Capitulo 1. Origen del Arroz

Mario Paredes C., Viviana Becerra V., Paul Gepts, Gabriel Donoso N.

Especies y distribucion geografica

El arroz pertenece a la tribu Oryzeae, familia Poaceae, género Oryza y especie sativa (Vaughan,
1994). Existen dos especies cultivadas de arroz, el arroz asidtico o arroz comun (Oryza sativa L.) y
el arroz africano (Oryza glaberrima Steud.). Ambas especies son diploides (2n=2x=24) y poseen un
genoma del tipo AA. El género Oryza incluye 22 especies, entre silvestres y cultivadas, diploides
(2n=2x=24) y tetraploides (2n=4x=48), y con diferentes tipos de genomas AA, BB, CC, BBCC, CCDD,
EE, FF, GG, KKLL y HHJJ, las que estan distribuidas en varios continentes (Ge et al., 1999; Vaughan

etal., 2003) (Cuadro 1, Figura 1).

Cuadro 1. Clasificacion de las especies de arroz y su distribuciéon geografica mundial.

. o Tamano e e ..
.. . . Tipo N Distribucion
Seccion/Complejos/Especies genoma .
genoma cromosomas geografica
(Mbp)
Seccion Oryza
Complejo O. sativa
Africa, Centro
O. sativa L. (ssp. japonica, ssp. indica) A AA 24 420, 460 y Sudamérica,
Asia, Oceania
O. glaberrima Steud. AA 24 354 Africa
O. barthii A. Chev. AA 24 411 Africa
Centroy
O. glumaepatula Steud. AA 24 464 Sudamérica
O. longistaminata A. Chev. et Roerh. | AA 24 352 Africa
O. meridionalis Ng AA 24 435 Oceania
O. nivara Sharma y Shastry. AA 24 448 Asia
Centroy
O. rufipogon Griff. AA 24 439,450 Sudamérica,
Asia, Oceania
Complejo O. officinalis
O. punctata Kotschy ex Steud. EEICC 24,48 423 (BB) Africa
O. malampuzhaensis BBCC 48 - -
O. minuta J.S. Presl. Ex C.B. Presl. BBCC 48 1124 Asia, Oceania
O. eichingeri A. Peter. CcC 24 - Africa, Asia
O. officinalis Wall ex Watt. CcC 24 653 Asia, Oceania
O. rhizomatis Vaughan CcC 24 - Asia
O. alta Swallen CCDD 48 1124 gentro y
udamérica
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. . Centroy
O. grandiglumis (D) Prodoehl CCDD 48 - Sudamérica
O. latifolia Desv. CCDD 48 - Centro Y
Sudamérica
O. australiensis Domin EE 24 960 Oceania

Seccion Brachyantha
O. brachyantha A. Chev. et Roehr. ‘ FF ‘ 24 338 Africa

Seccion Padia

Complejo O. granulata

O. granulata Nees et Am. Ex Watt. GG 24 862 Asia
géirlnljyeriana (Zoll. et (Mor. Ex Steud.) GG 24 i Asia
Complejo O. ridleyi

O. longiglumis Jansen HHJJ 48 - Oceania

O. ridleyi Hook, F. HHJJ 48 1283 Asia, Oceania
Complejo O. schlechteria

O. schlechteri Pilger KKLL 48 - Oceania

O. coartata Tateoka KKLL 48 771 Asia

Fuente: OECD (1999); Li et al. (2000); Thomas et al. (2001); Vaughan y Morishima (2003); Shakiba y Eizenga (2014).
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Figura 1. Distribucién geografica de algunas especies silvestres (Adaptado de Stein et al., 2018).
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Originalmente, las especies de arroz se agrupaban en tres complejos, O. sativa, O. officinalis y O.
ridleyi, dependiendo de su constituciéon genémica (Morishima y Oka, 1970). Es asi como el com-
plejo O. sativa estaba compuesto por especies diploides (AA), el complejo O. officinalis por espe-
cies diploides con constitucién gendmica BB, CC, EE y especies tetraploides con genomas BBCC,
CCDD, y el complejo O. ridleyi con especies con genomas HHJJ. Recientemente, a esta agrupacion
se incorporaron dos nuevos complejos, O. granulatay O. schlechteri, cuyas especies poseen geno-
mas GG y KKLL, respectivamente (Shakiba y Eizenga, 2014).

Antes del inicio de la agricultura (= 10.000 afos a.C.), los cazadores-recolectores tenian la tradi-
cion de recolectar y consumir las plantas silvestres, incluyendo a los progenitores del arroz, en
el habitat natural donde crecian, por tal razén es muy probable que estos lugares (por ejemplo,
China y el Occidente de Africa) sean las regiones donde se domesticaron y dieron origen a las
especies cultivadas. Por otro lado, al pertenecer estas especies al acervo genético de los arroces
cultivados, pueden ser relevantes para el mejoramiento genético de este cultivo. De ahi la impor-
tancia de conocer la distribucidon geografica de los progenitores silvestres, los posibles centros de
domesticacion y los cambios ocurridos durante este proceso.

Las especies silvestres presentan una amplia diversidad genética y son una fuente potencial de
genes para el mejoramiento de las especies cultivadas (Vaughan et al., 2003; Xu et al., 2012; Brozy-
nska et al., 2016; Szareski et al., 2018; Stein et al., 2018). A pesar de esta situacion, la transferencia
de estos genes es lenta y compleja, por lo cual no es muy usada por los mejoradores. Esta com-
plejidad en la transferencia de los genes se debe, principalmente, a su asociacién con caracteristi-
cas agrondmicas no deseadas, como granos pequenos y de baja calidad, planta alta, susceptibles
al desgrane y bajo rendimiento (Shakiba y Eizenga, 2014).

Arroz asiatico (Oryza sativa L.)

En el arroz asidtico se distinguen dos subespecies indica y japonica y cinco tipos o grupos de arroz:
japonica tropical, japonica templado, aromatico, indica 'y aus (Garris et al., 2005; Zhao, 2010; Civan
et al., 2015), aunque algunos investigadores sefialan que se podria incluir al tipo rayada como un
nuevo grupo dentro de esta clasificacion (Wang et al., 2014b).

Progenitores del arroz japonica y del indica

La informacién arqueoldgica y genética sefala que el arroz japonica se originé de la especie sil-
vestre Oryza rufipogon (sensu stricto) e indica de la especie silvestre Oryza nivara (Molina et al.,
2011; Huang et al,, 2012; Wang et al., 2014b; Wambugu et al., 2015; Kim et al., 2016). Ademas, se
sefala que ambas subespecies tuvieron mas de un evento de domesticacion, y que estos proce-
sos pudieron haber ocurrido en forma independiente y en diferentes regiones geograficas (Fuller
etal., 2009).

Otros investigadores sefalan que ambas subespecies se derivaron de diferentes poblaciones del
complejo O. rufipogon (Cheng et al., 2003; Li et al.,, 2006a; Zhu et al., 2007; Kim et al., 2016). En este
contexto, se postula que el arroz japonica e indica se derivaron de diferentes poblaciones del com-
plejo O. rufipogon (He et al., 2011; Huang et al., 2012; Yang et al., 2012a; Civan et al., 2015; Choi et
al., 2017; Choiy Purugganan, 2018). Es asi como el arroz japonica se habria originado primero y de
una poblacién especifica de O. rufipogon (Or-lll), ubicada en la regién cercana al rio Perlas (provin-
cia de Guangxi) en el sur de China, y que el arroz indica se habria originado con posterioridad, de
una poblacién diferente de O. rufipogon (Or-l) ubicada en el sudeste y sur de Asia, producto de va-
rios ciclos de introgresién con japonica. Este proceso de introgresion le habria permitido al arroz
tipo indica, adquirir varios alelos importantes para su domesticacién final (Huang et al., 2012). Los
tipos indica y japonica presentan, ademas, dos haplotipos ancestrales diversos. Los haplotipos del
arroz indica estaban presentes en los arroces del norte y este de India, y en el noroeste del sudes-
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Figura 2. Distribucién geografica del progenitor silvestre del arroz tipo japonica (O. rufipogon (en ver-
de)), y del arroz tipo indica (O. nivara (en rojo)) (Adaptado de Vincent et al., 2013).

te asidtico, mientras que los haplotipos presentes en japonica se encuentran en los arroces del sur
de China. Por otro lado, un tercer haplotipo (CC) no fue detectado en el material silvestre moder-
no, por lo cual se plantea que este haplotipo (CC) se habria extinguido en la regién del Yangtze o
en la parte baja de la costa oriental de China, entre Taiwan y Corea, que se sumergio a finales del
Pleistoceno o comienzos del Holoceno debido al aumento del nivel del mar, producto del cambio
climatico (Londo et al., 2006).

Esta situacion plantea que ambas subespecies tuvieron un proceso de domesticacion diferente
(Wang et al., 20144a; Tong et al., 2016). Este punto se ve reforzado debido a que ambas especies
habitan en diferentes lugares: O. nivara se encuentra con mayor frecuencia en la regién tropical
de los monzones en la India, mientras O. rufipogon esta distribuido, principalmente, en los rios y
valles del sudeste de Asia y en el sur de China (Fuller y Weisskopf, 2011). Sin embargo, también
se plantea que en las épocas prehistéricas (entre 10 mil y 6 mil afios atras), O. rufipogon pudo ha-
berse ubicado mas al norte de China (Shandong) y mas hacia el occidente y sur de India, debido
a la presencia de condiciones climaticas mas favorables para su crecimiento y desarrollo (Fuller y
Weisskopf, 2011; Fuller et al., 2010b; Bellwood, 2011).

Ademas, O. rufipogon y O. nivara presentan diferencias en sus habitos de crecimiento, habitats
de desarrollo y sistemas tempranos de explotaciéon de estas plantas por parte de la poblacion
(Fuller y Qin, 2009). Es asi como, O. rufipogon es una planta perenne, sensible al fotoperiodo, con
un sistema de polinizacion cruzada, y un habito de crecimiento acudtico que habita, permanen-
temente, en los pantanos en la region baja y media del rio Yangtze y con una escasa produccién
de semilla, debido a que gran parte de su energia la gasta en su largo periodo de crecimiento. Por
el contrario, O. nivara es una planta anual, erecta, insensible al fotoperiodo, principalmente de
autopolinizacién y habito semi-acuatico que habita en regiones geogréficas que intercalan perio-
dos inundados y sin inundacién de la India y del sudeste de Asia (Li et al., 2006a; Vaughan et al.,
2008a; Fuller y Qin, 2009). Esta situacién habria llevado a los habitantes de esos lugares a utilizar
diferentes estrategias para explotar estos recursos.
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En el caso del O. rufipogon, la primera estrategia estuvo basada en la cosecha continua de la plan-
ta, usando posiblemente el sistema de ‘ratooning’, es decir, cosechar la semilla y dejar a la planta
para obtener un nuevo crecimiento y cosecha. La segunda estrategia se focalizé en la cosecha 'y
siembra eventual de semilla en suelos no pantanosos, donde las condiciones climaticas y de cul-
tivo permitieron imponer la seleccién de plantas de habito de crecimiento anual con un menor
crecimiento vegetativo y desgrane, un mayor rendimiento y tamafno de grano que caracterizan al
arroz domesticado (Fuller y Qin, 2009; Fuller et al., 2009).

En el caso de O. nivara, como no estaba adaptada a condiciones pantanosas, crecia extensiva-
mente en forma silvestre sin grandes limitaciones productivas, por lo cual, el proceso productivo
se focalizé, fundamentalmente, en la explotacion y seleccion directa de las plantas que crecian en
la zona de los monzones y poseian un crecimiento anual (Fuller, 2011a). Estas poblaciones locales,
proto-indica, fueron la base para el desarrollo del arroz indica actual (Fuller, 2011a; 2011b).

Por otro lado, los antecedentes genéticos sefalan que el arroz japonica e indica estan relaciona-
dos a diferentes accesiones silvestres (Xu et al., 2007; Rakshit et al., 2007). Es asi como el arroz ja-
ponica es mas cercano genéticamente a O. rufipogon y el arroz tipo indica a O. nivara (Londo et al.,
2006; Kovach et al., 2007; Xu et al., 2007; Huang et al., 2012; Choi et al., 2017). La mayor cercania
genética del arroz japonica con O. rufipogon se ve reflejado, también, en la ausencia de barreras
de incompatibilidad entre ellos (Oka, 1988), presencia de poblaciones intermedias y abundancia
de secuencias polimorficas compartidas (Wang et al., 2018b).

En relacién a su distribucion geografica, el arroz tipo indica esta distribuido, principalmente, en
zona tropicales y subtropicales, y el arroz japonica en zonas templadas. Esta situacion permite a
ambas subespecies, ser cultivadas desde la linea del Ecuador hasta 50° de latitud norte (China) y
hasta los 36° de latitud sur (Chile), y en suelos ubicados a nivel del mar hasta aquellos situados a
2.700 m s.n.m., en parte de los montes Himalayas, todo lo cual representa una amplia gama de
condiciones agroecoldgicas y sistemas de cultivo (Fuller et al., 2010b).

Cambios ocurridos en la planta durante la domesticacion

De acuerdo a la evidencia arqueoldgica, la domesticacion del arroz fue un proceso lento y
prolongado que se inicié con la colecta y siembra de arroces silvestres, que continud con un
proceso de pre-domesticacion, domesticaciéon y que terminé en su cultivo (Fuller et al., 2007b;
2009; 2010a; Bellwood, 2011; Purugganan y Fuller, 2011; Civan y Brown, 2017; Stevens y Fuller,
2017).

El proceso de domesticacion generé cambios morfoldgicos, fisiolégicos y genéticos que llevo a
una diferenciacién de las plantas domesticadas respecto a sus ancestros silvestres (Purugganan
y Fuller, 2009), producto de la manipulacién de la planta para el consumo y alimentacién de la
poblacién (Fuller et al., 2010a; 2012b).

Los principales cambios que ocurrieron en la planta de arroz durante su proceso de domesti-
cacion fueron: reduccién del desgrane (dehiscencia) de la espiguilla (panoja) y de la dormancia
de la semilla, mayor sincronizacién en el proceso de madurez de la planta, reduccién del nime-
ro de macollas y altura de la planta, aumento del tamafo de la panicula, reduccién del largo de
las aristas, cambio en la coloracién del pericarpio de la semilla y del habito de crecimiento de la
planta desde perenne a anual, y aumento del tamafno del grano y del rendimiento de la planta
(Li et al., 2006b; Londo et al., 2006; Fuller, 2007; Purugganan y Fuller, 2009; Fuller et al., 2012a).

Ademias de estos cambios fenotipicos en la planta, se produjeron también cambios en sus ha-
bitats originales de crecimiento y algunas practicas culturales, tales como el abandono de las
zonas pantanosas a zonas no pantanosas y el mejoramiento en el manejo del agua y de las ma-
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lezas, todo lo cual contribuyé al aumento en la productividad y a los cambios en las relaciones
econdmicas, sociales y culturales en la poblacion (Fuller y Qin, 2010; Gross y Zhao, 2014; Yang et
al., 2015; 2016; Deng et al., 2015; Silva et al., 2015).

Todos estos cambios ocurrieron lentamente, donde los primeros (semi-domesticacién) fueron
el aumento del tamano del grano, la pérdida de apéndices como pelos y barbas, los que fueron
seguidos (domesticacion final) por la reduccién del desgrane que impidié a la semilla dispersar-
se en forma natural (Fuller et al., 2010a). Una vez que estos cambios ocurrieron en el (los) cen-
tro(s) de domesticacion, el arroz inici6 su proceso de diseminacién a otras regiones (Fuller et al.,
2007b).

El origen independiente del arroz japonica y del tipo indica causé una profunda diferenciacion
genética debido a la: a) ocurrencia de un “cuello de botella® previo a la domesticacién (Yang et
al., 2012a) que afecté en mayor medida al arroz tipo japonica que al indica, lo que implicé una
importante pérdida de diversidad genética (Gao e Innan, 2008); b) presencia de un grupo de
alelos especificos en japonica e indica que tendrian su origen en diferentes poblaciones de O.
rufipogon (Second, 1982; Oka, 1988; Sun et al., 2002; Cheng et al., 2003; Vitte et al., 2004; Garris
et al., 2005; Londo et al., 2006; Kawakami et al., 2007); c) presencia de un proceso de seleccion
y/o flujo génico ocurrido en ambas subespecies (Caicedo et al., 2007).

