. Hexaploides sintéticos (216 y 220) derivados de 2x |. trifida (K221) x 4x 1.
trifida (K233). (tomado de Shiotani y Kawase, 1987)

(20=60), B,B,B,B,
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Austin (1987, 1988) sefal6 que |I. triloba e I. trifida son las especies mas estrechamente
asociadas al boniato y propuso que la hibridacion natural entre estas dos especies
podria haber generado los antepasados del boniato.

El boniato es una especie hexaploide (6x), por lo tanto, cada genotipo individual puede
contener entre uno y seis alelos en cualquier locus, suponiendo que es un
autopoliploide. Sin embargo, en un estudio desarrollado por Zhang et al. (2001), el
namero maximo de alelos de una variedad dada fue cuatro. La falta de genotipos hexa
y penta-alélicos indicé que el boniato no es un autohexaploide y los alelos SSR (Simple
Sequence Repeat) estdn en un patron de herencia tetrasémica, lo que apoya la
hipotesis de que hay dos genomas no homologos involucrados en el boniato y que la
planta es mas probable un alo-auto-hexaploide. Segun Buteler et al. (1999) los patrones
de segregacion tetrasémica son consistentes en un alopoliploide. Srisuwan et al. (2006)
basados en la organizacién cromosémica y analisis citogenético molecular, soportaron
la hipétesis de la alopoliploidia, al sugerir que el genoma del boniato se compone de
tres genomas.

Varios estudios genéticos moleculares indicaron que I. trifida diploide es el pariente
silvestre méas cercano del boniato cultivado (Jarret et al., 1992; Jarret y Austin, 1994;
Buteler et al., 1999; Huang y Sun, 2000; Srisuwan et al., 2006), y sefialan a esta
especie como probable progenitor del boniato. Sin embargo, Roullier et al. (2013a)
basados en la evaluacion de haplotipos de cloroplasto y ADN nuclear demostraron que
I. trifida diploide no se puede considerar como el progenitor silvestre directo de I.
batatas. Proponen que |. batata cultivada tiene multiples origenes y evolucioné a partir
de al menos dos eventos distintos de autopoliploidizacion en poblaciones silvestres
polimérficas de una Unica especie progenitora.

Yang et al. (2016) refieren que el origen del boniato cultivado comenzé con un cruce
inicial entre un progenitor tetraploide y otro diploide, seguido de un segundo evento de
duplicacién del genoma completo, ocurrido hace aproximadamente 341 000 afios. El
progenitor diploide de Ipomoea batatas es también el probable ancestro de Ipomoea
trifida moderna, aunque el progenitor tetraploide es todavia desconocido.

Distribucion

De las raices y tubérculos el boniato fue el Unico cultivo comin conocido en América
Tropical y Oceania (Lebn, 1976). Al inicio hubo discusiones sobre cual de las dos
regiones era su lugar de origen y como se produjo su temprana dispersion (Yen, 1974).
El descubrimiento en la costa de Peru de los restos de raices tuberosas de boniato
datados de alrededor de 8000 a.n.e. (Engel, 1970), resolvié la cuestion del origen, ya
que esta fecha antecede a cualquier desarrollo agricola en Polinesia (Leén, 1976).

A la llegada de los europeos, el boniato se conocia en toda América Tropical, con una
importante area de diversidad alrededor del Caribe. O'Brien (1972) mostro evidencia
linglistica e historica e indicé que este cultivo habia alcanzado el sur de Perlu y el sur
de México alrededor de 2000 a 2500 a.n.e. Probablemente los Mayas e Incas lo habian
distribuido por a casi todo Centro y Sudamérica antes de la llegada de los europeos
(Yen, 1974). Oviedo en 1530, inform0 que varias variedades que habia visto en los
primeros dias de la conquista ya estaban desapareciendo (Lebdn, 1976).

La hipotesis mas aceptada de la distribucion del boniato en el mundo es conocida como
‘La Hipotesis Tripartita” (Figura 3), la cual abarca los dos eventos de dispersion
(prehistorico e historico) del boniato desde América hasta Oceania. La Hipotesis
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Tripartita fue propuesta por primera vez por Barrau (1957), después fue extensamente

desarrollada por Yen (1974),
revisada por Clarke (2009).

luego actualizada y modificada por Green (2005) y
Los elementos de esta hipotesis,

incluidas las

modificaciones de Green (2005), son:
1. La “linea kumara” es prehistorica y basada en los paralelos |éxicos entre el nombre

guechua y la palabra polinesia kumara. Explica el origen del boniato de Polinesia,
que fue introducido por los viajeros polinesios, quienes la colectaron del oeste de la
costa de Suramérica, entre 1000 a 1100 d.n.e.

La “linea camote” (nombre derivado de la palabra camotli en la lengua maya
n&huatl), representa la transferencia directa de boniato en galeones espafioles entre
Acapulco (México) y Manila (Filipinas), en el siglo XVI (alrededor de 1500).

