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Resumen. Domesticado por los mayas en la época prehispédnica a partir de A. angustifolia Haw., el henequén
sigue siendo una de las fibras naturales de mayor calidad e importancia mundial, ademds de ser altamente
productivo en dreas ecolégicas limitantes. En Yucatdn, ha mantenido gran relevancia econémica y cultural.
Con base en evidencias etnobotdnicas, morfoldgicas e isoenzimadticas, se discute el origen y evolucién del
henequén, la diversidad de su germoplasma disponible en Yucatin, y de las poblaciones silvestres ancestra-
les. Los resultados sugieren la ocurrencia de una dréstica erosién de la diversidad genética mantenida por
los mayas, como consecuencia de su cultivo en grandes plantaciones establecidas a fines del siglo pasado
para la industria cordelera. Actualmente sélo se cultivan tres variedades: Sak ki (SK), Yaax ki (YK) y Kitam ki
(KK), las dos tltimas en poblaciones muy pequeias. SK y YK se diferencian de las silvestres en cuatro sin-
dromes de domesticacién: gigantismo, mayor fibrosidad, menor espinosidad y menor capacidad reproducti-
va. KK es muy parecida a las silvestres. El andlisis isoenzimdtico mostré que mientras las poblaciones silvestres
tienen altos niveles de variacién, no hay variacién dentro de las variedades cultivadas. El anilisis filogenético
indicé dos linajes: I] el de SK y YK, plantas cordeleras seleccionadas por su mayor cantidad de fibras, mas
largas y gruesas, cuyo grupo hermano es el ecotipo silvestre de la selva mediana subcaducifolia; y 2] el del
resto de las variantes silvestres, en el cual estd incluida KK, seleccionada por su fibra mds fina, de uso textil,
y casi extinta en Yucatdn. Los resultados apoyan la hipétesis del origen yucateco de SK y YK a partir de po-
blaciones de selva mediana, asi como la hipétesis de una introduccién reciente de KK. Se discute la metodo-
logia seguida y las perspectivas de investigaciéon en este tema.

Palabras clave: Agave fourcroydes, Agave angustifolia, domesticacién, germoplasma, henequén.

Abstract. Henequen was domesticated by the Maya people, from A. angustifolia, since pre-Hispanic times. It
is one of the most important natural hard fibers worldwide because of its good quality and adaptation to
ecologicaly restricted agrohabitats. This cultivar has maintained great economic and cultural value in the
state of Yucatan. Ethnobotanical, morphological, and isozyme evidence were compiled to discuss the origin
and evolution of henequen by human selection, the germplasm diversity available in the cultivated popula-
tions and that of the wild populations from which it could have arisen. Results suggested the occurfence of
a drastic erosion of the genetic diversity maintained by the Maya, as a consequence of its cultivation under
large plantations established at the beginning of this century for the cordage industry. At present, only three
varities are cultivated: Sak ki (SK), Yaax ki (YK) and Kitam ki (KK), these last two in very small populations.
SK and YK differ from wild populations in four syndromes of domestication: gigantism, greater fibrosity, less
thorniness, and less reproductive capacity. KK is very similar to the wild types. Isozyme analysis indicated that
wild populations have relatively high levels of variation, whereas all individuals of each henequen variety
were identical. A parsimony analysis indicated two lineages: that of SK and YK, cultivated cordage plants selected
for stronger and longer fibers, whose sister group is the tropical deciduous forest ecotype (SF); and that of
all other wild populations, which also included KK, the cultivated textile plants selected for finer fibers, and
nearly extint in Yucatan. These results support the hypothesis of the yucatecan origin of SK and YK from the
SF ecotype, as well as the recent introduction of KK. Methodology used is discussed as well as research pers-
pectives in this theme.

Key words: Agave fourcroydes, Agave angustifolia, domestication, germplasm, sisal hemp.
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1 presente trabajo se enmarca dentro de la linea

de investigacién “Diversidad y evolucién de recur-
sos fitogenéticos” del Centro de Investigacién Cientifi-
ca de Yucatan (CICY). Su objetivo principal es gene-
rar informacién basica necesaria para la conservacién
y aprovechamiento integral del germoplasma de es-
pecies ttiles al hombre. Su trascendencia teérica se
basa en la consideracién de c 1e algunas de las pre-
guntas biolégicas mds importantes en la Etnobotdni-
ca estdn relacionadas con el efecto que los humanos
hemos provocado, a través del tiempo y en el contexto
de diferentes ambientes y culturas, sobre la distribu-
cién, diversidad y evolucién de las especies que utili-
zamos, asi como sobre los ecosistemas en los que estas
especies se desarrollan. El trabajo dentro de esta li-
nea se ha centrado, hasta ahora, en dos modelos de
estudio contrastantes: henequén (Agave fourcroydes
Lem.) y coco (Cocos nucifera L., ver Zizumbo-Villarreal
en este mismo nimero).

El henequén es un cultivo que histéricamente ha
tenido gran trascendencia econémica y social en la
Peninsula de Yucatan, por lo que existe interés en
conocer el germoplasma disponible y sus posibilida-
des de mejoramiento genético y uso multiple. La
importancia tedrica y metodolégica de este modelo
radica en que nos ha permitido analizar la evolucién
de una especie en su centro de origen y diversidad,
donde ademads ain persisten poblaciones abundan-
tes del ancestro silvestre (Agave angustifolia Haw.) Nos
ha permitido estudiar, por otra parte, a una especie
que ha mantenido una drea de distribucién restrin-
gida practicamente a la de origen, en la cual su cul-
tivo y seleccién sufrieron cambios drasticos al pasar,
a fines del siglo pasado, del seno de un sistema agri-
cola tradicional diversificado, a uno de plantacién
comercial basado en el monocultivo. Finalmente,
tenemos que se trata de un modelo que nos ha per-
mitido estudiar el origen, variacién y tendencias evo-
lutivas de una especie perenne de propagacién
vegetativa, sobre lo que existen escasos estudios (Co-
lunga-GarciaMarin et al., 1986; Casas y Caballero, 1996;
Casas et al., 1997; Zarate, 1997).