Se estima que la diferenciacién de japonica e indica de su progenitor silvestre habria ocurrido
alrededor de 86 mil a 440 mil afos atras (Ma y Bennetzen, 2004; Vitte et al., 2004; Garris et al.,
2005; Zhu y Ge, 2005; Civan et al., 2015; Choi et al., 2017). Otras estimaciones sefialan que el
tiempo de divergencia entre O. rufipogon y O. sativa se remonta a 8 mil 200 afos atrds, y entre
japonica tropical e indica a 3 mil 900 anos, al utilizar la tasa de sustituciéon nucleotidica, y a 13
mil 500 afos cuando se uso el reloj molecular (Molina et al., 2011), o entre 13 mil 100 y 24 mil
100 afos, cuando se considerd la primera separacion de japonica, indica y aus (Choi et al., 2017).
Toda esta informacion sugiere que la diferenciacion entre las poblaciones de arroz ocurrié pre-
via a la domesticacion, lo que apoya la hipétesis del origen independiente de la domesticacién
del arroz asidtico.

La diferenciaciéon genética observada entre las subespecies japonica e indica ha sido corrobo-
rada, también, por diversos analisis filogenéticos (Londo et al., 2006; Caicedo et al., 2007); de
divergencia genética (Duan et al., 2007; Caicedo et al., 2007; He et al., 2011; Yang et al., 2012a;
Wang et al., 2018a); de analisis amplios del genoma (Londo et al., 2006; Huang et al., 2012; Ci-
van et al., 2015; Choi et al., 2017; Choi y Purugganan, 2018); de estudios de cloroplastos (Duan
et al., 2007; Kawakami et al., 2007); de mitocondria (Sun et al., 2002); y por diferentes marcado-
res bioquimicos, como isoenzimas (Second, 1982), y moleculares como RFLP (Lu et al., 2002),
transposones (Cheng et al., 2003; Hu et al., 2006) y SSR (Zhou et al., 2003; Garris et al., 2005) y la
presencia de algunas barreras de incompatibilidad (Yang et al., 2012b).

Por otro lado, otros estudios genéticos han determinado también altos grados de diferenciacion
entre estas dos subespecies, utilizando el parametro Fst (cuyo valor varia entre 1y 0, siendo 1,
independiente y 0, idéntico). Es asi como el valor de divergencia (Fst) entre japonica e indica fue
de 0,37 a 0,45 (Garris et al., 2005; Zhao, 2010; Huang et al., 2012); 0,20 entre japonica tropical
y japonica templado; 0,45 entre indica y japonica templado; 0,23 entre los tipos aromatico y
japonica tropical; 0,39 entre indica y aromatico; y 0,26 entre indica y aus (Garris et al., 2005).

Desde el punto de vista agronémico, Oka (1988) menciona que los arroces tipo indicay
japonica se pueden diferenciar, utilizando algunos criterios como la resistencia al cloruro de
potasio, la sensibilidad a las bajas temperaturas, el largo de los pelos del apiculo y la reaccién al
fenol. Ademas, sefala que algunas caracteristicas agrondmicas podrian servir, también, como
referencia para diferenciar estas dos subespecies (Cuadro 2).
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Cuadro 2. Caracteristicas agronémicas que diferencian al arroz tipo indica y japonica.

Caracteristicas indica japonica
Resistencia al frio al estado de plantula Bajo Alto
Resistencia a la sequia al estado de plantula Alto Bajo
Resistencia a la tendedura (variedades no Bajo Alto
mejoradas)

Respuesta en el rendimiento a aplicaciones de Bajo Alto
nitrégeno (variedades no mejoradas)

Absorcién de nitrégeno al estado de plantula Alto Bajo
Habilidad competitiva de la planta Alto Bajo
Temperatura minima para germinar Alta Baja
Respuesta de la temperatura al estado de Alta Baja

germinacion y velocidad de crecimiento

Longevidad de la semilla en almacenaje Larga Corta

Fuente: Oka, 1988.

Origen del arroz japonica e indica: antecedentes genéticos

El origen del arroz es un tema complejo y de gran interés por las implicancias que puede tener
en diferentes aspectos cientificos y aplicados. Actualmente existen varias hipétesis que tratan de
conjugar la informacién arqueoldgica, morfoldgica y genética disponible para explicar este feno-
meno. Una hipdtesis plantea que la domesticacion del arroz tiene un origen Unico y la otra sugie-
re un origen multiple.

Hipoétesis del origen unico

La hipétesis del origen Unico sugiere que el arroz asiatico fue domesticado una sola vez (Chang,
1976; Lu et al., 2002; Gao e Innan, 2008; Molina et al., 2011; Huang et al., 2012) desde poblacio-
nes silvestres de O. rufipogon, y que una vez que fue domesticado se pudo diferenciar en las
subpoblaciones o grupos genéticos conocidos hoy dia (Oka y Morishima, 1982; Vaughan et al.,
2008b).

La evidencia molecular que apoya al origen unico sefala que el control genético de algunos
alelos claves en el proceso de domesticacion, como el desgrane (sh4), color crema del pericar-
pio del grano (rc) (Kovach et al., 2007; Sweeney y McCouch, 2007), habito de crecimiento alto y
erecto (prog1) (Tan et al., 2008), contenido de amilosa (Wx") (Olsen et al., 2006) y el de la fragan-
cia (badh2.7) (Kovach et al.,, 2009), tienen un origen Unico, y que estos genes fueron introgresa-
dos y fijados, posteriormente, desde japonica e indica (Li et al., 2006b; Sang y Ge, 2007a; 2007b;
Sweeney et al., 2007; Tan et al., 2008; Vaughan et al., 2008a; Molina et al., 2011).

Origen independiente y multiples centros de domesticacion

El origen independiente plantea varias lineas de sustentacion, entre las que se pueden sefalar: a)
la diversidad citoplasmatica presente en arroces silvestres y cultivados (Kawakami et al., 2007); b)
la diferenciacién gendmica entre indica y japonica previa a la domesticacion, alrededor de 0,4 a
0,2 millones de afos (Ma y Bennetzen, 2004; Vitte et al., 2004; Zhu y Ge, 2005); y ¢) la presencia de
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haplotipos tipo-indica asociados con arroz silvestre del sur y sudeste de Asia y haplotipos tipo-ja-
ponica asociados con accesiones silvestres de China (Londo et al., 2006) y con variedades indica 'y
japonica (Olsen y Purugganan, 2002; Saitoh et al., 2004).

Esta hipotesis plantea también, que las introgresiones y la selecciéon han jugado un rol importante
en la fijacion de un grupo de alelos criticos para la domesticacion en los cultivares contempora-
neos (Kovach et al,, 2007; He et al., 2011; Choi et al,, 2017). En este aspecto, se sefiala que la mayo-
ria de las introgresiones fueron unidireccionales y ocurrieron, principalmente, desde el arroz japo-
nica al tipo indica (Yang et al., 2012a; Choi et al., 2017). Estudios realizados recientemente, han de-
tectado la presencia de un significativo flujo genético desde los tipos aus y japonica hacia los tipo
indica (10 % - 28 %), de japonica a aus (8 % - 41 %) y de indica a aus (5 % - 33 %). Como aus recibio
flujo génico de japonica e indica, es posible que haya recibido también, en forma indirecta, desde
japonica hacia indica y desde alli a aus. Esta informacion permite sefalar que hubo transferencia
de alelos de domesticacion desde el tipo japonica, a las poblaciones proto-indica y proto-aus
(Choi et al.,, 2017). En este sentido, se plantea que los genes relacionados con la domesticacion
como PROG1, Mocl, Rc, BADH2, y GS3 habrian sido transferidos desde japonica a indica (Sweeney
et al,, 2007; Kovach et al., 2007; Yang et al., 2012a).

Una investigacion reciente plantea que, posiblemente, el proceso de introgresion de los genes de
domesticacion desde japonica a indica no es un fendémeno general, ya que algunos genes no pre-
sentaron signos de introgresion. Esta misma situacion ocurre entre las subespecies, donde el arroz
tipo indica presenté un menor nivel de introgresion que el arroz japonica (Civan y Brown, 2017;
2018; Choi y Purugganan, 2018). Esta ultima situacién podria estar relacionada con la existencia
de una barrera genética reproductiva parcial entre japonica e indica que estaria restringiendo el
flujo libre de genes entre ambas subespecies (Harushima et al., 2002; Yang et al., 2012a).

La hipétesis del origen independiente, pero con multiples centros de domesticacion del arroz
(Caicedo et al., 2007; Fuller et al., 2010b; Gross y Zhao, 2014; Huang y Han, 2016; Castillo et al.,
2016; Choi et al., 2017), es apoyada por la evidencia arqueoldgica y botanica que ha sefalado que
la domesticacion habria ocurrido una sola vez en japonica y que existirian al menos dos lugares
de domesticacion para el arroz japonica e indica. Esta hipétesis plantea también que, en el proce-
so de hibridacion, los alelos de domesticacion habrian sido introgresados desde poblaciones de
arroz japonica a las subpoblaciones proto-indica y también a las poblaciones proto-aus, lo que ha-
bria llevado finalmente a la domesticacion de indica y aus (Fuller y Qin, 2009; Fuller et al., 2010b;
Choiy Purugganan, 2018).

Actualmente, los datos genéticos y geograficos senalan que la domesticacién de los arroces japo-
nica, indica, aus fue un proceso independiente (Londo et al., 2006) y multiregional (Civan y Brown,
2018). En este sentido, Civan et al. (2015) sugieren que el arroz indica tendria su origen en el sur de
Indochina, en el valle de Brahmaputra, o India (Fuller et al., 2010b; Fuller, 2011a; Choi et al., 2017),
mientras que el arroz tipo japonica seria originario de los alrededores del rio Yangtze (Fuller et al.,
2010b; Gross y Zhao, 2014; Deng et al.,, 2015), con sus dos adaptaciones tardias que dieron origen
al arroz japonica tropical y japonica templado (Garris et al., 2005; Londo et al., 2006; Kawakami et
al., 2007; Civan et al., 2015). Por otro lado, se postula que el arroz tipo aus provendria de una am-
plia region que va desde India central a Bangladesh (Londo et al., 2006; Civan et al., 2015), y que el
arroz tipo aromatico seria un hibrido entre el tipo japonica y las poblaciones silvestres de la zona,
probablemente, del tipo aus (Civan et al., 2015).

Estos resultados han llevado a plantear un modelo sobre el posible origen del arroz domesticado,
que incorpora antecedentes arqueoldgicos y genéticos disponibles (Choi et al., 2017).

Choi et al. (2017) plantean que durante la diseminacion de O. rufipogon/O. nivara a través del sur
y este de Asia, ocurrida hace unos 500 mil afos, las poblaciones de arroz silvestre empezaron a
diferenciarse en las regiones, donde la ultima gran expansion de O. rufipogon hacia al este de
Asia y O. nivara hacia el occidente de Asia del Sur, habria ocurrido durante la retirada de la ultima
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glaciacién 10 mil a 13 mil 500 afos atras (Fuller et al., 2010b), llegando a la maxima expansion del
arroz silvestre a principios del Holoceno, entre 11 mil 500 y 8 mil afios. Dentro de este contexto,
es posible que haya ocurrido un cultivo incipiente de arroz silvestre por las comunidades de caza-
dores/colectores y cultivadores tempranos en China e India, alrededor del 6.000 a. C. (Fuller y Qin
2009; Fuller et al., 2010b). Posteriormente, el arroz japonica ya domesticado, se habria diseminado
a India via Asia central a través de la ruta de la seda (corredor Hexi), alrededor de 4.000 a. C. (Ste-
vens et al.,, 2016), donde se cruzo con las poblaciones proto-indica. Este proceso habria permitido
la incorporacion de genes de domesticacion del arroz japonica al arroz proto-indica, dando origen
al arroz indica domesticado, alrededor de 2.000 a. C,, a la intensificacion de la agricultura 'y a la di-
seminacion del arroz al sur y al sudeste de Asia, entre los afios 1.000 y 500 a. C. (Kingwell-Banham,
2019).

Finalmente, existe consenso que los arroces indica y japonica fueron domesticados en forma inde-
pendiente desde diferentes progenitores silvestres y que este proceso dio origen a un alto grado
de diferenciacién genética entre japonica, indica y aus, el que estuvo favorecido por una serie de
factores como la aislacidon geogréfica (Zhou et al., 2003; Garris et al., 2005), flujo de genes (He et
al., 2011; Yang et al., 2012b), y “cuellos de botella® (Yang et al., 2012a), donde todos estos factores
habrian contribuido a generar cambios importantes en algunas caracteristicas fenotipicas en la
planta, las que facilitaron la domesticaciéon de estas especies (Sang y Ge, 2007a; Hua et al., 2015;
Oikawa et al.,, 2015; Si et al.,, 2016) y la posterior seleccién y adaptacion de los diferentes tipos de
arroz a las distintas condiciones ambientales (Vaughan et al., 2008b; Molina et al., 2011; Yang et
al., 2012a; Huang y Han, 2016).

Origen del arroz japonica y su diseminacion en China: evidencia arqueoldgica

El origen y la domesticaciéon del arroz asiatico estan intimamente relacionados con la evoluciéon
de la agricultura china. En China, la agricultura temprana (Neolitico) se ubicaba en dos regiones,
en la zona norte arida y fria, dedicada principalmente al cultivo de mijo (Setaria italica (L)) P. Beauv.) y
Panicum miliaceum (L.), y en la zona sur, calurosa y humeda (regién central y baja de la cuenca
del valle del rio Yangtze) destinada, principalmente, al cultivo de arroz (Fuller, 2007; Barton et al.,
2009; Zhao, 2011; Deng et al., 2015).

Posibles centros de domesticacion

El centro de domesticacion del arroz japonica es parte de un intenso debate respecto del cual no
hay un acuerdo definitivo. La hipdtesis mas aceptada es que el arroz japonica fue domesticado
de poblaciones silvestres del sur de China (Fuller y Sato, 2008), donde los restos arqueoldgicos
asociados al cultivo consideran cuatro regiones (Figura 3) como posibles candidatas (Fuller et al.,
2008; 2009; 2010b; Zhao, 2011; Gross y Zhao, 2014; Deng et al., 2015; Silva et al., 2015) y donde es
muy posible que varios de estos procesos hayan ocurrido en forma paralela.

Los posibles centros de domesticacién son: 1) zona baja del valle del rio Yangtzé, donde Tianlous-
han es la secuencia regional representativa del cambio hacia la domesticacion del arroz (6.000 a
4.000 a. C.); 2) zona media del valle del rio Yangtzé, donde se cultivé arroz, probablemente, en los
tiempos de Bashidang (7.000-6.000 a. C.) (Fuller, 2011b; Fuller et al., 2008; 2009); 3) parte baja del
rio Huanshi y alta del rio Huai con el sitio Jiahu, en el rio Huai (7.000 a 6.000 a. C.), sin una clara
evidencia de arroz domesticado, pero con una evidencia cercana de Baligang, en el valle del rio
Han (Zhang y Hung, 2013a) y Tianloushan o sitios mas tardios encontrados en la parte baja del rio
Yangtze (Deng et al,, 2015); 4) valle del Huaihue con la presencia de arroz domesticado o posible-
mente silvestre colectado (Stevens y Fuller, 2017).
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Figura 3. Posibles centros de origen del arroz tipo japonica (Adaptado de Zhang y Hung, 2013b; Ste-
vensy Fuller, 2017).

Zona baja del valle del rio Yangtze

La evidencia mas temprana de la presencia de arroz en la zona baja del valle del rio Yangtze, se
encuentra entre los afos 10.000 y 8.000 a. C. (Jiang y Liu, 2006; Zong et al., 2007; Gross y Zhao,
2014; Zheng et al,, 2016; Zhao, 2011; Cohen, 2011; Zuo et al,, 2017). Toda esta informacién sefala
la presencia de agricultura temprana, sin embargo, como los materiales encontrados no presen-
taron las caracteristicas tipicas del grano domesticado, se postula que este arroz corresponderia
a material silvestre recolectado (Fuller et al., 2007b; 2010b; 2011; Gross y Zhao, 2014; Castillo et
al., 2016; Stevens y Fuller, 2017). Esta recoleccion habria sido posible gracias a la expansion del
arroz silvestre hacia algunas zonas de las provincias de Henan, Jiangsu y Shandong, en el norte de
China, producto del cambio climatico ocurrido en aquella época y a la abundancia de agua de la
zona (Nakamura, 2010).