La “linea batata” data del primer viaje de Cristobal Colon en 1492. Cuando Cristobal
Colbn se present6 por primera vez ante la reina Isabel la Catdlica, le ofrecio varios
productos del Nuevo Mundo, entre los cuales estaba el boniato (Humboldt, 1827).
En el siglo XVI (alrededor de 1520), con la exploracion y colonizacién de Africa, los
exploradores portugueses transfirieron clones recolectados alrededor de La
Espafiola directamente a Africa, India e Indias Orientales (Rajendran, 1990). En
1594 los marineros de Fujian llevaron las raices tuberosas de la isla de Luzén en
Filipinas a Fujian en el sur de China, también a Taiwan, Isla Okinawa y Japon en

1674, (Yen, 1982; Zhang et al.,

BN

cgmita, kamots
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2009; Jia, 2013).
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También se indican los registros arqueoldgicos e historicos tempranos que
proporcionan una fuerte evidencia de la presencia de boniato en Oceania en el periodo
prehistorico. (tomado de Roullier et al., 2013c).

Con el objetivo de probar la hip6tesis de la transferencia humana del boniato a las islas
del Pacifico en tiempos prehistoricos, Rossel et al. (2000), basados en el andlisis de
marcadores AFLPs, evidenciaron que los boniatos de Oceania tenian una asociacion
genética débil con las de Peru-Ecuador. Ademas, el nivel de diversidad genética en
Peru-Ecuador es menor que el de Oceania y Filipinas, lo que sugirié que el boniato de
Oceania y Asia puede no ser de origen peruano. Por lo que la linea camote es la méas
probable fuente de introduccion. Templar et al. (2003) sugirieron que la dispersion del
boniato probablemente involucré el grupo genético Centroamericano-caribefio y que en
las regiones de Asia, Oceania y Africa hay evidencia de nuevos grupos genéticos
evolucionando, posiblemente a través de la hibridacion de dos grupos. Luego, Zhang et
al. (2004) utilizaron marcadores AFLP y analizaron 75 genotipos de boniato de Peruq,
Ecuador, México, Filipinas, Papua Nueva Guinea y cinco de Oceania. Sus resultados
fueron muy similares a los de Rossel et al. (2000), por lo que sugirieron que la
dispersion natural de Mesoamérica es una explicaciéon alternativa a la "linea kumara",
para el origen del boniato de Oceania.

Green (2005) refiri6 que Zhang et al. (2004) no estdn en condiciones de hacer
afirmaciones acerca de como el boniato entr6 en esa region prehistéricamente.
Exponiendo que el problema fundamental de los autores radicé en la eleccién de las
muestras. De las 31 muestras ocednicas, 22 son muestras de Melanesia que se
encuentran en la probable zona de confluencia de las introducciones Ibérica y de
Polinesia, y por tanto no pueden ser asignadas, con ninguna confianza, como
prehistéricas. Refiere que no hubo muestras incluidas de Hawai, Nueva Zelanda,
Mangaia o de Polinesia oriental. La opiniobn de Green (2005) fue apoyada por Clarke
(2009) y Roullier et al. (2013c). Mas recientemente, Clarke (2009), apoyandose en
evidencia linglistica, morfolégica y marcadores AFLP, analizé alrededor de 300
variedades de Oceania, incluyendo variedades de Polinesias. Sin embargo, en este
estudio no se utiliz6 una muestra representativa de los grupos de genes de América
Tropical, y, por tanto, no pudo rastrear con firmeza el origen de los linajes existentes en
el Pacifico (Roullier et al., 2013c).

La clasica Hipoétesis Tripartita y especificamente la linea kumara qued6 en duda por
varios afos debido principalmente a los estudios realizados por los investigadores del
CIP: Rossel et al. (2000) y Zhang et al. (2004). Hasta que, en el 2013 una investigadora
francesa del CIRAD, Caroline Roullier logr6 demostrar que esta hipotesis es real.
Roullier et al. (2013c) utilizé6 conjuntos complementarios de marcadores (cloroplastos y
microsatélites nucleares), muestras modernas y de herbarios, indicé que el grupo
genético del norte (América Tropical) puede haber sido el principal contribuyente a la
diversidad genética nuclear de los boniatos existentes del Pacifico occidental, que
parecen derivarse principalmente de la linea camote y batata, esto confirmé los
resultados anteriores (Rossel et al., 2000; Zhang et al.,, 2004). Sin embargo, la
frecuencia del linaje del cloroplasto del grupo genético del sur fue generalmente mayor
(33 %) que la observada en el grupo del norte (14,4 %). Esto sugiere que los clones
sudamericanos también pudieron haber sido introducidos directamente en todo el
Pacifico occidental. Estos resultados proporcionan un fuerte apoyo genético a la
hipétesis tripartita, sobre todo a la linea kumara (Roullier et al., 2013c). Denham (2013)
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definié que la investigacion de Roullier et al. (2013c) tiene una importancia mucho mas
all4 del boniato, asi como potencialmente mas alla del Pacifico.

CONCLUSIONES

1. El boniato es de origen americano y pudo haber evolucionado por separado en
América Central (incluyendo el Caribe) y América del Sur (Venezuela, Colombia,
Ecuador y Perq).

2. Aln no esta esclarecido si el origen del boniato fue por autopoliploidizacién o
alopoliploidizacion, ya que hay fuertes evidencias sobre ambas teorias.

3. “La Hipotesis Tripartita” y sobre todo la linea kumara son reales y su existencia
cuenta con un fuerte apoyo genético.
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