La Peninsula de Yucatdn es asiento de una de las
subdreas culturales mds importantes de Mesoaméri-
ca. Debido a sus particularidades ecoldgicas, princi-
palmente de tipo edafico; en ella se desarrollaron razas
y variedades especificas de las principales especies
cultivadas en Mesoamérica, como son el maiz, los
frijoles, las calabazas y los chiles. Ahi fueron domes-
ticadas plantas de importancia mundial como el he-
nequén y el cacao, y de gran valor potencial como la
chaya. Actualmente es una de las dreas mesoameri-
canas con mayor continuidad cultural y mayor per-
sistencia de agricultura tradicional, en el seno de la
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cual puede encontrarse una gran variedad de especies
cultivadas tanto de origen americano como de otros
continentes (Colunga-GarciaMarin y May-Pat, 1992).

El henequén es una especie cultivada conocida
mundialmente por su fibra. Las evidencias etnohis-
téricas indican que fue domesticada por los mayas
desde tiempos prehispdnicos, a partir de la especie
silvestre A. angustifolia Haw. Castorena-Sdnchez et al.
(1991) describen el cariotipo de estas especies en
Yucatdn como poliploides: henequén con un nime-
ro cromosémico de 5x = 150 y A. angustifolia con
6x = 180. Dentro del género, A. angustifolia es la es-
pecie con distribucién mds amplia. Se le encuentra
desde Sonora hasta Costa Rica por la costa del océa-
no Pacifico y desde ahi a Tamaulipas por la costa del
Atlantico, en alturas que van desde el nivel del mar
hasta los 1500 m. A lo largo de su distribucién pue-
den encontrarse tanto poblaciones silvestres como cul-
tivadas, usadas principalmente por su fibra, como
alimento, y para la elaboracién de bebidas alcohdli-
cas (Garcia-Mendoza et al., 1993). Dentro de la Pe-
ninsula de Yucatdn, presenta un rango de variacion
morfolégica asociado a su distribucién geografica
(Orellana et al., 1985), desde pequenas plantas aso-
ciadas a las dunas costeras, hasta las plantas mds gran-
des asociadas a la selva mediana subcaducifolia.

Desde el periodo prehispanico, la produccién de
henequén ha tenido gran importancia en la Penin-
sula de Yucatdn, no sélo a nivel de autoconsumo.
Aparentemente, desde ese periodo existia una pro-
duccién de excedentes de fibra destinada a la elabora-
cién de implementos para actividades sociales de gran
escala, como la navegacién, la construcciéon de obras
monumentales y el comercio. Incluso, fue posiblemen-
te un producto de exportaciéon a otros pueblos
mesoamericanos (Ruz, 1981).

La produccién de henequén siguié siendo impor-
tante como fuente de fibra dura durante el periodo
de colonizacién espanola, principalmente para uso en
cables de navegaciéon. Su mercado internacional se
fue ampliando paulatinamente hasta que en la segunda
mitad del siglo XX se inici6 una gran demanda de
henequén por parte del sector agricola de los E.UA
para la elaboracién de hilo de engavillar. Esta gran
demanda transformé el campo yucateco en grandes
plantaciones de henequén y lo convirtié de 1870 a
1901, en el Ginico abastecedor mundial de fibra dura
natural (Hasson, 1984). Para ese entonces el hene-
quén era el segundo producto de exportacién del pais
después de la plata, y el estado de Yucatdn el mads rico
de la Republica (Garcia y de Sicilia, 1984).

Posteriormente, la competencia en el mercado mun-
dial con la fibra de sisal (A. sisalana Perrine, especie
extraida en 1836 de México y cultivada exitosamente



ORIGEN, VARIACION Y TENDENCIAS EVOLUTIVAS DEL HENEQUEN (AGAVE FOURCROYDES LEM.)

en las colonias alemanas e inglesas de Africa y en Bra-
sil), el inicio de la produccién de fibras sintéticas, y
problemas politico-econémicos en los €jidos hene-
queneros establecidos después de la Revolucién Mexi-
cana, llevaron a un gran retroceso del cultivo (Garcia
y de Sicilia, 1984), el cual sélo recientemente ha
comenzado a recuperase, aunque de forma limitada.

El replanteamiento de la economia mundial a fa-
vor de la conservaciéon de los recursos biéticos y su
diversidad genética, asi como en pro de la disminu-
cién de la contaminacién por plasticos y otros pro-
ductos daninos al hombre y al ambiente, precisa de
la caracterizacién y conservacion de los recursos ge-
néticos disponibles actualmente a nivel mundial para
hacer de ellos un uso racional. El henequén sigue
siendo una de las fibras naturales de mayor calidad
e importancia mundial por su resistencia y longitud,
ademds de ser un cultivo altamente productivo en
dreas ecologicas limitantes por escasez de agua y suelo.
Tiene ademads alto potencial de uso como fuente de
productos naturales, como esteroides y detergentes
a partir de sus sapogeninas (Cruz et al., 1985), celu-
losa quimica a partir de su fibra (Cazaurang et al.,
1990), y principios activos para la industria farmacéu-
tica y la industria agropecuaria (Dharmshaktu y Me-
non, 1983; Shoeb et al., 1987; Krisna-Reddy y Reddy,
1987; Dharmshaktu et al., 1987). Estas caracteristicas
hacen del henequén un cultivo de alta prioridad no
s6lo regional y nacional, sino también internacional.

Fuera de la Peninsula de Yucatidn, sélo se ha culti-
vado exitosamente en algunas regiones de Tamauli-
pas y Cuba, a partir de germoplasma yucateco. Su
ancestro silvestre, A. angustifolia, ha probado ser ttil
como material parental en la produccién del Hibri-
do 11648, inico hibrido comercial existente, el cual
se cultiva ampliamente en Africa, pero que en Yuca-
tdn no ha podido ser introducido debido a su suscep-
tibilidad al hongo Phytophtora.

Dentro de este contexto, el trabajo que aqui se
presenta ha tenido los siguientes objetivos generales:
I] aportar evidencias en torno al origen y evolucién
del henequén bajo el proceso de seleccion del hom-
bre, 2] caracterizar la diversidad del germoplasma
disponible de este cultivo y de las poblaciones silves-
tres de las que pudo originarse y 3) aportar informa-
cién bdsica para una estrategia de conservacién y
aprovechamiento integral del germoplasma silvestre
y cultivado.