El inicio del proceso de domesticacion en arroz en esta area, en los sitios Kuahugiao (6.000-5.400
a. C)) y Tianloushan alrededor de 4.650 a. C. (Fuller et al., 2009) estuvo asociado a la presencia de
las primeras herramientas de madera y hueso, y luego de piedra, que podrian haber sido utiliza-
das en el acondicionamiento del suelo y de algunos utensilios utilizados en la coccién de arroz
(Nakamura, 2010). Este proceso de domesticacion continué desarrolldandose (5.000 a. C.) en la
fase Hemudu/Majiabang (Fuller, 2007) donde se encontraron granos de mayor tamafo (2,5 a 3,0
mm), pero sin alcanzar el tamano visto en los lugares mas tardios (Fuller et al., 2014). A finales
del periodo Majiabang (Caoxieshan ca. 4.000-3.800 a. C.) se detectdé una cantidad importante de
arroz domesticado (no dehiscente), presencia de malezas tipicas de suelos cultivados (Fuller et al.,
2010b; 2014), manejo de suelo y, posiblemente, del agua en pequeios campos destinados a au-
mentar la produccion (Weisskopf et al., 2015). Este cambio en la morfologia de la espiguilla de la
planta, permitié una reduccion en el desgrane de la planta, mayor control en la cosecha y aumen-
to en el rendimiento de la planta (Fuller, 2007).
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Una vez que el arroz fue domesticado (4.000 a. C.), se empezé a utilizar un manejo del agua
a mayor escala (Fuller y Qin, 2009; Fuller y Weisskopf, 2011; Fuller et al., 2011). Es asi como en
siembras ocurridas alrededor de 4.200 a 3.800 a. C., se encontraron pequefos campos conecta-
dos con canales artificiales y reservorios profundos que sugieren un manejo y control del agua
destinado a mejorar la produccion (Fuller y Qin, 2009; Nasu et al., 2011). Otra caracteristica ob-
servada fue la separacion de los campos sembrados con arroz domesticado de aquellos que po-
sefan arroz silvestre, lo que favorecio, posiblemente, el flujo genético y la fijacion de los alelos
involucrados en la domesticacion, tales como tamafo del grano y dehiscencia de la espiguilla
(Fuller y Qin, 2009).

En las fases posteriores (Songze, 3.500 a. C. y Liangzhu, 3.300 a 2.200 a. C.) se empezd a observar,
con mayor claridad, la intensificacion del cultivo, lo que se vio reflejado en: a) el uso de nuevos
sistemas de siembra (similares a terrazas); b) aumento de la superficie sembrada; c) uso de ani-
males (bufalos) para cultivar el suelo y de herramientas de piedra para realizar la cosecha tales
como cuchillos y echonas; d) una mayor emisién de metano del cultivo del arroz de riego a partir
de 2.000 a. C. (Ruddiman et al., 2008), lo que estuvo asociado a su mayor distribuciéon geografica
(Fuller et al., 2011); e) una jerarquizacion social y un aumento de la poblacién (Fuller, 2007; Fuller y
Qin, 2009); f) el inicio de la diseminacion del cultivo desde su centro de origen a otras regiones de
China, alrededor de 3.300 a 2.200 a. C,, cultura Liangzhu (Fuller y Qin, 2009; Cohen, 2011).

Este proceso de domesticacién tomé alrededor de 2.000 anos, si consideramos que el proceso de
pre-domesticacion se inici6 alrededor del 6.000 a. C. con presencia de un arroz con bajo porcen-
taje de domesticacion en Kuahugiao (Kuahugiao-Hemudu) o Hemudu (Fuller y Qin, 2009; Fuller et
al., 2009; 2014) hasta su domesticacion final en la fase Majaibang y Songze, alrededor del 4.000 a.
C. (Fuller, 2007; Fuller et al., 2007b; Fuller y Qin, 2009).

Valle del rio Huaihe

Aparentemente, en la zona norte de la provincia de Anhui, se estaba llevando a cabo un proceso
paralelo de cultivo y domesticacion del arroz entre el 5.300 y 5.500 a. C., lo que ha quedado fun-
damentado por la presencia de arroces en proceso de domesticacion y herramientas de piedra
(Stevensy Fuller, 2017).

Parte baja del rio Hanshui y alta del rio Huai (Cuenca Han)

En esta zona se encuentran el sitio Jiahu 1 (6.900 a 5.800 a. C.), contemporaneo a Baligang (6.500
a 6.300 a. C.), esta ubicado entre los rios Yangtzé y Amarillo, donde se han encontrado restos de
cultivos tempranos de arroz e indicios del proceso de domesticacion de los granos, comparables
a los sitios Kuahugiao (Fuller et al., 2007b; Deng et al.,, 2015) y Tianluoshan (Zhang y Hung, 2013a;
2013b). Sin embargo, es posible que el cultivo del arroz haya ocupado una parte menor de la es-
trategia de sobrevivencia de esta poblacion, ya que sus alimentos provenian, principalmente, de
la cazay colecta de productos silvestres. Es posible que la ubicacién de este cultivo, en el limite de
su distribucion natural en el Holoceno, haya estimulado su domesticacion en esta zona (Zhang y
Hung, 2013b).

Zona media del valle del Yangtze

La evidencia arqueoldgica de la zona media del valle del rio Yangtze sugiere una situacion para-
lela a lo que ocurrié en la zona baja del valle del rio Yangtze, con un inicio un poco mas temprano
como lo revelan los restos de granos de arroz encontrados en la provincia de Jiangxi (Diaoton-
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ghuan y Xianrendong), aproximadamente entre 12.000 y 9.000 a. C. (Zhao, 1998; Zhao y Piperno,
2000; Wu et al., 2012), aunque es muy probable que el arroz encontrado en esa época fuese silves-
tre (Deng et al.,, 2015).

A pesar de esta situacion, la informacion disponible hasta ahora sefiala que el proceso de tran-
sicion hacia la agricultura del arroz se puede ubicar aproximadamente en el ano 6.300 a. C. en la
zona media del valle del rio Yangtze (Baligang), con la presencia de arroz en estado de domestica-
cién (Deng et al.,, 2015) comparable al encontrado en Tianluoshan o sitios mas tardios, ubicados
en la zona del bajo Yangtze (Zhang y Hung, 2013b) que finalizé con una agricultura de plantas do-
mesticadas en el periodo Qujialing (3.500 a 2.500 a. C.) y Shijiabe (2.500 a 2.300 a. C.) (Deng et al.,
2015), periodo que coincide con un mayor aumento de la poblacién, una sociedad mds compleja
y jerarquizada, y con el inicio de la diseminaciéon del cultivo a otras regiones dentro y fuera de Chi-
na desde sus centros de origen (Fuller y Qin, 2009).

Aparentemente, previo a los 4.500 a. C,, el arroz cultivado en esa zona era de secano. A partir de
los aflos 4.300 a 3.000 a. C. (periodo Yangshao), se empezé a realizar una agricultura mixta de mijo
y arroz, donde el cultivo de arroz era de riego (Fuller y Qin, 2009; Nasu et al., 2011; Cohen, 2011).

A pesar de algunas similitudes en los procesos de domesticacién de ambas regiones, la velocidad
de domesticacion de algunas caracteristicas fenotipicas, como el desgrane de la espiguilla y
tamano del grano, fue diferente (Fuller et al., 2010a; 2016b; Stevens y Fuller, 2017). En el bajo
Yangtze, la reduccion del desgrane fue un proceso lento que tomé alrededor de 2 mil afos,
desde el 6.000 a. C. al 4.000 a. C. (Fuller et al., 2009; 2012a; 2014). En el Yangtze medio, en el sitio
Baligang, la seleccién por este caracter empez6 mas temprano, lo cual repercutié también en
un proceso mas temprano de diseminacion del cultivo en la zona (Deng et al., 2015; Fuller et
al., 2016a). Esta diferencia en el proceso de domesticacion se podria deber a la presencia de
diferentes genes que contribuyeron al menor desgrane en las poblaciones de arroz presentes en
estas dos regiones (Fuller et al., 2016b). A pesar de que la presencia de herramientas de trabajo
en esa zona es escasa y solo ocasionalmente se han encontrado herramientas de hueso y madera
(5.000 a. C.), se plantea que el cultivo del arroz pudo haber estado bien establecido entre el 4.500
y 4.000 a. C. (Fuller y Qing, 2009).

En relacion a la evolucion del tamano del grano también existen diferencias entre ambas
regiones. Es asi como los granos silvestres encontrados en el Yangtze medio (Baligang) eran mas
delgados que los encontrados en el bajo Yangtze, lo que sugiere que el material encontrado en
Baligang estaba en un estado menos avanzado de domesticacién que los del bajo Yangtze (Deng
et al., 2015). Lo anterior sugiere que el tamano del grano evolucioné mas rapido que el desgrane
de la espiguilla en el bajo Yangtze (Fuller et al., 2016b).

Una vez que el sistema agricola en el valle del Yangtze estuvo desarrollado, con cultivos y animales
domesticados, el cultivo del arroz se diseminé rdpidamente (Zhang y Hung, 2010), dando origen a
la agricultura del arroz alrededor del 3.000 a. C. (Zhang y Hung, 2010; Silva et al., 2015; Yang et al.,
2018a).

Diseminacion del arroz hacia el norte de China

En China, la agricultura temprana estuvo basada en dos cultivos importantes, mijo y arroz, los que
presentaban diferentes habitos de crecimiento y nichos ecolégicos. Estos cultivos, una vez domes-
ticados, establecidos y con un cierto grado de desarrollo en sus lugares de origen, empezaron a
buscar nuevos lugares de colonizacién, lo que permitié al arroz empezar a expandirse hacia el
norte y el mijo hacia el sur. Este proceso de diseminacion de ambos cultivos implicé no sélo el
movimiento del cultivo, sino que también la migracién de las poblaciones asociadas al cultivo, lo
que impacté finalmente en aspectos econémicos, sociales y culturales de la sociedad, facilitando la
emergencia de la cuna de la civilizacién China (Bellwood, 2005; Fuller, 2011b; Bradley, 2011; Rosen
etal, 2017; Lipson et al., 2018; McColl et al., 2018; Cobo et al., 2019).
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Se postula que la diseminacion del arroz desde la regién del Yangtze y/o Huai hacia el norte de
China habria ocurrido entre el 6.000 y 5.000 a. C. (Fuller y Qin, 2009) o 3.000 a. C. (Lee et al., 2007),
aunque se senala que el material encontrado podria corresponder a arroz silvestre o en estado de
domesticacion (Fuller et al., 2007b; Fuller, 2011b; Luo et al., 2016). Sin embargo, existe acuerdo en
que el arroz encontrado pertenece al tipo japonica y que los agricultores arroceros de esta region
rapidamente habrian empezado a adaptar el cultivo del arroz a las nuevas condiciones imperantes
en esa zona (Barton et al., 2009), es decir, a realizar el cultivo bajo condiciones de secano (Wang et
al., 2017).

La diseminacion de la produccion de arroz hacia el norte y del mijo hacia el sur dio origen a una
zona de agricultura mixta entre el rio Amarillo y la zona del valle medio del rio Yangtze (Figura 4),
separada por la montana Qinling y el rio Huaihe. Esta agricultura habria sido usada como el prin-
cipal alimento agricola alrededor del afo 5.500 (Zhang et al., 2010) o entre el 4.000 y 3.800 a. C.
(Fuller y Qin, 2009; Nasu et al., 2011; Weisskopf et al., 2015; Stevens y Fuller, 2017).
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Figura 4. Inicios de la diseminacion del arroz hacia el norte de China, zona de transiciéon de arroz y
mijo (Adaptado de Zhang y Hung, 2013b; Stevens y Fuller, 2017).

Aunque la subsistencia de la poblacién estuvo basada, principalmente, en la caza-colecta-pesca,
la presencia de arroz en esta zona podria corresponder a un desarrollo del cultivo temprano (Fu-
ller, 2011b), a contactos inter-regionales con otras culturas (Cohen, 2011) y/o posiblemente a una
época de transicion desde cazadores-colectores hacia la produccién de arroz (Zhao, 2010).

La introduccion del arroz a esta zona propicio la introduccion y adopcién de una serie de innova-
ciones tecnoldgicas, tales como la incorporacién del riego, un mejor control de malezas y el uso
de nuevos sistemas de cosecha, lo cual contribuyé a mejorar la productividad y disponibilidad
de alimentos para una poblacién en crecimiento. Estos y otros antecedentes permiten postular
que el arroz se diseminé como un paquete tecnoldgico (Weisskopf et al., 2015; Weisskopf, 2017).
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En este contexto, se ha detectado la presencia de arroz en la provincia de Shandong (Fuller et al.,
2009; Lanehart et al., 2011; Zhang et al., 2012a; Jin et al,, 2014; 2016; Crawford et al., 2005; 2006;
2016); Shanxi (Song et al., 2019); Gansu (Li et al., 2007; Zhou et al., 2011).

El arroz cultivado en esta zona durante el Neolitico y en la Edad del Bronce fue del tipo japonica'y
se realiz6 en condiciones de secano (Fuller y Qin, 2009; Weisskopf et al., 2014; Wang et al., 2017).
Posterior a la Edad del Bronce, la importancia del arroz se redujo, probablemente, a los cambios
climaticos, lo que coincidié con la introduccién del trigo de pan y la cebada en la regién (Fuller
et al., 2010b; d"Alpoim Guedes et al., 2015). Aunque la agricultura tradicional del norte de China,
que incluye la produccion de mijo, trigo y legumbres, y en menor escala el arroz, aparentemente
se establecio alrededor de 1.600y 1.300 a. C. (Lee et al., 2007).

Una de las posibles causas de la menor importancia del cultivo de arroz en la zona norte de China
fue la escasa adaptacion de la planta a las condiciones climaticas imperantes en la zona, debido
a la presencia de bajas temperaturas (d’Alpoim Guedes et al., 2015; Song et al., 2019) y un largo
fotoperiodo. Esta situacion se expreso en la presencia de un alto porcentaje de espiguillas inma-
durasy, posiblemente, una muy baja produccién (Song et al., 2019).

Origen del arroz japonica templado

El arroz japonica representa la primera domesticacion de Oryza sativa, ya que la forma tropical
se cultivé en la parte oriental de China, entre los valles del rio Yangtze y el rio Amarillo, alrede-
dor de 9.000 a 4.000 a. C., durante el periodo de aumento de la actividad monzénica y de las
temperaturas calidas (Huang et al., 2012; Choi et al., 2017).

La primera divergencia en el arroz japonica significé la separacién del tipo japonica templado
del japonica tropical, aproximadamente entre 5.000 y 1.500 a. C., lo que coincide con el inicio de
la diseminacion del arroz hacia el norte y oriente de China, a lo largo del rio Amarillo (Lanehart
et al,, 2011), al oeste a las planicies de Chengdu y a las zonas altas del sur alrededor de 5.000 y
4.000 a. C. (d"Alpoim Guedes et al., 2013; Dal Martello et al., 2018). Sin embargo, la reduccién de
la temperatura, alrededor del 4.200 a. C., obligé al arroz a adaptarse a un ambiente mas templado
(D’Alpoim Guedes et al., 2015), lo que significé una reduccién de su poblacion efectiva en cinco
a 10 veces, alrededor del 3.500 y 3.000 a. C. (Gutaker et al., 2020). Esta situacién climatica adversa
para la planta oblig6 al arroz japonica a adquirir nuevas caracteristicas, entre ellas una mayor tole-
rancia al frio, lo que dio origen al arroz japonica templado. Por esta razén, se plantea que el arroz
japonica templado y el arroz japonica tropical son adaptaciones mas tardias de la misma especie
(Civan et al., 2015).

Una evaluacién de la situacion climatica ocurrida en la provincia de Shandong que consideré un
periodo de 3.000 aios, sefalé que en torno al 8.000 a. C. esta regidon pudo haber tenido una tem-
peratura de 2.900 grados dia, suficiente para el crecimiento del arroz japonica tropical. Sin embar-
go, la reduccién de la temperatura a 2.500 grados dia, observada en la zona durante el 5.000 a. C,,
permitiria sélo cultivar arroz japonica templado (Marcott et al., 2013; d"Alpoim Guedes y Butler,
2014; d’Alpoim Guedes et al., 2015). Esta informacion permitié postular que habrian ocurrido
dos olas de expansion del arroz hacia el norte de China. La primera habria comenzado alrededor
de los afos 8.000 a. C. asociada a una temperatura adecuada para el crecimiento y desarrollo del
arroz japonica tropical. Una segunda ola habria ocurrido alrededor del 5.000 a. C., en un escenario
de reduccion de la temperatura que habria permitido el desarrollo y el cultivo del arroz japonica
templado (He et al., 2017).

Las caracteristicas morfoldgicas y agronémicas que permiten diferenciar al arroz japonica tropical
del japonica templado (Oka, 1988) se presentan el Cuadro 4.
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Cuadro 4. Caracteristicas diferenciales entre el arroz japonica tropical y japonica templado.

Caracteristicas

japonica tropical

japonica templado

Primer largo del entrenudo

(mesocatilo), crecimiento en la Largo Corto
oscuridad

Digestion del endosperma en KOH Facil Dificil
Relacion largo/ancho de la espiguilla Grande Pequeno
Largo del tallo Largo Corto
Largo de la panicula Larga Corta
Paniculas por planta Pocas Muchas
Didmetro del tallo Grueso Delgado

Hoja bandera

Larga, ancha

Corta, delgada

Periodo vegetativo

Largo

Corto

Largo de la segunda hoja

Larga

Corta

Fuente: Oka, 1988.

Se postula que este proceso de diseminacion del arroz hacia el norte habria ocurrido a través de
tres corredores norte-sur entre la zona alta, media y baja del rio Amarillo y los valles del rio Yangt-
ze, alrededor de los afos 5.500 a. C., 8.400 a. C. y 4.600 a. C., respectivamente, todo lo cual habria
favorecido, finalmente, la formacién de una agricultura mixta en la zona, la que sufrié multiples
ajustes durante su desarrollo (He et al., 2017).

En esta nueva regidn, la planta de arroz debié crecer y desarrollarse bajo condiciones de dia
largo y bajas temperaturas (Li et al., 2015), originalmente adaptada a un dia corto y altas tem-
peraturas (Fuller et al., 2016b). Para enfrentar esta situacion, la evolucién del arroz japonica
comenzo con su diseminacién hacia el norte de China, pero se intensificd después de los 4.000
a. C. (Fuller et al., 2016a), cuando las mutaciones comenzaron a adaptar el arroz subtropical a
las condiciones templadas y lo hicieron mas productivo (Wu et al., 2013). Como parte de este
proceso de adaptacion, se ha detectado la presencia de varios alelos en las variedades moder-
nas de arroz japonica templado que han permitido una mejor adaptacion del arroz a sus nuevas
condiciones climéticas, como por ejemplo, el alelo DTH-A4 presente en las variedades de arroz
japonica templado, pero ausente en el germoplama silvestre y en el arroz que crece en el sur
de China, sudeste de Asia (Wu et al., 2013), y en los arroces del norte de China que crecieron en
las primeras fases (Yangshao y Longshan) del Neolitico (Song et al., 2019). Ademas de este gen,
existen otros genes presentes en otras poblaciones de arroz y otras regiones que han contri-
buido a la adaptacion del arroz a otras zonas de climas templados, como Corea, Japdn (Fuller et
al., 2011; Wu et al., 2013; Silva et al., 2015) y China (Li et al., 2015). Es asi como la incorporacion
del gen Hd2 que actua en forma aditiva con el gen Hd4 para regular la floracién, ha permitido
el desarrollo del cultivo del arroz en la provincia de Heilongjiang (43°25a 53°33" latitud norte),
ubicada en la zona norte de China (Li et al., 2015). Asimismo, el gen Ghd-7-2, que promueve el
aumento de macollas y paniculas bajo condiciones de dias largos (Xue et al., 2008), y los genes
DTh8/Ghd8/Hd5 que promueven la precocidad, han contribuido a la adaptacién de la planta al
extremo norte de Japon, en la provincia de Hokkaido (41°46" lat N) (Wei et al., 2010; Fujino et
al., 2013).
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Diseminacion del arroz hacia el sur de China

El cultivo del arroz después, de su domesticacidon, comenzé su diseminacién hacia el sur (Figura
5), llegando hasta los 23° de latitud norte, alrededor del 4.900 a. C. (Gao et al,, 2020). Al respecto,
se ha sugerido que una de las posibles causas en la lenta diseminacion del arroz hacia el sur, pudo
haber estado relacionada con la ausencia de un sistema de cultivo menos intensivo en mano de
obra que el usado en la cuenca del Yangtze (Fuller y Qin, 2009; Fuller et al., 2016b), con la ausencia
del agua y al clima poco adecuado para el crecimiento del arroz en la zona (D’Alpoim Guedes
et al., 2013; d’Alpoim Guedes y Butler, 2014). En este sentido, el desarrollo del arroz japonica
templado, tolerante al frio (d’Alpoim Guedes et al., 2013), y de un nuevo sistema de produccion
de secano, menos intensivo en el uso de mano de obra, podrian haber facilitado la posibilidad de
explorar nuevos ambientes, diferentes a los que ocupaba originalmente (Fuller et al., 2016a).
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Figura 5. Propuesta de diseminacién del arroz hacia el sur de China (Adaptado de Zhang y Hung,
2010)

Diseminacion del arroz hacia el sudeste de China

La regién al sur-este del rio Yangtze comprende las provincias de Fujian, Guangxi, Guangdong y
Taiwan (Gao et al.,, 2020). Antes de la introduccién del arroz en el sur de China a finales del Neoliti-
o, la zona de Guanxi y el occidente de Guangdong estaban habitadas por cazadores y colectores.
En la costa de Fujian y en el este de Guangdong habia una agricultura mixta de colecta y caza
que estaba bajo la influencia del Valle Yangtze. Por el contrario, Guangxi y la parte occidental de
Guangdong se habian estado desarrollando en forma independiente y sin la influencia externa.
Esta situacion podria explicar en parte, porqué el arroz llegd primero a la zona de la costa (Yang et
al., 2018a; Gao et al., 2020).
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La diseminacion del arroz desde la zona de origen de domesticacion, posiblemente tomo varias
trayectorias. Una alternativa fue la ruta sur que pudo ocurrir entre 5.000-4.100 a. C,, a través de
las regiones montafnosas de Wuyi y Nanling, donde el arroz habria llegado alrededor del 5.000
a. C,, continuando hacia la costa para entrar al area occidental de Fujian (Gao et al., 2020), llegar
posteriormente al norte de Guangdong, alrededor de los aflos 4.000 a. C. y, finalmente, cruzar el
Estrecho de Taiwan alrededor del 4.500 a 4.000 a. C. (Yang et al., 2018a).

Otra alternativa plantea que, el cultivo del arroz fue introducido al sur de China desde el va-
Ile del rio Yangtze entre 3.000 y 2.000 a. C., a través de dos rutas y procesos separados: Fu-
jian-Guangdong y Guangxi (Zhang y Hung, 2010; 2013b; Yang et al., 2013; Hung, 2019). En este
proceso, hay que considerar que los pobladores que vivian en la costa del sur de China (5.000-
3.000 a. C.) eran cazadores, colectores y pescadores, y no tenian una cultura agricola (Zhang y
Hung, 2012; Hung, 2019; Yang et al., 2018a; Gao et al., 2020), por lo que la adopcion del cultivo
de arroz fue un proceso lento (Zhang y Hung, 2012; Hung y Carson, 2014; Hung, 2019), pero fi-
nalmente fue adoptado por esta nueva cultura (Yang et al., 2018a; Zhang y Hung, 2010).

Siguiendo hacia el sur, el arroz llegé a Taiwan entre 4.000 y 2.200 a. C. (Tsang, 2005; Zhang
y Hung, 2008; Zhang y Hung, 2010; Hsieh et al., 2011; Hung y Carson, 2014; Hung, 2019). A
pesar de existir una escasa evidencia arqueoldgica del cultivo del arroz en el este de Taiwan
por razones agroclimaticas, estudios recientes han sefalado la presencia de restos de arroz,
posiblemente domesticado, con una antigliedad de 4.200 afios, lo que constituye la primera
evidencia directa de la agricultura prehistérica en la parte oriental de Taiwan (Deng et al., 2018).

Finalmente, es importante considerar que este proceso de diseminacion del arroz hacia el sur
de China, no sélo involucré conocimientos y las tecnologias necesarias para cultivar el arroz,
sino que también una importante migracion de personas y sus culturas, lo cual permitié la
difusion del arroz a otras regiones (Zhang y Hung, 2010; Sagart et al., 2018; Gao et al., 2020).

En la actualidad, el arroz tipo japonica en China se extiende entre los 18°02"y 53°27" de latitud
norte, lo que cubre zonas de temperaturas frias, templadas y subtropicales (Zhang et al.,
2012b) en otras regiones del mundo. Al respecto, estudios realizados en el germoplasma chino
sefalan que el arroz japonica posee una amplia diversidad genética que puede ser utilizada
en diferentes programas de mejoramiento genético de arroz (Zhang et al., 2012a; Wang et al.,
2014b).

Diseminacion del arroz al sudoeste de China

El sudoeste de China es una zona ecolégicamente diversa que contiene varios ecosistemas que
incluyen las colinas del norte de los Himalayas, la meseta de Yunnan-Guizhou, las Tres Gargantas
(Three Gorges) y las planicies bajas de la cuenca de Sichuan (Zhang y Hung, 2010; d’Alpoim Gue-
des et al., 2013).

La era Neolitica en el sudoeste de China (4.000 a. C.), estuvo fuertemente influenciada por el
noroeste de China, principalmente por la cultura Majiayao, radicada originalmente en Sichuan.
En este sentido, se plantea que el cultivo del arroz se habria diseminado desde el valle del rio
Yangtze a la cuenca de Sichuan durante el periodo Baodun (2.700 a. C.), antes de diseminarse a
la meseta Yunnan-Guizhou y a la region de Guangxi (d"Alpoim Guedes, 2011; d"Alpoim Guedes
et al., 2013; Chen et al., 2015; Li et al., 2016; Gao et al.,, 2020), debido a la fuerte conexién entre
los habitantes de la provincia de Sichuan (Chengdu), y los de la parte media del Yangtze (d’Al-
poim Guedes et al., 2013). Por ello, es posible que el arroz se haya diseminado desde Sichuan
a Yunnan y Guizhou alrededor del 2.500 a. C. (d’Alpoim Guedes, 2011; d’Alpoim Guedes et al.,
2013), y a Guangxi (Gantuoyan) en el segundo milenio a. C. (d"Alpoim Guedes et al., 2013). La
evidencia de restos de arroz encontrados en la provincia de Yunnan sugiere que el arroz fue cul-
tivado entre 2.800 y 2.600 a. C. (Li et al., 2016; Dal Martello et al., 2018) y llegd a Yunnan como
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un paquete tecnolégico, donde tuvo que adaptarse a las nuevas condiciones agroecolégicas de
la zona (Dal Martello et al., 2018).

Basado en el tamafo de los restos de granos de arroz encontrados en la provincia de Sichuan
(Haidai y Chengdu), alrededor del 5.000 a. C., es posible que el arroz sea del tipo japonica tem-
plado ya que presentaron un menor tamafo a los encontrados en la zona baja del Valle del rio
Yangtze, podria corresponder al arroz tipo japonica tropical (He et al., 2017).

Por otro lado, se plantea que la agricultura prehistérica de la meseta Yunnan-Guizhou se podra
dividir en tres etapas: la primera basada en el cultivo del arroz (4.800-3.900 a. C.), la segunda
basada en una agricultura mixta arroz-mijo (3.900-3.400 a. C.), y la tercera con una agricultura
mixta de arroz, mijo y trigo entre el 3.400 y 2.300 a. C (d"Alpoim Guedes y Butler, 2014).

Origen del arroz indica y su diseminacion en India: evidencia arqueoldgica

A principios del Holoceno, los habitantes de India eran principalmente cazadores y colectores. Sin
embargo, durante el Neolitico la estrategia de sobrevivencia de colecta de alimentos silvestres se
vio enfrentada a un mayor aumento de la produccién, del comercio, de la poblacién y de la com-
plejidad de la sociedad (Cooke y Fuller, 2015; Bates et al., 2016). En este sentido, entre el 4.000 y
1.500 a. C,, las primeras actividades agricolas se sustentaron en el cultivo de algunas especies na-
tivas domesticadas (Fuller y Murphy, 2014; Murphy y Fuller, 2016), lo que fue complementado con
la introduccion de cultivos provenientes de otros centros de origen, como el Medio Oriente, China
y Africa (Boivin et al., 2006; Fuller y Murphy, 2014; Kingwell-Banham et al., 2015). Esta situacion dio
origen a una agricultura mas diversificada que terminé por establecerse alrededor del 2.000 a. C.
(Fuller y Murphy, 2014; Murphy y Fuller, 2016).

En el Neolitico, la produccidn agricola estuvo distribuida en cuatro macro-regiones: noroeste, que
incluia al Valle del Indo, las planicies del Ganges, el sector oriente de India, y la sabana (Kingwe-
[I-Banham et al., 2015). Dentro de este contexto se podian distinguir tres grupos de pobladores:
cazadores y recolectores, agricultores ndmadas y agricultores sedentarios (Randhawa, 1962). A su
vez, los agricultores sedentarios se podian subdividir en tres subgrupos: agricultores de zonas re-
gadas, ubicados en el norte de las planicies del Ganges y en la zona de la costa de la peninsula; los
agricultores de secano que se dedicaban al cultivo del sorgo y mijo, ubicados en la regién de la
peninsula y Gujarat; y los agricultores de trigo establecidos en las planicies centrales del norocci-
dente de India y Pakistan. Estos grupos tenian una estrategia econémica flexible e intercambiable
que les permitia interactuar entre ellos, cultural y econédmicamente (Randhawa, 1962).

Regidn noroeste y valle del Indo

La poblacién de la civilizacion hindu se extendié en lo que es hoy Pakistéan y el noroccidente de la
India, es decir, entre la desembocadura del Indo y Punjab, y en la zona entre el Kanuma-Ganges,
alrededor del 3.000 a 1.500 a. C. Esta civilizacidn se caracterizé por ser una sociedad compleja, con
asentamientos urbanos ubicados en zonas que presentaban altas variaciones geograficas, clima-
ticas, culturales (Petrie et al., 2017; Petrie y Bates, 2017) y que poseian una estrategia alimenticia
basada en animales y una amplia diversidad de cultivos (Kingwell-Banham et al., 2015; Murphy
y Fuller, 2016; Petrie et al., 2016), entre los cuales estaban especies invernales como trigo, ceba-
da, lentejas, garbanzo, y algunas frutas y cultivos de verano como arroz y diferentes especies de
mijo, sorgo, Vigna spp., mostaza, sésamo, algodén, zapallo, vides y palma. Antes del 2.600-1.900
a. C,, se solia sembrar los cultivos en forma individual o en forma multiple, como una manera de
adaptarse a las condiciones climaticas imperantes en la zona (Petrie et al., 2017; Petrie y Bates,
2017), con excepcion del arroz que se cultivaba sélo (Petrie y Bates, 2017).
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Planicies del Ganges

La zona del valle del Ganges fue un lugar importante en el origen de la agricultura (Singh, 2014).
Esta zona regada por rios y monzones estaba ubicada en la zona de distribucion del arroz silvestre
(Fuller y Murphy, 2014) y tuvo que soportar el desarrollo de densas poblaciones, primero de ca-
zadores-colectores y pescadores (Murphy y Fuller, 2016) y, posteriormente, de aldeas sedentarias
(2.000 a. C.) que desarrollaron una agricultura basada en arroz y otros cultivos introducidos como
trigo, cebaday lentejas, y diferentes tipos de animales (Fuller y Murphy, 2014).

Domesticacion del arroz tipo indica

El proceso de domesticacién del arroz tipo indica es un tema de amplio debate, donde la hipotesis
proto-indica es la mas aceptada (Fuller et al., 2010b; Fuller, 2011a; Choi et al., 2017). Esta hipodtesis
plantea, en primer lugar, una explotacion inicial de los tipos silvestres proto-indica (Fuller, 2011a;
2011b; Murphy y Fuller, 2016), dentro de un sistema de agricultura némada (Kingwell-Banham y
Fuller, 2012). Dentro de este contexto, se sefiala que la presencia temprana del cultivo del arroz
(3.000 a 2.000 a. C.) en varios lugares de la India donde crece el arroz silvestre (Saraswat y Pokha-
ria, 2003), como en el valle de Swat, norte de Pakistan, Cachemira y noroeste de India (Fuller y Qin,
2009; Fuller, 2006; Constantini, 2008) alrededor del 2.000-1.900 a. C.; que coincide con el término
de la civilizaciéon Harappan (Figura 6).
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Figura 6. Distribucion del progenitor silvestre O. nivara (proto-indica) (Adaptado de Vincent et al,,
2013).

En segundo lugar, esta hipdtesis plantea la introduccion del arroz japonica domesticado desde
China a India, en la zona alta del Ganges o en las cercanias del norte de Pakistan (Fuller y Qin,
2009; Stevens et al., 2016). La presencia del arroz japonica domesticado en esta zona puede ser
producto de los contactos comerciales o inmigraciones de poblaciones desde China a la regiéon
Pakistan/Cachemira (Figura 7) (Fuller et al., 2010b; Fuller, 2011a; Fuller y Murphy, 2014; Bates et al.,
2017). Los resultados genéticos provenientes de semillas de poblaciones arqueoldgicas de arroz
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colectados en India, confirmaron la presencia de los genotipos indica y japonica (Castillo et al.,
2016) y la hipétesis de la coexistencia del arroz indica y japonica en tiempos histéricos en la India
(Fuller et al., 2010b).
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Figura 7. Posible lugar de llegada del arroz japonica a India (Adaptado de Fuller, 2011a; Chen et al,,
2020)

Recientemente, esta hipdtesis ha sido puesta en duda en base a los siguientes elementos: a) las
poblaciones proto-indica no se encuentran en parte central de India, lugar de origen propuesto
del arroz tipo indica, sino se han detectado poblaciones silvestres en Tailandia y el valle de Brah-
maputra, como fuentes del acervo genético del arroz tipo indica; b) el criterio de la diferenciacion
del arroz japonica de indica, basado en el tamano del grano no es preciso; y ¢) la dificultad de los
analisis arqueoldgicos de diferenciar las poblaciones de arroz indica, aus y aromaticas (Civén et al.,
2015; Civan y Brown, 2018; Civan et al., 2019). Por ello se plantea, que la domesticacidn del arroz
fue un proceso multiregional que produjo en forma separada a los tipos de arroz indica, japonica
y aus (Civan et al., 2015).