Las hipétesis planteadas al inicio de la investiga-
cién fueron: 1] existe en la Peninsula de Yucatdn una
diferenciacién, a nivel de ecotipos, de las poblacio-
nes actuales del ancestro silvestre, 2] las variantes de
henequén presentan a la fecha diversos grados de di-
ferenciaciéon genética del silvestre, y 3] las diferen-

cias morfolégicas y genéticas entre las variedades de
henequén cultivadas hoy en dia, y las poblaciones ac-
tuales de su ancestro silvestre, estdn asociadas con las
caracteristicas de uso y manejo del que han sido objeto.

Metodologia

El enfoque metodolégico seguido, se basa en el con-
cepto de que la “evolucién por medio de la seleccién
del hombre” de las plantas aprovechadas por él, es
el proceso de cambio de la frecuencia génica de las
poblaciones que las constituyen. De forma andloga a
la “evolucién por medio de la selecciéon natural”, los
factores que le dan su dindmica al proceso son la
produccién de variabilidad genética y la seleccién de
ésta, a través de su expresién fenotipica, dentro del
contexto de un medio cambiante (Schwanitz, 1966;
Dobzhansky, 1975 ).

La particularidad del proceso de origen y evolu-
cién de las especies bajo la seleccion del hombre, en
relacién a la evolucién por seleccién natural, es pre-
cisamente el contexto en que se produce la variabi-
lidad y la seleccién, que es la relacién dindmica
hombre-planta, la cual determina:

1. Que la produccién de variabilidad esté influida
fuertemente por las modificaciones que el hombre
hace al medio en que se desarrollan las plantas y
en sus patrones de dispersion.

2. Que las presiones de selecciéon que se ejercen sobre
la variacién sean, fundamentalmente, las presiones
selectivas del hombre, de tal forma que su orien-
tacién, intensidad y racionalidad estén determinadas
por diversos factores econémicos, tecnolégicos y
culturales, fundamentalmente, la importancia eco-
némica y cultural de la especie para la sociedad
que se la apropia, los procesos de transformacién
y consumo de los que es objeto y el destino de los
productos obtenidos de ella.

3. Que las presiones de seleccion natural, a las cua-
les también estdn sujetas estas plantas, ocurran en
el seno de un ambiente modificado por el hom-
bre.

Tenemos por tanto que para comprender la dina-
mica de la evolucién por medio de la seleccién del
hombre, es necesario analizar el contexto de Ia rela-
cién hombre-planta en que se produce el fenémeno,
y como este contexto influye en la produccién de
variabilidad y en la seleccién de la variacién (Hernan-
dez-Xolocotzi, 1970).

Una planta domesticada, segtin Harlan (1975), es
aquella que “ha sido alterada genéticamente de su
estado silvestre y ha llegado a estar en el mismo dmbito
que el hombre. Puesto que la domesticacién es un
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proceso evolutivo, se encontrardn todos los grados de
asociacién animal o vegetal con el hombre, y un in-
tervalo de diferenciacién morfolégica que va, desde
las formas idénticas a las razas silvestres, a las razas
totalmente domesticadas. Una planta o animal total-
mente domesticado es completamente dependiente
del hombre para sobrevivir. Por lo tanto, la domesti-
cacién implica un cambio en la adaptacién ecolégi-
ca, y ésta usualmente se encuentra asociada a la
diferenciacién morfolégica”.

Es importante recalcar que el proceso de evolucién
por medio de la seleccién del hombre no culmina con
su domesticacién. Como senalé Darwin (1859), “no
se ha registrado un solo caso de un organismo varia-
ble que haya cesado de variar sometido a cultivo. Las
plantas cultivadas mds antiguas, tales como el trigo,
producen todavia nuevas variedades, los animales
domésticos mds antiguos son capaces de modificacion
y perfeccionamiento rapidos”.

Las tendencias evolutivas ocurridas en el proceso
de evolucién de una especie por medio de la selec-
cién del hombre, pueden entenderse a través del
estudio actual de su diferenciacién morfolégica, fi-
siolégica y ecolégica con respecto al ancestro silves-
tre. Sus relaciones filogenéticas pueden ser estimadas
a partir de las evidencias morfolégicas, especialmen-
te si se han eliminado los efectos ambientales. Sin
embargo, la estimacién de las relaciones evolutivas a
través del analisis de caracteristicas genéticas presenta
muchas ventajas. De acuerdo con Doebley (1989), el
valor mds significativo de los marcadores bioquimmicos
y moleculares como las isoenzimas, para desentranar
la evolucién de las plantas manejadas por el hombre
es que no se encuentran bajo seleccién humana di-
recta y, por lo tanto, nos dan una medida de su rela-
cién con los ancestros silvestres que no ha sido
severamente alterada por el proceso de seleccién
humana. Estos marcadores proporcionan una medi-
da de esta relacion que es independiente de la mor-
fologia. Esto es critico porque en particular las especies
domesticadas tienen desviaciones tipicamente tan gran-
des de sus parientes silvestres, que la morfologia puede
ser una medida incierta de la afinidad evolutiva. De-
bido a que la domesticacion es un evento relativamente
reciente (los ultimos 10 000 anos), se espera que las
plantas domesticadas muestren poca diferenciacién
genética de sus progenitores. Esto es verdad a pesar
de las diferencias a menudo tan grandes en la mor-
fologia gruesa entre la planta domesticada y su pro-
genitor, debido a que la seleccién artificial es posible
que actie fundamentalmente en un pequefno conjunto
de genes que, en algunas especies, se ha encontrado
que controlan las caracteristicas morfolégicas de in-
terés antropocéntrico, dejando la mayor parte del
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genoma restante a un ritmo de evolucién mucho mas
lento (Doebley, 1992).