En relacién a la ruta de introduccién del arroz japonica desde China a India, se plantean varias hi-
potesis, entre las cuales se pueden mencionar: 1) una ruta del norte que comprendié Asia Central
(Kazajistan, Kirguistan, Tayikistan, Turkmenistan y Uzbekistan) y las regiones adyacentes, Afganis-
tan y norte de Pakistan, noroccidente de India, Mongolia y Xinjiang en el noroccidente de China
(Fuller y Qin, 2009; Boivin et al., 2012; Stevens et al.,, 2016; Silva et al., 2018); 2) una ruta sur que
plantea la llegada del arroz al noreste de la India desde el sur de China (Kovach et al., 2007; Vau-
ghan et al., 2008b; lkehashi, 2014), Myanmar y Tailandia (Londo et al., 2006); 3) una via a través de
Indochina y el valle de Brahmaputra (Civan et al., 2015); y 4) una ruta mixta que combina la ruta
sur y la de un corredor interior seguido, estrechamente, por la via sur a través de Assam, Bangla-
desh y Myanmar (Silva et al., 2018).

En tercer lugar, una vez que el arroz japonica domesticado se establecié en un area (Bates et al.,
2017), se cruzo con los genotipos locales proto-indica (O. nivara local). Como este cruzamiento di-
recto producia una descendencia de bajo rendimiento, debido a problemas de incompatibilidad
genética, debid ocurrir un proceso de retrocruzas hacia la madre indica (Fuller et al., 2010b; Fuller,
2011a; 2011b; Castillo et al., 2016), seguido por una seleccién de los genotipos més adaptados
y productivos por parte de los agricultores (Sweeney y McCouch, 2007; Fuller et al., 2010b). Este
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proceso de seleccion habria permitido un mejoramiento de la productividad de las poblaciones
hibridas producidas, como también una profunda diferenciacién genética entre el arroz tipo in-
dicay japonica (May Bennetzen, 2004; Vitte et al., 2004; Choi y Purugganan, 2018). Por otra parte,
como los genotipos proto-indica no poseian las mutaciones claves para la domesticacion, el arroz
japonica domesticado fue clave en la transferencia de estas caracteristicas y en el logro final de
la domesticacion del arroz tipo indica (Fuller y Qin, 2009; Fuller, 2011a; Huang et al., 2012; Gross y
Zhao, 2014; Castillo et al., 2016; Choi et al.,, 2017).

La primera evidencia de la presencia y uso de arroz en el valle del Ganges proviene desde Uttar
Pradesh (sitio Lahuradewa) fechado alrededor del 6.400 a. C. (Figura 8). El andlisis de los restos
arqueoldégicos de arroz encontrados en este lugar, han sido clasificados como silvestres, interme-
dios (weedy) y/o domesticados. La denominacion de domesticado se basé en el mayor tamafo
del grano y en la facilidad y forma de quebrar el raquis, comparadas con el material silvestre (Ti-
wari et al., 2008). Sin embargo, el analisis mas detallado de estos granos sefialé que podrian ser
producto de la cosecha de un cultivo temprano de arroz silvestre (Fuller et al., 2007a; 2010; Fuller,
2011a; Kingwell-Banham et al., 2015). Otros investigadores que apoyan este hallazgo han infor-
mado de la presencia de granos domesticados y restos de paja de arroz en esta regién, en el Neo-
litico (Thakur et al., 2018).

A pesar de esta controversia, investigaciones recientes sefialan la presencia de un lento proceso
de domesticacién del arroz tipo indica, que cubriria un lapso de 4 mil afios, que abarca desde
la primera evidencia de la explotacion del arroz al estado silvestre (6.400 a. C.) hasta su siembra
como arroz domesticado en Mahagara, alrededor de 1.800-1.600 a. C. (Fuller et al., 2010b; 2014;
Fuller, 2011a; Kingwell-Banham y Fuller, 2012; Fuller et al., 2016a) o alrededor de 2.500-2.000 a. C.
(Petrie et al., 2016; Pokharia et al., 2016; Petrie y Bates, 2017; Bates et al., 2017).

En relacion al aumento del tamano del grano del arroz tipo indica, se sefiala que habria empeza-
do alrededor del 2.000 a. C. Aparentemente, este aumento del tamano del grano ocurrié posterior
a su domesticacion, ya que los arroces encontrados previamente en Mahagara (1.800-1.600 a. C.)
poseian un grano pequeno, similar al tipo silvestre encontrado en Lahuradewa (6.400 a. C.), y mas
pequenos a los granos domesticados de la Edad del Hierro o en nuestra era (Fuller et al., 2010b).
Por otro lado, la velocidad del aumento del tamafo del grano indica fue mas rapido en la India
que en la regién del bajo Yangtze, posiblemente debido a la mayor intensidad de seleccion y uso
de tecnologia, como riego y preparacién del suelo (Fuller y Qin, 2009).

El cultivo de arroz domesticado incentivé el uso de nuevas practicas de cultivo como la prepa-
racion del suelo, siembra, cosecha y almacenaje del grano en algunos lugares (Fuller, 2006; Fu-
ller, 2011b; Kingwell-Banham et al., 2015; Murphy y Fuller, 2016), lo que finalmente significé un
aumento en su productividad, el reemplazo de las poblaciones nativas del cultivo y una mayor
disponibilidad de alimentos (Fuller y Qin, 2009; Silva et al., 2015; 2018; Murphy y Fuller, 2016).
Esta nueva situacion favorecié un mayor nivel de sedentarismo y el desarrollo de una sociedad
mas compleja que permitié pasar a un periodo superior de desarrollo, como fue el de la Edad
del Hierro, a mediados del primer milenio a. C. (Fuller y Qin, 2009; Fuller y Murphy, 2014; Kingwe-
[I-Banham et al.,, 2015), y la introduccién de nuevos cultivos desde el occidente que diversificé la
produccién (Fuller y Murphy, 2014).

Los primeros cultivos de arroz en el Ganges fueron de secano y dependieron de la lluvia de los
monzones (Fuller y Qin, 2009) y de las inundaciones estacionales hasta el 2.000 a. C. (Fuller et al.,
2011), ya que los primeros cultivos del arroz regado se empezaron a practicar, probablemente,
en la Era del Hierro, en la parte norte y oriente de India, lo que pudo influir positivamente en
su diseminacion hacia el sur del subcontinente (Fuller y Qin, 2009). En algunos lugares, como el
norte de la India, la llegada del riego pudo haber tomado al menos 500 a 1.000 afios mas, después
de la llegada del arroz domesticado. Por lo cual, el cultivo de arroz en la India empezé a contribuir
significativamente a las emisiones de metano, alrededor de 1.000 a. C., posterior al arroz regado
de China (Fuller et al., 2011).
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Figura 8. Diseminacién del arroz tipo indica en India.

Sector oriente de India: Odisha (ex Orissa)

La parte oriental de India ha sido descrita como un posible centro temprano de domesticacién
de plantas en el subcontinente indio (Harvey et al., 2006; Misra, 2009; Fuller y Murphy, 2014). Esta
regién posee poblaciones de arroz silvestre (Fuller y Murphy, 2014), siendo representante de la
transicién entre el Mesolitico y Neolitico (Harvey et al., 2006), donde la estrategia de subsistencia
de la poblacién se baso, principalmente, en el consumo de arroz, leguminosas de grano y anima-
les silvestres y domesticados (Kingwell-Banham et al., 2015).

En esta zona se han descrito dos tipos de asentamientos: uno ubicado en las partes altas con
una agricultura de secano némada de cazadores, recolectores y redes comerciales con grupos de
otras zonas (Kingwell-Banham et al., 2018), y otra ubicado en partes bajas y planas de la costa con
posibilidades de cultivos de riego (Harvey et al., 2006).

Zona alta de Odisha

La region de Jeypore de Odhisa, considerada como el centro de origen del arroz tipo aus, estaba
habitada por varias tribus (Bondo, Langia Soura y Gabada) que habitaron en tres tipos de ambien-
tes altitudinales, y que incluian desde cazadores, colectores y cultivadores mdviles, hasta grupos
mas avanzados (Misra, 2009). En esta zona, el arroz era el cultivo principal y era cultivado bajo
condiciones de secano, sembrado en varios sistemas de siembra: "terrazas’; siembras ‘'némadas’
que implicaba una limpieza y quema de arbustos o arboles del bosque, siembra del cultivo por un
periodo, para luego abandonar el lugar e iniciar este proceso en otro lugar; el sistema ‘myda’ que
consistia en sembrar dos variedades juntas en el mismo campo; y el sistema de “siembras mixtas
donde se cultivaban varias especies juntas (Misra, 2009).

Region de la costa oriental de Odisha

Durante el Neolitico, los primeros agricultores de la parte oriental de la India tuvieron su origen en
las planicies de la costa (sitios Khameswaripali, Golbai Sasa, Gopalpur y Suabarei), entre el 4.000 y
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3.000 a. C. (Kingwell-Banham et al., 2018). La economia de subsistencia de estas comunidades se
basaba en la pesca, caza y agricultura, con cultivo de arroz y leguminosas de grano (Harvey et al.,
2006; Kingwell-Banham et al., 2015; 2018; Naik et al., 2019).

Diseminacion del arroz hacia el sur de la India

La diseminacion del arroz hacia el sur de la India, en la Edad del Hierro, contribuyd a un gran
cambio cultural, culinario, social y agricola de la zona. Sin embargo, el proceso inicial de
expansion del arroz hacia el sur de la India se vio limitado por factores climaticos, particularmente
por la disponibilidad de agua (Kingwell-Banham, 2019), el que fue adquiriendo cada vez mayor
importancia a partir de la Edad del Hierro (1.000-500 a. C.) hasta alcanzar su mayor expresion
de dependencia, con la construccion de reservorios de agua en el periodo 500 a. C.- d. C. 500
(Kingwell-Banham, 2019). Esta relacién del cultivo del arroz con el agua, también se vio reflejada
por el tipo de malezas que crecian en el cultivo de arroz (Harvey et al., 2006; Shaw y Sutcliffe,
2003). Sin embargo, esta dependencia del arroz por el agua ha sido puesta en duda, por un
estudio que determiné que el cultivo de arroz realizado en el sur de la India fue de secano. Esta
situacion explicaria, en parte, su produccion limitada y su mayor valoracion social (estatus) que
econoémica entre 2.800-1.200 a. C. (Kingwell-Banham et al., 2015; Cooke y Fuller, 2015).

La diseminacién del arroz hacia el sur incluyé el noroccidente de Tamil Nadu, donde el arroz llego
posiblemente a través de las redes comerciales de la época. En esta regidn, la agricultura era prin-
cipalmente de secano y el riego solo se utilizaba para el cultivo de arroz y algodén. La agricultura
desarrollada en la zona era del tipo nédmade y de escasa intensidad, ya que estaba asociada al des-
plazamiento de las comunidades (Kingwell-Banham y Fuller, 2012). Dentro de este contexto, es
posible que el arroz haya alcanzado el extremo de la peninsula, al occidente de la costa de Kerala,
durante la Edad del Hierro o a principios de nuestra Era (Cooke y Fuller, 2015) como un producto
suntuario o de valor religioso (Fuller et al., 2016a).

Origen del arroz aus

Se ha postulado que el arroz aus se habria originado de diferentes poblaciones del complejo O.
rufipogon (Choi et al., 2017; Civan et al., 2015; Civan y Brown, 2018), incluido O. nivara (Liu et al.,
2015). El centro de origen de esta especie estaria ubicado en la India (Londo et al., 2006; Ali et al.,
2012; Civan et al., 2019), especificamente en la meseta noreste del Deccan (Misra, 2009; Ray y Ray,
2018), o en la zona Central de India o Bangladesh (Ali et al., 2012; Civan et al., 2015). Datos histo-
ricos sefialan que los arroces aus llegaron a China, via Vietnam, al principio del 2.000 a. C. con el
nombre de arroz ‘Champa’ (Barker, 2011) (Figura 9). Es asi como, un estudio reciente sefialé que
las variedades aus pueden tener un origen mas antiguo que el arroz tipo indica y japonica, ya que
comparten un mayor numero de haplotipos con las poblaciones silvestres (Singh et al., 2017).

Recientemente, se ha propuesto un modelo del origen y evolucién del tipo aus que consta de
tres fases: 1) pre-origen que considera la diferenciacion de su ancestro silvestre (O. nivara o O.
rufipogon), ocurrido alrededor de 2 a 4 millones a. C. y que posiblemente continué hasta la post-
glaciacion; 2) origen y expansion de la poblacion ancestral durante la ultima post-glaciacién vy el
Holoceno que llevé a la formacién de poblaciones pre-domesticadas proto-aus y la adquisicion
de alelos especificos de O. nivara, japonica (Choi et al., 2017) y/o de japonica e indica (McNally et
al., 2009) y la aparicién de nuevas mutaciones, alrededor de 7.000-4.000 a. C.; y 3) periodo final de
domesticacion que continud con la diferenciacion del tipo aus de otros grupos de arroz, alrede-
dor de 2.000 a. C. (Huang et al., 2012; Choi et al., 2017; Ray y Ray, 2018).

El cultivo del arroz tipo aus nacié como una respuesta adaptativa del manejo del paisaje por una
sociedad pre-agricola, donde el arroz o sus progenitores fueron cultivados para su subsistencia
junto a otros cultivos en el periodo Neolitico (Ray y Ray, 2018). Los primeros cultivos del arroz tipo
aus se realizaban en zonas boscosas, donde se consideraba la tala del bosque y la quema de la ve-
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getacion, con la siembra del arroz por algunos afos y el abandono posterior del lugar, para iniciar
un nuevo ciclo. En este sistema de cultivo arcaico se practicaba el monocultivo del arroz, como
también el cultivo mixto con otras especies de cultivos (Ray y Ray, 2018).
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Figura 9. Zona de origen del arroz tipo aus, en relacion a los tipos indica y japonica y posibles genes
involucrados en el proceso de domesticacion (Adaptado de Choi y Purugganan, 2018).

Las variedades del tipo aus son también conocidas como "Aush’ (Bengal) y "Ahu’ (Assam) en In-
dia, que significa precoz (Singh et al., 2017). Su nombre se usa para diferenciarse de las variedades
invernales de riego ‘boro” y “ashwina’ que crecen en aguas profundas y de los arroces ‘rayada’
que crecen en el delta del Ganges-Brahmaputra (Travis et al., 2015).

El arroz aus se encuentra distribuido en Bangladesh, noreste de la India (Assam, Bengal Occiden-
tal) y en las laderas occidentales de los Himalayas, y es cultivado por pequefos agricultores de
muy escasos recursos econémicos (Garris et al., 2003; Zhao et al., 2011).

La primera clasificacién genética del arroz, basada en isoenzimas, identificé al tipo aus en el grupo
II, tipico del sur y occidente de Asia, que incluia a los ecotipos ‘boro™ y “aus’ (Glaszmann, 1987). Fi-
logenéticamente, el arroz aus es cercano al arroz tipo indica (Garris et al., 2005; Huang et al., 2012;
Singh et al., 2017); sin embargo, actualmente se postula que puede tener un origen independien-
te y/o reticulado de domesticacion (Zhao et al.,, 2011; Schatz et al., 2014; Civan et al., 2015; Choi et
al., 2017; Ray y Ray, 2018).

Desde el punto de vista genético, el arroz tipo aus puede aportar a la variabilidad genética a la es-
pecie (Misra, 2009; Schatz et al., 2014), ya que posee un grupo de genes Unicos que lo diferencian
de otros grupos de arroces, tales como ‘snorkel” que le permite sobrevivir en aguas profundas
(Hattori et al., 2009), el gen Sub1 que le permite tolerar la inmersiéon en aguas menos profundas
(Xu et al., 2006; Schatz et al., 2014), resistencia a enfermedades (Garris et al., 2003), tolerancia a ba-
jos niveles de fosforo (Gamuyao et al., 2012) y a altos niveles de sequia (Bernier et al., 2009; Casar-
telli et al., 2018). Desde el punto de vista morfolégico y agronémico, las poblaciones de arroz aus
se caracterizan por poseer: 1) cascara de color negra o café, 2) grano rojo, 3) presencia de barbas,
4) insensibilidad al fotoperiodo, 5) alta precocidad, 6) bajo rendimiento, y 7) reducido nimero de
macollas (Misra, 2009).
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Arroz rayada

Se plantea que el progenitor de estos arroces, que crecen sumergidos en aguas mas profundas,
es O. rufipogon, ya que posee plantas sensibles al fotoperiodo y adaptadas a crecer bajo aguas
profundas (genes SK1y SK2), (Glaszmann, 1987; Catling, 1992).

La primera clasificacion genética del arroz, basada en isoenzimas, identificé al arroz tipo rayada
en el grupo IV, diferente al grupo indica, japonica y al arroz tipo aus (Glaszmann, 1987), aunque
algunos estudios moleculares han detectado una relaciéon genética con el tipo indica (Catling,
1992), japonica (Cai y Morishima, 2000; Wang et al., 2013) y polimorfismo de ADN de cloroplasto
japonica y de mitocondria del tipo indica (Sun et al., 2002). Dentro del tipo rayada se reconocen
tres grupos de arroces: 1) el arroz tipico que crece en aguas profundas, 2) el tipo Bhadoia/ashwina,
y 3) Rayada (Catling, 1992).

El arroz rayada es un ecotipo del tipico arroz flotante, endémico del area de rio Madhumati
de Bangladesh, y se caracteriza por poseer algunas caracteristicas de los arroces silvestres,
tolerancia a bajas temperaturas (alrededor de 10 °C), ausencia de dormancia, sensibilidad al
fotoperiodo, tolerancia a inundacién debido a su facilidad de elongar sus entrenudos después de
la inundacién, tolerancia a sequia a causa de su largo sistema radicular, largo periodo vegetativo
que puede durar 12 meses, y bajo rendimiento, el que puede alcanzar alrededor de 1t ha” (Bin
Rahmany Zhang, 2013; 2016).

Tradicionalmente, el arroz tipo rayada se cultiva en mezcla con las variedades tipo boro en
noviembre/diciembre; donde el tipo ‘boro’ se cosecha en abril/mayo antes de las inundaciones,
mientras que rayada continua creciendo hasta noviembre/diciembre y permanece inundado (> a
50 cm de agua) por un periodo de uno a cinco meses. Florece a fines de septiembre, después que
baja el nivel del agua (Bin Rahman y Zhang, 2013).

Origen del arroz aromdtico

Los arroces aromdticos constituyen un grupo especial dentro de la estructura genética del arroz.
Su centro de origen estaria ubicado en las laderas de los Himalayas, en los Estados Uttarakhand,
Uttar Pradesh, y Bihar de la India y en la region Terai de Nepal, donde se encuentra una amplia
diversidad genética (Pachauri et al., 2010). Se estima que el arroz aromadtico se diseminé desde los
Himalayas, hacia el noroeste de la India, Afganistan, Pakistan, Irdn e Iraq, y al este a Bangladesh,
Myanmar y a varios Estados de la India (Pachauri et al., 2010).

Una de las primeras clasificaciones genéticas del arroz, basadas en isoenzimas, agrupé al arroz
aromdtico en el grupo V. Este grupo incluia al arroz tipo Basmati de India y Pakistan, al tipo Sadri
de Irdny a las variedades de grano pequefo (Glaszmann, 1987; Khush, 1997; Kovach et al., 2009).
Estudios posteriores informaron una cercania genética del tipo aromatico con el tipo japonica
(Garris et al., 2005; Kovach et al., 2009; Zhao et al., 2011; Singh et al., 2017; Wang et al., 2018b);
sin embargo, el arroz japonica y aromdtico presentan diferencias en su origen, distribucién geo-
grafica y relaciones genéticas. Es asi como, el arroz japonica tiene su origen en China (Fuller et al.,
2016b; Huang et al., 2012; Civan et al., 2015; Civan y Brown, 2018) y los arroces aromaticos no es-
tan presentes en China y tienen su centro de origen en India (Civan et al., 2015; 2019). Presentan
una mayor diversidad genética en los faldeos de los montes Himalayas (Glaszmann, 1987; Khush,
1997) y una mayor cercania genética con los arroces aus originarios de India (Civan et al., 2015;
Civan y Brown, 2016; Choi et al., 2018). Sin embargo, otros estudios informan que los arroces aro-
maticos presentan una estructura genética compleja, donde se pueden distinguir varios subgru-
pos, algunos cercanos al arroz tipo indica, otros al tipo japonica tropical y algunos intermedios
entre el tipo aus y el aromatico (Kovach et al., 2009; Roy et al., 2015). Por ejemplo, germoplasma
aromatico de India es diferente en calidad al de otros grupos de arroz aromatico asiaticos (Jain et
al., 2004).
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Actualmente se plantea que el origen del arroz aromdtico presente en India es producto de una
hibridacion entre una poblacién de arroz silvestre local, tipo aus de la India, con algunas poblaciones
de arroz tipo japonica (Civan et al., 2015; 2019). Este hecho habria ocurrido entre 4 mil y 2 mil 400
anos atrds, inmediatamente después de la llegada del arroz japonica a la India. Estudios genéticos
recientes sefialan que las accesiones actuales de arroz aromético han heredado el citoplasma y,
aproximadamente, entre un 29 % y 47 % del genoma nuclear del arroz tipo aus, por lo cual los
arroces aromadticos serian un producto original de la agricultura local hindu (Civan et al., 2019).

El aroma es el principal atributo que caracteriza las variedades aromdticas y constituye un factor
determinante en el precio del producto a nivel nacional e internacional. La mayor parte del
comercio del arroz aromatico proviene de India, Pakistan y Tailandia (Siddiq et al., 2012).

Los arroces aromdticos emiten aroma durante el crecimiento y desarrollo de la planta, cosecha,
almacenaje, procesamiento, coccidon y consumo del arroz. El aroma en las plantas es el resultado
de la presencia de numerosos compuestos volatiles y semi-volatiles que son controlados
genéticamente (Gaur et al., 2016) y modificados por factores ambientales. Entre los factores
ambientales se destaca el efecto de la temperatura durante la floracion, llenado de grano y madurez
de la planta. Es asi como las variedades Basmati requieren temperaturas que oscilan entre los 25 °C
y 21 °C durante el dia y la noche, para retener el aroma durante el periodo de madurez del grano
(Juliano, 1972).

Desde el punto de vista genético, el aroma en el arroz esta controlado por un solo gen (fgr), aunque
existe otra informacién que sefala la presencia de herencia poligénica, con efecto dominante,
complementario o genes duplicados. Actualmente, el locus badh2 ha sido reconocido como el
mayor determinante del aroma en el arroz (Bradbury et al., 2005; Fitzgerald et al., 2008; Kovach et al.,
2009; Siddiq et al., 2012).

El origen del gen del aroma (fragancia) esta en la pérdida de ocho pares de bases en el intrén siete
del gen de la betaina aldehido deshidrogenasa (BADH2) (Bradbury et al., 2005). Asi, el alelo badh2.1
del gen BADH?2, es el principal responsable de la fragancia o aroma en el arroz. La presencia de
esta mutacion en el gen BADH2 implica el término prematuro en la lectura del gen, lo que implica
la produccién de una proteina truncada que anula la accion de la enzima BADH2, lo que propicia
la sintesis y expresion de 2AP, en las variedades aromaticas (Gaur et al., 2016). Otros estudios han
determinado la presencia de diferentes alelos responsables del aroma (Bourgis et al., 2008; Fitzgerald
et al., 2008; Shi et al., 2008) en germoplasma con un origen geogréfico y genético diferente (Kovach
etal., 2009).

El alelo responsable del aroma tiene su origen en el arroz tipo japonica y su presencia en el
arroz indica, Basmati y Jasmin se debe a un proceso de introgresion desde el material japonica
domesticado y a una fuerte presién de seleccién positiva por esta caracteristica (Kovach et al., 2009).
La presencia Unica en el arroz tipo japonica quedé demostrada en un estudio realizado en genotipos
silvestres (O. rufipogon/O. nivara), donde no se detect6 la presencia de esta mutacién en la mayoria
de las poblaciones silvestres estudiadas (Kovach et al., 2009).

Desde el punto de vista comercial, el germoplasma aromadtico se puede clasificar de acuerdo a la in-
tensidad de su aroma, en variedades con aroma suave y aquellas que producen un aroma fuerte. Sin
embargo, la calidad comercial de estas variedades no estd sélo determinada por su grado de aroma,
sino que también por la presencia o ausencia de otros atributos como el largo y ancho del grano,
elongacién del grano después de la coccién, contenido de amilosa, temperatura de gelatinizacion,
consistencia del gel y sabor (Pachauri et al., 2010).

Basadas en estas caracteristicas, las variedades aromadticas se pueden clasificar en tres categorias:
Basmati, Jasmine y en otras variedades aromaticas.

Basmati

Las principales variedades aromdticas comerciales son del tipo Basmati, provienen desde la India
y Pakistan y poseen una denominacion de origen que lo relaciona a una zona geografica especifi-

En un contexto internacional 1920 -2020 43



ca de la India donde se produce. El nombre Basmati significa fragante en el idioma indio (hindi) y es
considerado como el ‘rey’ de los arroces (Siddiq et al., 2012).

Las variedades Basmati, en general, son altas, susceptibles a la tendedura y de bajo rendimiento,
pero poseen una alta calidad del grano (Pachauri et al., 2010). Su grano se caracteriza por ser largo
y delgado (aunque existen también variedades de grano corto), contenido intermedio de amilosa,
temperatura de gelatinizacién baja a intermedia, consistencia mediana del gel, suavidad al paladar,
sabor Unico y toleran un largo periodo de almacenamiento. Sin embargo, una de las caracteristicas
que se destaca a las variedades Basmati es la alta capacidad de elongacion de su grano después de
cocido, que en este caso alcanza casi el doble de su tamano original (Pachauri et al., 2010).

El arroz Basmati se produce principalmente en la Planicies del Ganges-Indo y a los pies del Himala-
ya, siendo la India el principal productor y exportador, aunque este tipo de variedades se producen
también en otros paises como Pakistan, Tailandia, Bangladesh, Afganistan, China, Indonesia, Iran,
Filipinas, Vietnam, Japon, Italia, Francia y U.S.A. (Pachauri et al., 2010).

Jasmin

Las variedades Jasmin son originarias de Tailandia (Pachauri et al., 2010) y se caracterizan por un
contenido de amilosa, temperatura de gelatinizacién variable y una consistencia suave del gel (Ju-
liano y Villareal, 1993).

El Ministerio de Agricultura de Tailandia (Ministry of Agriculture and Cooperatives, 2008) divide las
variedades aromadticas en diferentes tipos: arroz aromdtico paddy, arroz aromdtico integral, arroz
aromadtico blanco y arroz aromdtico blanco glutinoso. Ademas, separa los arroces aromdticos en cua-
tro grupos:

Suave: incluye las variedades con un contenido de amilosa entre 13 % y 20 % con 14 % de
humedad. El valor de la prueba del alcali varia entre 6 y 7, y sus granos son suaves y de
textura mas o menos glutinosa después de la coccion.

Suelto: incluye las variedades con un contenido de amilosa entre 20 %y 25 % con 14% de hu-
medad. Los granos a la coccidn se presentan sueltos y de textura mas bien suave.

Duro: arroces no glutinosos con un contenido de amilosa de, al menos, 25 %. Los arroces a la
coccion se presentan sueltos y de textura dura.

Glutinoso: el valor de la prueba de alcali estd entre 6 y 7. Los granos con posterioridad a la coccion
poseen las caracteristicas de los arroces glutinosos.

En Tailandia, la produccion de las variedades glutinosas se destina, principalmente, al consumo in-
terno y las no glutinosas para exportacion. Ademas de las variedades mejoradas, existe un nimero
importante de variedades no mejoradas (landraces) que se cultivan en cuatro sistemas de produc-
cioén: a) aguas profundas, b) suelos bajos de secano, c) suelos de riego, y ¢) suelos altos de secano.

Variedades aromdticas no Basmati/Jasmine

Estas variedades se caracterizan por poseer sélo algunos atributos de estas variedades, pero no to-
dos ellos. Es asi como las variedades de este tipo, presentes en India y Pakistan, poseen un tamafo
de grano mediano a pequefio, diferente a las variedades Basmati/Jasmine.

Sadri

Es otro grupo de variedades aromadticas que se cultiva en Irdn. Estas variedades se caracterizan
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por un grano largo y delgado (> 7 mm). Poseen una excelente calidad culinaria, ya que posee la
capacidad de elongarse similar a las Basmati, pero su contenido de aroma es menor a las Basmati
(Juliano y Villareal, 1993).

Origen de otros arroces asiaticos comerciales

Desde el punto de vista comercial se pueden distinguir otros tipos de arroces como los glutinosos
y pigmentados de varios colores.

Arroz glutinoso (sticky rice, sweet rice, waxy rice)

El origen de la mutacién responsable del arroz glutinoso estd en un gen del arroz tipo japonica
del Sudeste Asiatico, desde donde pasoé al arroz tipo indica a través de procesos de introgresion
y seleccion (Olsen y Purugganan, 2002), y se diseminé a otras regiones. Se ha sefialado también
que el probable origen geografico del arroz semi-glutinoso japonica templado podria estar ubica-
do en la region del rio Amarillo, en China. En ese caso, el verdadero arroz glutinoso habria evolu-
cionado durante o después de la diseminacién temprana del arroz japonica desde China hacia el
Sudeste Asidtico, alrededor de 5 mil a 4 mil afios atras (Fuller y Castillo, 2015).

El tipo glutinoso se produce en la region del este de Asia, parte oriental del sur de Asia y en el su-
deste de Asia. Se sugiere que la tradicién de la coccién al vapor de los alimentos como las prefe-
rencias culturales en el este de Asia, proveyeron las bases para la preferencia del consumo de los
arroces glutinosos (Yamanaka et al., 2004; Fuller y Rowlands, 2011; Fuller y Castillo, 2015; Fuller et
al., 2016a).

Los principales paises y regiones productoras de arroz glutinoso estan en la parte suroeste de
China (provincia de Yunan y Guangxi), Corea, Japdn, noreste de Myanmar, noroeste de Vietnam,
parte norte de Camboya y el norte y noreste de Tailandia, Republica Democratica Popular de
Laos, Camboya, India y Bangladesh (Calingacion et al., 2014; Figura 10). A pesar de esta situacion,
hoy dia el arroz glutinoso se cultiva en mayor o menor medida en 37 paises alrededor del mundo,
donde existe un nimero importante de variedades tradicionales y mejoradas genéticamente. Los
paises que poseen el mayor nimero de variedades de arroz glutinoso son la RPD de Laos (2.470),
Tailandia (1.289) e Indonesia (529).
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Figura 10. Distribucién del arroz glutinoso (Adaptado de Fuller y Castillo, 2016).
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Los arroces glutinosos presentan las siguientes caracteristicas: 1) bajo contenido o ausencia
de amilosa y un mayor contenido de amilopectina; 2) baja temperatura de gelatinizacién, baja
absorcion de agua durante el remojo o coccién, bajo volumen de expansiéon y menor tiempo
de coccidn; 3) bajos contenidos de humedad en granos que da un color blanco lechoso-opaco
debido a la presencia de espacios de aire entre los granulos de almidén; 4) pérdida de la forma del
grano durante la coccidn, ya que los granulos de amilosa y la amilopectina se lixivian del grano,
lo que afecta la viscocidad y consistencia del arroz que da origen al caracter glutinoso (Ong y
Blanshard, 1995; Zhou et al., 2002; Schiller et al., 2006).

La caracteristica glutinosa del grano estd presente, tanto en el arroz tipo indica, como japonica.
En los paises orientales los productos provenientes del arroz glutinoso son considerados “deli-
catessen’ y se consumen en ocasiones especiales. En Asia, el arroz indica se usa para ‘tamales’ y
‘pudding’ por su suavidad, mientras que el arroz japonica se usa para postres dulces debido a su
pegajosidad (Villareal et al., 1993). En otros paises como Tailandia, Myanmar, Camboya, India, Chi-
na y Vietnam, este tipo de arroz se usa también como un cereal al desayuno o cocido con hojas
de banana o combinado con otros productos, tales como salsas, aderezos para ensaladas, postres,
masas de pizzas y batidos para frituras (Juliano, 1985). Los arroces glutinosos con pericarpio negro
0 rojo se usan como alimentos funcionales, medicinales y cosméticos, y también como bebidas
(Sarkarung et al., 2000; Lourith y Kanlayavattanakul, 2012; Banterng y Joralee, 2015). El mayor con-
sumo de arroz glutinoso estd en la RPD de Laos, donde mas del 90 % de la poblacién consume
este tipo de arroz (Schiller et al., 2006; Sattaka, 2016).

Arroz pigmentado o de colores

El arroz blanco es el mas consumido mundialmente. Sin embargo, en varios paises se produce y
consume arroz con pericarpio rojo, purpura-negro (Oikawa et al., 2015). La gran mayoria de las
variedades de arroz posee un pericarpio blanco o crema, aunque varias especies silvestres poseen
un pericarpio rojo (Sweeney et al., 2006; 2007). Por ejemplo, el arroz silvestre (O. rufipogon), pro-
genitor de arroz japonica, presenta pericarpio rojo, aristas y hojas con margenes purpuras debido
a la acumulacion de flavonoides. Pero debido a que no se han encontrado arroces de color negro
en las poblaciones silvestres de O. rufipogon, se plantea que esta caracteristica ha sido adquirida
o incorporada durante o después del proceso de domesticacién del arroz. Es asi como el arroz ne-
gro ha sido usado desde muchos siglos atras en la China ancestral, como un alimento muy valioso
o como trofeo debido su rareza, por lo cual se le [lamaba el “arroz del emperador’ o el “arroz pro-
hibido™ (Sweeney et al., 2007).