Con base en estas ideas, se siguié una metodologia
que abarcé la recopilacién de tres tipos de eviden-
cia: la etnobotdnica, la morfolégica y la isoenzimati-
ca. A continuacién se describe la metodologia seguida
en términos generales, mas detalles pueden verse en
Colunga-GarciaMarin y May-Pat, 1993; Colunga-Gar-
ciaMarin et al., 1993; Colunga—GarciaMarin et al., 1996,
Colunga-GarciaMarin y May-Pat, 1997, y Colunga-
GarciaMarin et al., en prensa.

Evidencia etnobotanica

Esta fase se bas6 en la metodologia propuesta por
Herniandez-Xolocotzi (1970). Se consultaron las fuen-
tes etnohistéricas y los trabajos relacionados con ellas,
asi como manuales y estadisticas agronémicas de fi-
nes del siglo pasado y principios de éste. Se revisa-
ron los trabajos taxonémicos sobre el género Agave,
los Indices Gray y Kewensis, los herbarios MEXU, XAL
y CICY, asi como las colecciones de germoplasma de
CORDEMEX e INIFAP en Yucatdn. Se visitaron repetida-
mente durante dos afos 32 localidades, la mayoria
dentro del drea de produccién henequenera, pero
también otras en donde los campesinos recolectan
hojas de las poblaciones silvestres para la elaboracién
de artesanias (figura 1). En estas localidades se rea-
lizaron entrevistas abiertas a ejidatarios, pequefios
productores, artesanos y amas de casa, en sus hoga-
res y campos de cultivo. Se recolectaron alrededor de
300 especimenes de herbario que fueron depositados
en el herbario CICY. La informacién etnobotdnica del
uso alimenticio del pedinculo floral fue analizada a
mayor profundidad a través de un andlisis bromato-
l6gico y la determinacién de carbohidratos totales
siguiendo las técnicas descritas en Meloan y Pome-
ranz (1980).

Evidencia morfologica in situ y ex situ

La evidencia morfolégica bajo condiciones naturales
de crecimiento, se recopilé en un total de 261 indi-
viduos en edad reproductiva pertenecientes a 32
poblaciones de las nueve variantes encontradas a través
de la exploracién etnobotdnica: 3 cultivadas y 6 sil-
vestres (figura 1). Especimenes de todas las plantas
fueron depositadas en el herbario CICY. Se evaluaron
54 caracteres morfolégicos que incluyeron caracteres
de tallo, hoja, inflorescencia, flor y fruto (Colunga-
GarciaMarin et al.,, 1996). Los caracteres selecciona-
dos fueron, por un lado, aquellos que han sido
utilizados en las descripciones taxonémicas de las
especies de Agave, suponiendo que estdn relaciona-
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das con su proceso de evolucién natural, y por otro,
aquellos que pudieran indicar tendencias de domes-
ticacién, por estar relacionados con los intereses
antropocéntricos encontrados como relevantes en la
fase de investigacién etnobotdnica.

El andlisis numérico y estadistico se realizé con
procedimientos del Sistema de Andlisis Estadistico
(SAS) en su version 6.04 (SAS, 1985). De acuerdo con
los objetivos principales del anilisis, se siguieron los
siguientes procedimientos: 1] para analizar el patrén
de agrupamiento y las discontinuidades en la varia-
cién morfolégica total, se utilizé Andlisis de Compo-
nentes Principales (PCA), Andlisis de Varianza (ANOVA),
Anilisis de Conglomerados Jerdrquicos (UPGMA) y
Anilisis de Varianza Multivariado de una via (MANO-
VA); 2] para detectar las caracteristicas que diferen-
cfan entre variantes o grupos de variantes y las
tendencias de domesticacion, se utiliz6 ANOVA, la com-
paracién de los Coeficientes de Variacién (cv), Ana-
lisis Discriminante Candénico (CANDISC), Andlisis
Discriminante por Pasos inteligentes (STEPDISC) y
Regresién Lineal (REG).

Para recopilar la evidencia morfolégica en condi-
ciones homogéneas de crecimiento, se tomaron
muestras de las nueve variantes evaluadas in situ y se
establecieron en una coleccién de germoplasma den-
tro del Jardin Botdnico Regional del CICY (JBR) (fi-
gura 1). Se evaluaron 136 plantas pertenecientes a 24
poblaciones. Los datos morfolégicos y las técnicas para
obtenerlos y analizarlos, fueron las mismas que en el
estudio bajo condiciones naturales de crecimiento.
Puesto que las plantas cultivadas atin no completan
su ciclo de vida, en esta fase s6lo se incluyeron sus
caracteres vegetativos.

Para el andlisis filogenético se us6 el programa PAUP
en su version 3.1.1 (Swofford, 1993). Se realizé una
biisqueda exhaustiva del arbol mas corto, basindose
en una matriz de 66 caracteres (Colunga-GarciaMa-
rin, 1996). Esta matriz se obtuvo transformando los
valores de los 55 caracteres morfolégicos cuantitati-
vos, obtenidos ex situ, en valores cualitativos. Para ello
se siguieron las ideas de Thorpe (1984) y Stevens
(1991) para producir estadios discretos de caracteres
con variacién continua. Se incluyeron ademads 11 ca-
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Figura 1. Sitios de exploracién etnobotdnica, de evaluacién morfolégica in situ, y de procedencia de las plantas
cultivadas y evaluadas morfoldgica e isoenzimaticamente bajo las condiciones homogéneas del Jardin Botdnico Regional

del CICY.
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racteres cualitativos. Del total de 66 caracteres, 44
fueron declarados ordenados, basindose en los resul-
tados del andlisis morfométrico de los sindromes de
domesticacién. El estadio del cardcter ancestral fue
declarado cero. Los caracteres usados, sus estadios y
orden pueden consultarse en Colunga-GarciaMarin
(1996). La variante silvestre que crece en la zona de
dunas costeras fue considerada como el grupo externo,
ya que posiblemente sus poblaciones son las mds
antiguas dentro de la Peninsula. Los resultados fue-
ron evaluados con un analisis de remuestreo (Boots-
trap) usando 100 réplicas. Con el fin de detectar las
apomorfias, los caracteres fueron mapeados sobre el
arbol mds parsimonioso usando el programa Mac
Clade, versién 3.0 (Maddison y Maddison, 1992).