El pericarpio negro y purpura es el resultado de la acumulaciéon de antocianos y el pericarpio
rojo de proantocianidinas (Gunaratne et al., 2013; Maeda et al., 2014; Samyor et al., 2017). El ge-
noma del arroz posee, al menos, dos genes que codifican la enzima chalcona sintasa que con-
tribuye a la sintesis de flavonoides (Shih et al., 2008; Cheng et al., 2014). Sin embargo, para la
produccion de proantocianidinas es necesario la presencia de tres flavanona hidroxilasas, F3H-1;
F3H-2'y F3H-3 (Park et al., 2016; Kim et al., 2018) y dos antocianidina sintasa (ANST y ANS2) para
la produccién de antocianinas (Shih et al., 2008).

Como una manera de inferir las bases genéticas de la pigmentacién del grano (Butardo et al.,
2017; Xu et al,, 2017; Yang et al., 2018b) y para determinar los patrones bioquimicos que estan in-
volucrados en estas caracteristicas, se han realizado varios estudios de QTLs y de asociacion (Kim
etal., 2018; Oh et al,, 2018; Sun et al., 2018).

El color de los granos esta controlado por varios genes, Ra, Rc, y Rd (Zhang et al., 2006; Sweeney
et al., 2007; Furukawa et al., 2007). El color blanco o crema del grano de arroz es producto de
una mutacion que produce la pérdida de la funcién del gen Rc y que resulta en el cambio del
pericarpio de color rojo al blanco (Sweeney et al., 2006; Furukawa et al., 2007). El origen del gen
mutado que confiere el pericarpio blanco fue identificado en el arroz japonica, desde donde fue
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introgresado a las poblaciones de arroz indica y aus (Sweeney et al., 2007) y al japonica templado
(Oikawa et al., 2015), al comienzo del proceso de la domesticaciéon y mantenido en ellas, debido
a su caracter recesivo y a la fuerte y positiva presion de seleccion (Sweeney et al., 2007). El gen Rc
estd estrechamente asociado con el desgrane y la dormancia del grano y fue seleccionado duran-
te el proceso de domesticacion (Sweeney et al., 2006).

El pericarpio rojo es controlado por dos loci, Rc que codifica el factor de transcripcién (bHLH)
y el gen Rd que codifica la enzima dihidroflavonol reductasa (DFR) (Sweeney et al., 2006; 2007;
Furukawa et al., 2007). El pericarpio purpura o arroz negro que acumula antocianos es controlado
por tres alelos, Kala1, Kala3 y Kala 4 (Maeda et al., 2014). Estos alelos pueden corresponder a otros
alelos y genes descritos anteriormente (Maeda et al., 2014). Es asi como Kalal puede correspon-
der a los alelos Pp (Wang y Shu, 2007), Rd (Furukawa et al., 2007), A (Nagao y Takahashi, 1963) y
DFR (Furukawa et al., 2007); Kala3 a los alelos P (Nagao y Takahashi, 1963), MYB (Saitoh et al., 2004;
Gao et al,, 2011), y al alelo Kala4 le pueden corresponder los alelos Pb (Wang y Shu, 2007), PI (Ki-
noshita y Maekawa, 1986), C (Nagao y Takahashi, 1963), y bHLH (Sakamoto et al., 2001) y corres-
ponde al gen (0s04g0557500) que codifica el factor de transcripciéon bHLH, el que a su vez activa
la sintesis de antocianos y da origen al color negro (Oikawa et al., 2015).

Se ha descrito también que el gen Rc posee tres alelos, el tipo silvestre Rc y dos alelos mutantes
Rc-s y rc, donde Rc-s presenta un codén prematuro de término y rc le faltan 14 pares de bases de
la secuencia del tipo silvestre que produce una proteina truncada que da origen al pericarpio
no pigmentado (Sweeney et al., 2006; Furukawa et al., 2007). Los genotipos que poseen el alelo
rc tienen pericarpio sin pigmentacién y los que poseen Rc-s pueden producir varios colores
en el pericarpio del grano (Sweeney et al., 2006). La mutacién Rc-s posiblemente se origind de
las variedades tipo aus, las que son cultivadas en una zona especifica de la India y que no ha
tenido una mayor diseminacion a otras regiones (Sweeney et al., 2007). En el arroz africano (O.
glaberrima) se detect6é una nueva mutacién (Rc-gl) que posee un coddn de término prematuro
en el gen Rc que resulta en un pericarpio no pigmentado que también ha tenido una distribucion
restringida a esta especie (Gross et al., 2010). Por otra parte, se ha detectado también un par de
variantes alélicas que permiten restaurar el color rojo del pericarpio, como son Rc-g (Brooks et al.,
2008) y Rc' (Ferrari et al., 2015).

Un analisis mas detallado del gen Rc determind la presencia de cuatro haplotipos (Rc-H1, Rc-H2, Rc-
H3, Rc-H4), los que presentaron un nivel de diversidad de 0,71, siendo Rc-H3 el haplotipo ancestral.
Ademas, este haplotipo estuvo presente en todas las subpoblaciones silvestres de los grupos pro-
indica, pro-japonicay pro-aus, y todas las accesiones silvestres presentaron pericarpio rojo (Singh et
al., 2017). Por otro lado, los otros haplotipos presentaron dos rutas independientes en su origen, una
desde Rc-H3 a Rc-H1 y la otra para Rc-H3 a Rc-H4 a Rc-H2, donde Rc-H1 es el haplotipo mas reciente
y compartido en los arroces indica, japonica y aromdticos, a diferencia del haplotipo Rc-H2 que
esta presente en los cultivares aus. Los genotipos con el haplotipo Rc-H3 presentaron granos con
pericarpio rojo, verde y blanco, lo que sugiere la presencia de otros genes que controlan el color del
pericarpio u otros polimorfismos en el gen (Singh et al., 2017). Estos resultados sefalan que el color
blanco del pericarpio presente en los cultivares modernos de arroz provienen de, al menos, dos
eventos diferentes de domesticacion en el arroz silvestre (Singh et al,, 2017).

Recientemente se propuso un sistema de regulacién de la coloracién del grano en arroz (Sun et
al., 2018). Este sistema genético C-S-A sefiala que el gen C7 (0s06g0205100) codifica un factor de
transcripcion MYB que actua como productor de color. El gen ST (0Os04g0557500) codifica una
proteina (bHLH) que actia como coloracién de tejido especifico. En este modelo, CT interactta
con STy activa la expresién del gen A7 (0s07g0633500) en la sintesis de antocianos, y el gen A7
a la enzima DFR. Como resultado de este proceso, la cdscara purpura se forma por la catélisis del
gen ATy la acumulacion de antocianas y proantocianidinas. La pérdida de la funcion del gen A7
implica que la produccién de flavonoides se convierta en flavonoles y flavanones especificos (Sun
etal., 2018).
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En relacion a la evolucion de los colores, se plantea que el color blanco ha evolucionado del color
purpura debido a una mutacion en el gen C7, aunque en el caso del arroz japonica existen al
menos tres formas de evolucién del color purpura al color blanco. Una posibilidad es un cambio
de color desde el purpura al café por mutacién en el gen A7 y posteriormente un cambio al color
blanco, debido a una mutacion en el gen C7. Una segunda posibilidad es un cambio de purpura a
blanco por la pérdida de funcién del gen C7. La tercera posibilidad es un cambio del color purpura
al café, donde todas las mutaciones planteadas podrian haber ocurrido previo a la separacién de
indica y japonica (Sun et al., 2018).

Desde el punto de vista nutritivo, las variedades pigmentadas tienden a tener un mayor
contenido de proteinas y balance de aminodcidos, indice glicémico y contenido de grasa,
fibra y vitamina E (tocoferoles y tocotrienoles) (Gunaratne et al., 2013; Kushwaha, 2016). Los
antocianinos presentes en el pericarpio y la gama orizanol del aceite de la cubierta (bran) del
grano tienen propiedades antioxidantes, las cuales poseen varios componentes bioactivos que
pueden presentar un efecto beneficioso para la salud humana (Maeda et al., 2014; Samyor et al.,
2017; Limtrakul et al., 2019) como propiedades anticancerigena, antidiabética y antinflamatoria
(Kumar y Prakash, 2020). Los arroces negros poseen dos o tres veces mas cantidad de antocianos
y mayores cantidades de orizanol que el arroz blanco (Cicero y Gaddi, 2001; Boonsit et al., 2010).
Los arroces de colores pueden ser glutinosos y no glutinosos (Lourith y Kanlayavattanakul,
2012; Banterng y Joralee, 2015). Dado el valor agregado y la demanda de los consumidores por
productos con mayor valor nutritivo, existe la oportunidad de desarrollar nuevas variedades que
posean estas caracteristicas (Voss-Fels et al., 2019; Kumar y Prakash, 2020).

Arroz silvestre

El arroz silvestre (Zizania aquatica L.), al igual que el arroz asiatico (O. sativa) y el arroz africano (O.
glaberrima) pertenece a la tribu Oryzeae, pero corresponden a diferente género. Es asi como el
arroz asiatico y africano pertenecen al género Oryza y el arroz silvestre al género Zizania (de Wet
y Oelke, 1978). El género Zizania incluye a cuatro especies: Z. aquatica, Z. brevis, Z. latifolia y Z.
interior (de Wet y Oelke, 1978; Grombacher et al., 1997). El arroz silvestre (2n=2x=30) es una planta
acudtica que esta ampliamente distribuida en la parte oriental de América del Norte, desde el sur
de Ontario y Quebec en Canad4, hasta Louisiana y Florida en U.S.A. (de Wet y Oelke, 1978).

El arroz silvestre y el cultivado, posee un grano con glumas rudimentarias, pero se diferencian fun-
damentalmente en la estructura de su inflorescencia. El género Oryza posee espiguillas bisexuales
a diferencia de las de Zizania que son unisexuales. En el arroz silvestre las espiguillas estaminales
(macho) son laxas y estan ubicadas en la parte inferior de la panoja a diferencia de las espiguillas
pistiladas (hembras) que son erectas, estan ubicadas en la parte superior de la panoja y florecen
con anterioridad a las estaminales, lo que favorece la polinizaciéon cruzada. El grano es de color
café oscuro, posee una longitud variable y estd cubierto por la lemma y la palea (de Wet y Oelke,
1978). De acuerdo al largo del grano, éste se puede clasificar en largo (> 12 mm), medio (8-12
mm) y corto (< 8 mm) (Grombacher et al.,, 1997).

ORIGEN DEL ARROZ AFRICANO: evidencia genética y arqueoldgica

El arroz africano, Oryza glaberrima, posee un progenitor silvestre (Huang et al., 2015) y una histo-
ria de domesticacion independiente y en lugar geografico diferente al arroz asiatico (Wang et al.,
2014a; Meyer et al., 2016). Esta especie fue descrita por Steudel en el afio 1858.

La distribucion del area cultivada del arroz africano esta ubicada principalmente en Africa
Occidental (Figura 11) que se extiende desde el delta del rio Senegal en el oeste hasta el del Lago
Chad en el este, Africa Occidental (Semon et al., 2005), y hacia el sureste bordea las cuencas de
los rios Benue, Logone y Chari, llegando a las islas de Pemba y Zanzibar y Tanzania (Agnoun et al.,
2012).
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La produccién del arroz africano se realiza en cuatro sistemas de cultivo: suelos bajos y altos de
secano, suelo regado y en aguas profundas. Sin embargo, las mayores areas de cultivo se ubican
en los suelos planos inundados del norte de Nigeria, al interior del delta del rio Niger en Mali,
partes de Sierra Leona y en las colinas del area limitrofe de Gana y Togo. Su cosecha es reducida y
no se comercializa en el mercado internacional (Agnoun et al., 2012).

En Africa existen cinco especies silvestres de arroz: O. barthii (AA), O. longistaminata, O. brachyan-
tha (BB), O. eichingeri (CC), y O. punctata (BBCC). El analisis genético de estas especies silvestres
senalé que O. barthii 'y O. longistaminata poseen una mayor cercania genética, una amplia 'y
abundante distribucion en la zona, crecen en sistemas acuaticos permanentes o con inundacion
temporal, que los hace aparecer como posibles candidatos a progenitores de O. glaberrima. A pe-
sar de estas similitudes, O. barthii es una especie anual y de autopolinizaciéon (Nayar, 2012), a dife-
rencia de O. longistaminata que es una planta rizomatosa, de habito de crecimiento perenne, con
una fuerte barrera reproductiva con O. glaberrima, lo que se traduce en una diferenciacién en su
historia temporal y genética con O. glaberrima (Vaughan, 1994; Vaughan et al., 2008a). Estos resul-
tados permiten postular que O. longistaminata, se pudo separar mas temprano de O. glaberrima/
O. barthii, que del grupo O. sativa/O. rufipogon/0O. nivara (Zhu y Ge, 2005). Por ello, se postula que
el progenitor silvestre de O. glaberrima es O. barthii (Oka, 1988; Wang et al., 1992; Sarla y Swamy,
2005; Zhu y Ge, 2005; Sweeney y McCouch, 2007; Li et al., 2011; Wang et al., 2014a; Wambugu et
al., 2015; Meyer et al., 2016).
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Figura 11. Distribucién del progenitor silvestre (O. barthii) del arroz africano (Adaptado de Vincent et
al., 2013).

La informacion existente sefala que el tiempo de divergencia entre O. sativa 'y O. glaberrima es de
aproximadamente 640 a 700 mil afos atras (Ma y Bennetzen, 2004; Zhu y Ge, 2005) o de 900 mil
anos (Sarla y Swamy, 2005; Huang et al., 2015). Esta situacién impidié la existencia de un extenso
flujo génico entre O. sativa y O. glaberrima (Ma y Bennetzen, 2004) que se vio acrecentado por la
incompatibilidad genética entre ambas especies. Esta incompatibilidad genética causa esterilidad
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en la progenie del cruzamiento de estas especies, lo que impide la recombinacién genética cau-
sando, finalmente, la muerte de la progenie (Jones et al., 1997; Gavarito et al., 2010). A pesar de
esta situacion, se han podido detectar bajos niveles de introgresiéon (~1.0 %) desde O. sativa a O.
glaberrima (Huang et al., 2015), incluso niveles mayores, dependiendo de la presion de seleccion y
de las condiciones ambientales en que se encuentren ambas especies (Semon et al., 2005; Nuijten
y van Treuren, 2007; Barry et al., 2007; Nuijten et al., 2009).

El arroz africano tuvo un proceso de domesticacion independiente del arroz asidtico que finalizd
alrededor de 3.000 afos atras (Carney, 2002; Linares, 2002; Li et al., 2011; Wang et al., 2014a;
Huang et al., 2015; Tong et al., 2016; Meyer et al.,, 2016, Maji et al., 2017; Cubry et al., 2018; Veltman
et al., 2019), por lo que este proceso de domesticacion empezd a ocurrir después del inicio de la
domesticacién de O. sativa que comenzé alrededor del 6.000 a. C. (Chang, 1976; Sarla y Swamy,
2005; Sweeney y McCouch, 2007). A pesar de la informacion genética disponible, los datos
arqueoldgicos son escasos y no permiten confirmar las hipétesis planteadas (McIntosh, 1995; Klee
et al., 2000; 2004; Murray, 2004; Sweeney y McCouch, 2007; Crowther et al., 2016; Orijemie, 2018).

En relacion al lugar de domesticacion del arroz africano se plantean dos hipétesis. La primera
plantea que ocurrié en un lugar especifico y la otra sefala que no es posible identificar este lugar
especifico. Una hipotesis propone que la domesticacion del arroz africano ocurrié, primero, en
una regién interior de la cuenca del rio Niger (Carney, 2002; Sarla y Swamy, 2005; Li et al., 2011;
Wang et al.,, 2014a; Meyer et al., 2016; Cubry et al., 2018) y luego se habria diseminado a dos
centros secundarios de diversidad, uno a lo largo de la costa de Senegal y Gambia, y el otro en
las alturas de Guinea (Portéres, 1976). Un apoyo a esta hipotesis se encuentra en los resultados
que sefialan una antigua separacion entre las poblaciones de la costa y las del interior, y otra mas
reciente entre las poblaciones del norte y del sur (Meyer et al., 2016). De acuerdo a esta hipdtesis,
el inicio del proceso de domesticacién coincidié con el cambio de clima en la zona que implicé la
transformacion del bosque en sabana, alrededor de 4.000 afios atras (Clark, 1967).