FEvidencia isoenzimatica

El material analizado para esta fase fue: 1] 146 indi-
viduos crecidos en la coleccién de germoplasma del
JBR cuyas madres pertenecian a 17 poblaciones de las
nueve variantes evaluadas morfolégicamente, 2] 54
individuos de la variedad cultivada Sak Ki, nacidos de
semillas colectadas en dos poblaciones, y 3] 8 indivi-
duos de A. angustifolia procedentes de dreas fuera de
la Peninsula de Yucatdn: Veracruz, Oaxaca y el Esta-
do de México. La procedencia de las plantas madres
de este material se presenta en la figura 1.

En ensayos preliminares, se probaron 24 sistemas
isoenzimadticos en 11 sistemas de corrida (cuadro 1),
usando 4 diferentes buffers de extraccién: I] el de
Soltis et al. (1983) para helechos, 2] el de Stuber et
al. (1988) para maiz, 3] el de Bennaceur et al. (1991)
para datil, y 4] un buffer preparado mezclando 100
ml del buffer del electrodo del sistema B de Stuber
et al. (1988) para maiz con 3 g de sacarosa. Para es-
tos ensayos, se usaron 3 individuos de cada una de
las nueve variantes de la Peninsula de Yucatdn, con
b repeticiones colectadas en diferentes épocas. El
mejor buffer de extraccién fue el de Soltis et al. (1983).
Sélo 3 de los 24 sistemas enzimdticos mostraron ac-
tividad satisfactoria, buena resolucién de las bandas
y resultados consistentes (cuadrol). Estos sistemas
fueron: fosfatasa dcida (ACP) (E.C. 3.1.3.2), peroxida-
sa catédica (PRX) (E.C. 1.11.1.7), y malato deshidro-
genasa (MDH) (E.C. 1.1. 1. 37). Los sistemas éptimos
de corrida fueron: para la MDH el sistema D de Stu-
ber et al., (1988), para la ACP y la PRX, el sistema A
también de Stuber et al. (1988). Los protocolos de
tincion fueron: para la MDH el de Stuber et al. (1988),
para la ACP y la PRX, los de Wendel y Weeden (1989)
modificados por Colunga-GarciaMarin et al. (en prensa).

Debido a Ia poliploidia, las bandas de actividad no
pudieron asociarse a loci especificos, por lo que solo

se registré la presencia-ausencia de cada una de ellas.
Para los individuos de la Peninsula de Yucatan, se
reconocieron 54 patrones diferentes de presencia-
ausencia del conjunto de las 27 bandas encontradas.
A cada uno de estos patrones o electrofenotipos isoen-
zimaticos se le asigné un nimero, y fue registrada su
frecuencia para: I] cada una de las variantes anali-
zadas, 2] el grupo de las variantes silvestres y 3] el
grupo de las cultivadas. A partir de estas frecuencias,
se calculé el Indice de Shannon-Weaver (H’) (1949)
como un estimador de la diversidad genética de acuer-
do con Chakraborty y Rao (1991). Siguiendo a Hut-
cheson (1970), citado por Poole (1974), se calculé
el valor esperado de H’, su varianza y error estdndar.
A partir de estos célculos se elaboraron las pruebas
de t para comparar la diversidad de algunas de las
variantes. Una vez obtenidos los indices de Shannon-
Weaver, se parti6 la variacién total a diferentes nive-
les usando un procedimiento del tipo F, (Wrigth,
1978). Con el fin de analizar graficamente la simili-
tud de los patrones isoenzimdticos de las variantes,
se realiz6 un analisis de UPGMA a partir de la matriz
de ausencia/presencia de cada una de las bandas
encontradas.

Resultados y discusién
La relacion hombre-agaves en Yucatan: pasado y presente

La evidencia etnobotdnica indicé que la diversidad
de agaves cultivados en Yucatdn se ha ido perdiendo
paulatinamente como resultado de la intensificacién
de su cultivo con fines exclusivamente cordeleros. No
contamos con referencias acerca de la diversidad
generada por los mayas en el periodo prehispanico,
pero suponemos que al menos era la misma, sino es
que mayor, a la mencionada en los manuales agro-
némicos de fines del siglo XIX y principios del XX (de
Echanove 1814; Regil y Peén, 1853; Espinosa 1860;
Barba 1895-1896; Bolio 1914). De ocho variantes
cultivadas descritas en estos manuales (una ya entonces
apenas conocida), s6lo se pudieron encontrar tres
durante la exploraciéon etnobotdnica, una de ellas en
poblaciones muy pequenas.

Las descripciones agronémicas encontradas en estos
manuales, sugieren que en el seno de la agricultura
tradicional maya fueron generadas distintas variantes
con base en una seleccién hacia diferentes tipos de
fibra, destinada a diversos usos, asi como a la adap-
tacién de las variedades cultivadas a diferentes con-
diciones de suelo y precipitaciéon. Esta seleccién
redundd en variedades con caracteristicas diferenciales
agronémicas, morfoldgicas y del ciclo de vida. A partir
de fines del siglo pasado, la l6gica de produccién in-
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tensiva con fines tinicamente cordeleros, desarrolla-
da para atender las necesidades del mercado norte-
americano, favoreci6 sélo a la variedad Sak ki, 1a cual
produce mejor en los suelos pedregosos del noroes-
te del estado de Yucatin. Hacia 1915, durante el mayor
auge henequenero, 300 000 ha del estado estaban cu-
biertas de henequén (Lépez y Fuentes, 1984) lo cual
representaba unos 900 millones de plantas de la misma
variedad. Esta circunstancia cancel6 practicamente las
lineas evolutivas dirigidas a caracteristicas de fibra y
adaptaciones ecolégicas que no fueran la de fibra para
cordel, y los suelos pedregosos del noroeste de Yu-
catan.

Actualmente sélo pueden encontrarse tres varie-
dades: Sac ki (SK), Yaax ki (YK) y una variedad a la
que hemos llamado Kitam ki (KK). SK es la variedad
de uso preferido para cordeleria por su mayor pro-
duccién de fibras, mds largas y mas gruesas. YK es
considerada menos productiva pero con una fibra
ligeramente mds suave. KK es una variedad con muy
poca fibra y mds corta, pero mas suave. YK es una
variedad ficil de confundir con SK y por ello muchas
veces se le puede encontrar en los planteles. Su cul-
tivo intencional y el de KK sélo ocurre con fines ar-
tesanales en poblaciones muy pequenias. KK es poco
conocida entre los agricultores y, aunque se le encuen-

Cuadro 1. Sistemas isoenzimaticos probados para actividad y resolucién de las bandas en tres variedades de
henequén y seis variantes silvestres de A. angustifolia con 11 sistemas de corrida.

Actividad enzimatica/resolucion de las bandas'

Abre-  Sistema enzimatico E.C.2  Sistema Sistema Sistema Sistema Sistema Sistema Sistema Sistema Sistema Sistema
viatura Al B? (67 D? 74 8¢ R® Histidina Poulik® PC’
ACP  Fosfatasa acida 3.1.3:2 B/B B/M - B/M  N/N B/R B/M B/M - -
ALP  Fosfatasa alcalina 3.1.3.1 - N/N - - - - N/N - - -
ADH  Alcohol deshidrogenasa it - - N/N - - - N/N - N/N -
ADK  Adelinato quinasa 2.7.4.3 PIM  N/N BM B/M - - B/M - B/M -
AMP  Aminopeptidasa 3.4.11.1 - PIM NN - - B/R  N/N - N/N -
AMY  Amilasa 3.2.1.1 - N/N - - - - - - - -
CAT  Catalasa 1.11.1.6 N/N - - - - - - - -
DIA  Diaforasa 106.2.2 N/N - N/N - - - - - -
END  Endopeptidasa 3.4, N/N- N/N - - - - N/N - - -
EST Esterasa 311 B/M R/R P/M - - = R/R - N/N -
FBA  Fructosa-bifosfato aldolasa 4,1.2.13 P/M - - P/M - - N/N - -
GDH  Glutamato deshidrogenasa 1.4.1.2 N/N NN PM PM - P/M  N/N P/M -
GOT  Glutamato oxaloacetato trans  2.6.1.1 B/M RM  BM - - P/M  N/N - B/M -

aminasa
G6PDH Glucosa 6-fosfato deshidroge  1.1.1.49 N/N BM N/N - - N/N - B/M

nasa
GS Glutamino sintetasa 635122 N/N - - - - N/N - - - -
HEX  Hexoquinasa 2.7.1.1 N/N  N/N NN N/N - - N/N - - -
IDH  Isocitrato deshidrogenasa 1.1.1.42 N/N  P/M N/N  BM - - N/N  N/N - -
MDH Malato deshidrogenasa 1:151.37 BR BR BR BB BM BR BM BB - -
PGl Fosfoglucosa isomerasa 5:3.1:9 - RM  BM BR BM RM BM - B/M -
PGM  Fosfoglucomutasa 5.4.2.2. N/N  N/N  N/N  BR - - N/N  N/N - -
PPO  Polifenol oxidasa 1.10.3.2 - N/N - - - - - - - -
PRX  Peroxidasa anddica 111.1.7 N/N B/R B/M B/R - B/R N/N - N/N B/R
PRX  Peroxidasa catédica 1117 B/B B/R RM  B/R N/N B/R - - N/N -
RBC  Ribulosa-bifosfato carboxilasa 4.1.1.39 N/N - - - - - B/R - B/M -
SKD  Shikimato deshidrogenasa 1.1.1.25 N/N - N/N  N/N  BR - - N/N - -

!B = buena, R = regular, P = poca, M = mala, N= ninguna
2Numero de la comisién de enzimas

3Stuber et al., 1988

4Soltis et al., 1983

5May, 1992

bHakim-Elahi, 1981

7Buffer del electrodo: 0.065 mol/L de L-Histidina ajustando a pH = 8 con LiOH. Buffer del gel: una parte de buffer del electrodo y tres de agua.
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tra exclusivamente de forma cultivada, muchos la
confunden con el silvestre. El SK se corresponde cla-
ramente con la diagnosis de A. fourcroydes Lem. de
Gentry (1982), pero atin hace falta ubicar taxonémi-
camente a YK y KK.

En cuanto al ancestro silvestre, A. angustifolia, los
resultados de la exploracién etnobotdnica sugirieron
que sus poblaciones podian agruparse en tres variantes:
dunas costeras (D), selva baja caducifolia (SB) y sel-
va mediana subcaducifolia (SM). Dentro de las po-
blaciones de la selva mediana, los artesanos que
trabajan la fibra reconocen tres variantes de acuer-
do a su calidad. En orden de mayor a menor calidad:
Chelem blanco (CHB), Chelem verde (CHV) y Chelem
amarillo (CHA). E1 CHB es considerado el mis se-
mejante al SK y el CHV al YK. Las evidencias etno-
histéricas sugieren que estas variantes podrian
representar clones en desuso de la época en que se
cultivé el silvestre con fines textiles.

La exploracion etnobotdnica indicé, por otra par-
te, que el uso especializado de un solo producto del
henequén, la fibra, es un esquema de aprovechamiento
de la agroindustria henequenera y no de su utiliza-
cién tradicional. Este uso especializado ha favoreci-
do la fuerte crisis del cultivo al desplomarse la
demanda cordelera. Bajo agricultura tradicional, se
encontraron 41 modos de utilizacién, siendo el uso
medicinal el que tiene mds variedad de formas de uso
(figura 2). Atdn cuando actualmente el uso de la fi-
bra es definitivamente el central en el cultivo del
henequén, otros usos como el de combustible, ma-
terial de construccién y medicinal, son de gran im-

portancia en la economia campesina. Uno de los usos
mds interesantes encontrados, es el aprovechamien-
to del tronco y el pediinculo floral como alimento
humano en épocas de escasez. Este uso pudo haber
jugado un papel importante en los inicios del culti-
vo y domesticacién de la especie, como es el caso de
otros agaves mesoamericanos. El pedinculo floral del
silvestre presenta caracteristicas semejantes a las del
cultivado, lo cual, junto con el interés por la fibra,
pudo ser otra motivacién para iniciar su cultivo y
seleccién. La posterior prevalencia de especies anuales
en la agricultura de la regién, posiblemente dejé atrds
la importancia de henequén en la dieta del area, por
lo que no se detectan diferencias significativas entre
el domesticado y el silvestre en relacién a su valor
bromatolégico y aziicares totales (cuadro 2).