La hipdtesis del centro de domesticacién no especifico plantea que este proceso involucré
miles de afnos y que los genotipos proto-domesticados, con algunos alelos de domesticacion, se
habrian diseminado a regiones con diferentes ambientes y practicas culturales, las que habrian
facilitado la aparicion de mutaciones claves para domesticacion, favoreciendo de esta manera la
diferenciacion final de los grupos genéticos identificados en una amplia zona geogréfica (Cubry
et al, 2018; Choi et al., 2019; Veltman et al., 2019).

La informacion disponible sefala que el genoma de esta especie tiene un tamano de 316 MB con
un total de 33.164 (Zhang et al., 2014) a 51.000 genes (Monat et al., 2016) y un importante nime-
ro de polimorfismos que pueden ser utilizados en el mejoramiento genético de la especie (Sakai
et al., 2011; Wang et al,, 2014a; Pariasca-Tanaka et al., 2015; Monat et al., 2016; Ndjiondjop et al.,
2018a; 2018b).

Los estudios de diversidad genética realizados en el arroz africano no han permitido determinar
una organizacion clara y definitiva de esta especie (Li et al., 2011; Nabholz et al., 2014). La ausencia
de deteccion de una estructura genética clara en el arroz africano se podria deber a la escasa di-
versidad genética del material utilizado y al reducido tamafo de la muestra utilizada (Ndjiondjop
et al,, 2018a; 2019; Veltman et al,, 2019). A pesar de esta situacion, otros trabajos han identificado
la presencia de una clara organizacion del germoplasma (Orjuela et al., 2014; Wang et al., 2014a;
Meyer et al.,, 2016; Chen et al,, 2017; Choi et al., 2019) asociada, en algunos casos, a una adapta-
cién geografica especifica (Huang et al., 2015; Meyer et al., 2016; Ndjiondjop et al., 2017; 2018a;
Veltman et al,, 2019; Choi et al., 2019), a los sistemas de cultivo utilizados y a la disponibilidad de
agua en las subpoblaciones estudiadas (Semon et al., 2005).

Desde el punto de vista agrondémico, el arroz africano se caracteriza por tener un bajo potencial
de rendimiento, buena respuesta al uso de escasos insumos (Fofana y Rauber 2000; Koide et al.,
2013; Pariasca-Tanaka et al., 2014), resistencia a algunas plagas y enfermedades (Linares, 2002;
Sarla y Swamy, 2005; Fatakuchi y Sié, 2009; Wambugu et al., 2013; Wang et al., 2014a), tolerancia
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a la sequia (Ndjiondjop et al., 2012), salinidad (Platten et al., 2013; Meyer et al., 2016), toxicidad
de fierro (Sikirou et al., 2018), y buena habilidad para competir con las malezas (Fofana y Rauber
2000; Moukoumbi et al., 2011). Desde el punto de vista de la calidad del grano, posee buen sabor
(Carney, 2005), altos contenidos de amilosa y temperatura de gelatinizacién, lo que podia consti-
tuir una fuente natural de baja digestibilidad de almidén con importantes beneficios para la salud
y con potencial para mejorar la calidad del arroz asidtico (Wanbugu et al.,, 2013; 2018). Asociado a
estas caracteristicas positivas, posee algunas negativas como su alta susceptibilidad al desgrane,
mayor susceptibilidad al quebrado del grano durante la molienda y un bajo rendimiento en grano
e industrial (Dingkuhn et al., 1988; Sarla y Swamy, 2005).

Desde el punto de vista morfoldgico, el arroz africano posee un grano pequefio, con forma de
pera, pericarpio rojo y cascara negra, paniculas erectas, con ramificaciéon principal; ligulas cortas
y redondeadas y hojas grandes (Linares, 2002; Agnoun et al., 2012; Wu et al., 2017). Debido al
color de su pericarpio o cdscara, se le conoce como ‘arroz negro’ o ‘arroz rojo’, aunque se han
identificado también arroces con pericarpio blanco que puede ser resultado de una mutacién en
el gen Rc que controla el color del pericarpio en el arroz asidtico o cruzamientos con arroces de
pericarpio blanco introducidos (Gross et al., 2010).

Los estudios de diversidad genética realizados en las especies cultivadas y silvestres sefialan que
el arroz africano posee una estrecha diversidad genética comparado con el arroz asiatico y su
progenitor silvestre, O. barthii (Semon et al., 2005; Kwon et al., 2006; Dramé et al,, 2011; Li et al.,
2011; Orjuela et al.,, 2014; Wang et al., 2014a; Nabholz et al., 2014; Meyer et al., 2016; Ndjiondjop
et al,, 2017; 2019; Cubry et al., 2018), lo que se atribuye a la presencia de: a) severos cuellos de
botella ocurridos durante su proceso de domesticacion (Li et al., 2011; Nabholz et al,, 2014; Wang
et al., 2014; Meyer et al., 2016; Cubry et al., 2018; Veltman et al,, 2019); b) extensos periodos
de sequias que habrian causado una reduccién de la poblacién silvestre existente; ¢) una baja
intensidad de cultivo de la especie silvestre antes de la domesticacion; d) la introduccién masiva
del arroz asiatico (Linares, 2002); y e) cruzamiento con O. barthii (Chang, 1976; Barry et al., 2007;
Meyer et al., 2016; Cubry et al., 2018).

Los cambios ocurridos durante la domesticacién del arroz africano contribuyeron a cambios en
ciertos procesos fisicoquimicos, especialmente en algunas enzimas que catalizan los procesos
de maduracién y germinacion de la semilla, sintesis de celulosa, y procesos de estrés, entre otras,
asi como en la morfologia de la planta, tamafio del grano (Wu et al., 2017), habito de crecimiento
(Hu et al., 2018; Cubry et al.,, 2018; Choi et al., 2019), desgrane, desarrollo de la raiz, y tolerancia a
crecer en aguas profundas (Win et al., 2017; Cubry et al., 2018, Choi et al., 2019).

Aparentemente, los primeros agricultores africanos y asiaticos seleccionaron el mismo grupo
de caracteristicas durante el proceso de domesticacion, lo que definié un proceso de evolucién
independiente y convergente (Wang et al,, 2014a; Cubry et al., 2018), donde la base genética y
molecular de algunas de estas caracteristica es conservada (Wang et al., 2014a; Cubry et al., 2018;
Wu et al., 2018) y en otros casos es diferente en ambas especies (Wu et al., 2017; Lv et al., 2018).

La informacién obtenida en la cuenca del rio Niger (Benin, Africa occidental) ha permitido identi-
ficar un posible patrén de desarrollo de una agricultura diversificada en ambientes hiumedos y de
secano que habria contribuido a promover la urbanizacién y la formacion del Estado. Este trabajo
pudo identificar cuatro estados de desarrollo en el sistema agricola de esta zona. El primero (900
a. C. - d. C. 300) caracterizado por la presencia dominante de mijo y, en forma secundaria, por el
sorgo y caupi. El segundo periodo (d. C. 300 a 900) con una mayor abundancia de arroz africano
y, en menor medida, de mijo, sorgo, y caupi, y que fue capaz de sostener un mayor nivel de urba-
nismo en la regién. Un tercer periodo (d. C. 1.900 a 1.400) en que se observé un aumento del mijo,
reduccién de arroz africano y un aumento de la poblacion. Un cuarto periodo donde se observé
la desaparicion del arroz, disminucion del mijo y la aparicidon de frutales, influido, posiblemente,
por la presencia de un mayor comercio, explotacion de nuevas areas de secano y el comercio de
esclavos (Champion y Fuller, 2018). Esta disminucién de la superficie sembrada del arroz africano
(Semon et al., 2005; Van Andel, 2010) ha significado la pérdida de variabilidad genética (Linares,
2002; Semon et al., 2005).
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Diseminacion del arroz africano fuera de Africa

Una vez domesticado el arroz africano desde su(s) centro(s) de origen(es), se empezé a diseminar
a otros paises de Africa (Vaughan, 1994; Ndjiondjop et al., 2017) y al Nuevo Mundo en el siglo XVII,
principalmente a través del comercio de esclavos (Carney, 2001). Es asi como el arroz africano
habria llegado a varios paises de América como Brasil, Guyana, Surinam, El Salvador, Panama,
Guayana Francesa, Jamaica, Surinam (Porteres, 1976; Carney, 1998; Nayar, 2010; Van Andel, 2010)
y al Estado de Carolina (Vaughan, 1994; Carney, 2005; van Andel, 2010; van Andel et al., 2016)
y Georgia en U.S.A. (Carney, 2015), donde se usaba como alimento y en algunas actividades
ceremoniales (Linares, 2002; Van Andel, 2010).

Para América, la incorporacion del cultivo del arroz africano constituyé un legado econémico y
cultural importante de Africa Occidental. Ademas, constituyd un alimento de primera necesidad
para los esclavos fugitivos de las Guyanas, Brasil, México, Centroamérica y el Caribe, y de
autoconsumo para la poblacién del sur de U.S.A., Brasil y Cuba (Carney, 2015).

Introduccidn y distribucion del arroz asiatico en el continente africano

El comercio de Asia con Africa significé la introduccion de plantas y animales que permitieron suple-
mentar la falta de alimentos, medicinas, cosméticos y productos suntuarios, escasos y lujosos.

En este contexto, el arroz y el azucar fueron considerados como productos alimenticios, medicinales
y en algunos casos suntuarios (Figura 12).

El proceso de introduccion del arroz asiatico al continente africano no esta muy clara, por lo cual
se plantean varias alternativas en relacién a quienes fueron los responsables y el tiempo de intro-
duccién: a) al este de Africa a través del Océano indico (Crowther et al., 2018) por comerciantes
provenientes de India en el siglo | a. C. (Linares, 2002) o en la Edad del Hierro; b) por comerciantes y
misioneros drabes provenientes de Egipto (Semon et al., 2005; Boivin et al., 2014) o por misioneros
espanoles (Maji et al., 2017); ¢) a la costa occidental de Africa (Senegal, Guinea-Bissau y Sierra Leona)
por portugueses, alrededor del afio 1.500 (Portéres, 1962; Linares, 2002; Sarla y Swamy, 2005; Swee-
ney y McCouch, 2007; Nayar, 2012; Maji et al., 2017); d) por inmigrantes provenientes de Malasia e
Indonesia entre los siglos VIl 'y XII, o por los comerciantes musulmanes en las costas de Kenia, aunque
no lograron que el arroz se diseminara a otros lugares de Africa (Carney, 2001).

Las primeras introducciones del arroz asiatico fueron facilitadas por los propios agricultores africanos
que ya tenian un sistema de produccion de arroz bien desarrollado en la zona (Carney, 2001). Pero
fue hasta el periodo Medieval/Isldmico cuando las introducciones de los cultivos, entre ellos el arroz,
empezaron a impactar en la alimentacion africana. Por ejemplo, en la costa oriental de Africa se pro-
dujo un aumento considerable del consumo de arroz en la primera parte del 2.000 a. C. (Boivin et al.,
2014) y una disminucién hasta 1.500 a. C. Esta situacion coincidié con el aumento de la produccion
de frutos oleaginosos y algodén de mayor valor comercial, y del comercio de esclavos que afect6 la
disponibilidad de mano de obra (Champion y Fuller, 2018).

Actualmente, el Centro Internacional de Arroz Africano (AfricaRice) es una de las instituciones dedica-
das a almacenar, caracterizar y mejorar el germoplasma de arroz africano. El banco de germoplasma
del AfricaRice contiene alrededor de 20.000 accesiones de arroz, de las cuales alrededor de 3.900 ac-
cesiones pertenecen a O. glaberrima. Algunas de las accesiones de O. glaberrima (Orjuela et al.,, 2014;
Meyer et al., 2016; Ndjiondop et al., 2017; 20183; Singh et al., 2019) y de especies silvestres (O. longisti-
mata, O. barthiiy O. stapfii) han sido caracterizadas y utilizadas en los programas de mejoramiento ge-
nético del arroz africano (Sié et al.,, 2012), a pesar de la barrera genética existente cuando se realizan
cruzamientos interespecificos entre O. sativa y O. glaberrima (Jones et al., 1997; Xie et al., 2019; Koide
etal., 2008;2018).
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Camerun La primera informacién del cultivo de arroz esta fechada en 1930 en la parte norte del pais.
En 1950 se cred la Estacion Experimental de Rizicultura de Pauus, para atender las necesidades del
cultivo de arroz en esta zona. En 1954 se cre6 la Sociedad de Expansidon y Modernizacion del Arroz de
Yagouna (en inglés SEMRY) que le dio un importante empuje a la expansién del cultivo del arroz y a
la construccion de infraestructura de riego apta para el desarrollo del cultivo (Goufo, 2008).

Egipto. Una hipotesis sefiala que el arroz fue introducido a Egipto desde la India por los comerciantes
hindues a finales del siglo | a. C,, quienes habrian usado los puertos de Berenice y Myos Hormos para
la entrada y salida de productos provenientes de la India, del Sudeste Asidtico y del sur de Arabia.
Otra hipotesis plantea que el cultivo del arroz pudo haber sido introducido por los drabes que ocu-
paron Egipto en 642 a. C,, quienes promovieron su cultivo y llegaron a establecer algunas zonas de
produccion de arroz en el pais (Ruf, 1993; Van der Veen, 2011).

Madagascar y Comoras. Datos arqueobotdanicos indican que el arroz fue introducido a Madagascar
y a las islas Comoras por colonizadores provenientes del sur de Asia (Carney, 2001; Fuller et al., 2010b;
Crowther et al,, 2016) a diferencia de la introduccién por comerciantes ocurrida en otras regiones de
Africa (Crowther et al., 2016).

Otros estudios plantean que dos olas de migrantes podrian haber introducido el arroz a Madagascar
a través del Océano Indico (Boivin et al,, 2013). La primera oleada esta asociada con la expansién de
los habitantes austronésicos, especialmente desde Malasia y Java, entre d. C. 400 y 1.000 al este de
Madagascar, donde se introdujo el arroz del tipo japonica tropical por los malasios provenientes de
Indonesia. La segunda migracion a Madagascar habria introducido el arroz tipo indica en forma mas
masiva, aproximadamente entre 800 y 1.400 afos atras (Mather et al,, 2010).

El arroz encontrado en las islas Comoras, y posiblemente en Madagascar, pertenecia a una mezcla de
los tipos indica y japonica, lo que apoya la hipétesis que los primeros cultivos del arroz introducidos
fueron una mezcla de ellos (Crowther et al., 2016), como ocurrié en el sur de Asia (Castillo et al., 2016;
Crowther et al.,, 2016), con presencia de hibridacion entre ambos tipos de arroz y reducida diversidad
genética y separacion de grupos adaptados a zonas especificas de Madagascar (Khush, 1997; Koji,
1997; Mather et al., 2010; Radanielina et al,, 2013).
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Figura 12. Distribucién actual del arroz en Africa (Adaptado de Vincent et al., 2013).
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Tanzania. Un estudio de restos arqueoldgicos en el norte de la Isla de Pemba, Tanzania, mostré
que sus habitantes dependian fuertemente del cultivo del mijo, pero posteriormente se habian
especializado en el cultivo del algodén, arroz y coco, producto del crecimiento del comercio con la
ciudad de Chwaka durante los siglos Xl 'y XV, lo cual coincide con el periodo de mayor urbanizacion e
islamizacion de la costa este de Africa (Walshaw, 2010).

Consideraciones finales

El género Oryza esta compuesto de 22 especies, de las cuales O. sativa (arroz asiatico) y O.
glaberrima (arroz africano) son cultivadas. Las especies silvestres han sido utilizadas como fuentes
de genes para mejorar caracteristicas productivas del arroz asiético. Este ultimo posee una amplia
distribucion geogréfica, a diferencia del arroz africano que estd practicamente reducido a una
pequefa superficie en la parte Occidental de Africa. En el arroz asiatico se pueden distinguir
varios grupos: indica, japonica tropical, japonica templado, aus y aromatico. El origen del arroz
japonica es ubicado en la zona sureste de China, donde actualmente se plantea la presencia de
varios centros de domesticacion, a diferencia del arroz indica, aus y aromatico, cuyo origen estaria
en la India, aunque el origen de cada uno de ellos es diferente. El progenitor silvestre del arroz
japonica es una poblacion del complejo O. rufipogon, a diferencia del arroz indica cuyo posible
origen esta en el cruzamiento y retrocruzamientos del arroz proto-indica (O. nivara) con el arroz
japonica proveniente de China. En el del arroz aus esta en poblaciones del complejo O. rufipogon
y en el arroz aromatico en la descendencia de un cruzamiento entre poblaciones silvestres locales
y el arroz japonica proveniente de China. Ademds de estos grupos genéticos diferentes, existen,
comercialmente, el arroz glutinoso y el arroz pigmentado que pueden estar presentes en algunos
de los grupos mencionados anteriormente. Finalmente, el progenitor silvestre del arroz africano
es O. barthii.
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