Las fuentes etnohistéricas reportan muy pocos usos
del henequén. Dada la gran diversidad de usos en-
contrados en la actualidad, pensamos que esto se debe
a la escasez de fuentes y a la probreza de sus datos, y
no al hecho de que estos usos no existieran desde la
época prehispanica.

Variacion morfologica y tendencias de domesticacion

El andlisis de la variacién morfolégica, tanto en con-
diciones naturales como en condiciones homogéneas
de crecimiento, indicé que las tres variantes silvestres
encontradas en la exploracién etnobotdnica podrian
ser clasificadas en dos ecotipos: el que incluye a D y
SB, y el que incluye a las poblaciones SM. El ecotipo
SM, y particularmente el CHB, es el que presenta las

Cuadro 2. Analisis bromatolégico y de carbohidratos totales' de los pedtnculos de 0.60 m de longitud, de
las inflorescencias de A. fourcroydes y A. angustifolia en dos localidades de Yucatan, México (modificado de

Colunga-GarciaMarin et al., 1993).

Localidad Masa seca? Carbohidra- Proteina3  Lipidos®  Fibra® Ceniza’
tos totales?
A. fourcroydes
Dzodzil 12,75 58.51 9.76 9.32 2.56 4.13
Telchac 1:3.37 56.41 8.92 8.67 1.71 4.4
Promedio 13.06 57.46 9.34 9 2.14 4.27
A. angustifolia
Dzodzil 12.32 48.76 12.81 9.03 0.98 5.65
Telchac 13.05 52.62 11.29 8.44 27T 777
Promedio 12.69 50.69 112205 8.74 1.88 6.71

1Todos los datos presentados como porcentaje de masa seca.

2Los datos son el promedio de dos réplicas tomadas de la misma muestra de una planta .
3Los datos son el promedio de tres plantas por localidad, con dos réplicas por planta.
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caracteristicas morfolégicas mds parecidas a los do-
mesticados (fibras mds largas y en mayor cantidad, e
inflorescencias mas grandes), mientras que el CHA
es el mas semejante a los silvestres. Estos resultados
coinciden con la apreciacién de los artesanos. En la
figura 3 se muestra la relacion entre todas las variantes
silvestres en el espacio de los primeros dos compo-
nentes principales, en donde se pueden apreciar
cuatro grupos: el de la variante CHB en la esquina in-
ferior izquierda, el de SM en la esquina superior dere-
cha, el del CHV en la parte baja de la grafica, y el formado
por los individuos de D, SB y CHA. Los caracteres con
mads peso en el primer componente son: largo de la
hoja (0.29), nimero de dientes (0.25), perimetro de
la base del pediinculo (0.24), proporcién entre el largo
de los dientes y el largo de la hoja (-0.24), masa seca
de la fibra (0.23), proporcién entre el largo y ancho
de los dientes (0.23). Los que tienen mds peso en el
segundo componente principal son: proporcién en-
tre el nimero de dientes y el largo de Ia hoja (-0.26),
largo de la capsula (0.23), nimero de semillas nor-

males (0.23) y proporcién entre el nimero de semi-
llas normales y el nimero de évulos (0.23).

En las caracteristicas indicadoras de domesticacion,
se observa una tendencia de mayor a menor en el
sentido SK = YK > KK. Las dos primeras se diferen-
cian de las silvestres en una direccién y magnitud si-
milar que puede resumirse en cuatro sindromes de
domesticacién (por sindrome de domesticacién nos
referimos a una combinacién de caracteres que re-
sultan en una caracteristica de interés antropocéntrico
o relacionada al proceso de seleccién artificial): gi-
gantismo, mayor fibrosidad, menor espinosidad y
menor capacidad reproductiva (cuadro 3). Existe una
correspondencia obvia entre estos sindromes y los
intereses antropocéntricos que han guiado el proce-
so de seleccién artificial, por lo menos, durante el
ultimo siglo.

Aparentemente, la seleccién humana ha produci-
do un cambio en la estrategia fisiolégica de asigna-
cién de recursos de las variedades cultivadas SK y YK,
ya que un mismo aumento de peso en la hoja estd
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Figura 3. Grafica de los resultados del primero y segundo componente principal, del andlisis de 46 individuos per-
tenecientes a todas las variantes silvestres de A. angustifolia en Yucatdan, México, usando 55 caracteres vegetativos,
de la inflorescencia, la flor y el fruto. El primero y segundo componente principal explican el 18% y el 14% de la
variaciéon total estandarizada. 1 = Dunas costeras (D), 2 = Selva baja caducifolia (SB), 3 = Selva mediana subcadu-
cifolia (SM), 4 = Chelem amarillo (CHA), 5 = Chelem blanco (CHB), 6 = Chelem verde (CHV) (modificada de Colun-

ga-GarciaMarin y May-Pat,1997.).

118



ORIGEN, VARIACION Y TENDENCIAS EVOLUTIVAS DEL HENEQUEN (AGAVE FOURCROYDES LEM.)

Cuadro 3. Medias y coeficientes de variacion (cv) de los caracteres morfolégicos que distinguen (P< 0.05)
entre las poblaciones silvestres de A. angustifolia en dunas (D), selva baja caducifolia (SB), y selva mediana
subcaducifola (SM); y las variedades cultivadas de henequén en Yucatan, Mexico, crecidas bajo condiciones
homogéneas. Se presenta la tendencia de domesticacién y los valores de F, R-cuadrada y P obtenidos con
una ANOVA de una via. (A). Diferencias con Sac ki (SK) y Yaax ki (YK). (B) Diferencias con Kitam ki (KK)
(modificado de Colunga-GarciaMarin y May-Pat, 1997).

Caracter Tendencia de domesticacion  Categoria Media  cv F R? (7

(A) Diferencias con SK y YK

Masa seca de la fibra (g) Mayor cantidad absoluta  Silvestre 5453 47 400 0.82 0.002
de fibra Cultivada 28.23 30

Masa seca fibra/masa fresca hoja Mayor cantidad relativa Silvestre 0.02 37 92 0.52 0.002
de fibra Cultivada 0.03 21

Masa fresca de la hoja (g) Hojas mas pesadas, Silvestre 348 29 160 0.65 0.002
mas fibra Cultivada 954 30

Ancho de la hoja parte Hojas mas anchas, Silvestre 7 18 223 0.72  0.002

media (cm) mas fibra Cultivada 13 15

Ancho base de la hoja (cm) Hojas mas anchas, Silvestre 12 22 71 0.46 0.002
mas fibra Cultivada 17 11

Largo hoja/ancho hoja Forma mas ancha de Silvestre 13 19 33 0.28 0.002

parte media de las hojas, mas fibra Cultivada 11 i7

Largo hoja (cm) Hojas mas largas, Silvestre 106 18 90 0.51 0.002
fibras mas largas Cultivada 142 9

Namero de dientes (un lado) Menos dientes, menor Silvestre 119 23 14 0.14 0.006
espinosidad Cultivada 102 10

Namero de dientes/largo dientes Menor cantidad relativa de Silvestre 12 26 82 0.5 0.002
dientes, menos espinosidad Cultivada 0.7 13

Largo dientes (cm) Dientes mas largos, Silvestre 0.26 22 15 0.15 0.004
gigantismo Cultivada 0.3 14

Ancho de la base de los dientes  Dientes mas anchos, Silvestre 0.32 29 109 0.56 0.002

(cm) gigantismo Cultivada 0.59 23

Largo de la espina (cm) Espinas mas largas, Silvestre 1.83 23 132 0.61 0.002
gigantismo Cultivada 2.84 13

Ancho de la base de la espina Espinas mas anchas, Silvestre 0.35 14 370 0.81 0.002

(cm) gigantismo Cultivada 0.58 11

Ancho base hoja/ ancho hoja Hojas con bases mas Silvestre 1.6 21 26 0.23 0.002

parte media angostas Cultivada 113 16

Largo/ancho dientes Forma més ancha de los  Silvestre 0.83 26 63 0.43 0.0021
dientes Cultivada 0:52 21

(B) Diferencias con KK

Masa seca fibra/masa fresca hoja Mayor cantidad relativa Silvestre 0.02 37 19 0.24 0.002
de fibra Cultivada 0.03 27

Largo hoja/largo hoja parte media Forma maés ancha de la hoja, Silvestre 14 19 12 0.16  0.002
mas fibra Cultivada 11 11
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Figura 4-6. Principales diferencias morfolégicas en-
tre las poblaciones cultivadas y las silvestres de Aga-
ve en Yucatdn, México. A. angustifolia (silvestres): 1
= Dunas costeras (D), 2 = Selva baja caducifolia (SB),
3 = Selva mediana subcaducifolia (SM). Henequén
(cultivadas): 7 = Sak ki (SK), 8 = Yaax ki (YK), 9 =
Kitam ki (KK). 4. Indice de fibrosidad, i.e., masa seca
de la fibra en funcién de la masa fresca de la hoja
(modificada de Colunga-GarciaMarin y May-Pat,1997.)
5. Indice de espinosidad, i.e., nimero de dientes en
funcién del largo de la hoja (modificada de Colun-
ga-GarciaMarin y May-Pat,1997.) 6. Indice de capa-
cidad reproductiva, i.e., nimero de semillas normales
en funcién del nimero total de évulos (modificada
de Colunga-GarciaMarin et al. 1996.).
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correlacionado con dos veces mads fibra en las culti-
vadas que en las silvestres, un mismo aumento en la
longitud de la hoja con 1.6 veces mds dientes en el
silvestre que en el cultivado, y un mismo incremento
en el nimero total de semillas con 5.3 veces mas se-
millas normales en el silvestre que en el cultivado
(figuras 4-6).

La mayoria de los caracteres que diferencian en-
tre plantas cultivadas y silvestres presentan un coefi-
ciente de variacién mds grande en las silvestres,
sugiriendo esto su mayor diversidad genética. Los
caracteres que fueron igual de variables, o mds varia-
bles en el cultivado, corresponden a los caracteres de
flor y fruto, probablemente por la ausencia de selec-
cién artificial sobre ellos. La variante cultivada SK
presenté un coeficiente de variacién mayor en el peso
de la fibra que en el largo de la hoja (cuadro 3), lo
cual puede estar asociado al hecho de que la desfi-
bracién mecanizada ha impuesto un patrén muy es-
trecho en esta caracteristica.

KK es la variedad cultivada mds parecida a las sil-
vestres. La informacién etnobotdnica, y el tipo de
diferencias morfolégicas que tiene con ellas, sugieren
un proceso de seleccién con direccién e intensidad
distinta al de las otras variantes cultivadas.

Las mejores condiciones de crecimiento en el JBR
repercutieron, para todas las variantes, en un decre-
mento del coeficiente de variacién promedio de to-
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Figura 7. Dendrograma construido por un
analisis de conglomerados jerarquicos (UPG-
MA) de una matriz de similitud calculada a
partir de una matriz de presencia o ausen-
cia de 27 bandas isoenzimaticas en 146 indi-
viduos pertenecientes a las variedades actuales
de henequén, las poblaciones silvestres de A.
angustifolia en la Peninsula de Yucatdn, y 10
individuos silvestres de A. angustifolia exter-
nos a la Peninsula: D = Dunas costeras, SB =
Selva baja caducifolia, SM = Selva mediana
subcaducifolia, CHA = Chelem amarillo, CHB
= Chelem blanco (CHB), CHV = Chelem ver-
de, SK = Sak ki, YK = Yaax ki, KK = Kitam ki.
Los nimeros entre paréntesis indican el
nidmero de individuos que son idénticos en
ese grupo.
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dos los caracteres morfolégicos estudiados, un incre-
mento en talla (especialmente en el largo de las hojas),
una mayor cantidad de fibra y una menor espinosi-
dad (ver cuadro 4 de Colunga-GarciaMarin y May-Pat,
1997). Esta respuesta positiva al cultivo pudo haber
sido de gran importancia en las fases iniciales de la
domesticacién del henequén, ya que si por un lado
existian poblaciones con caracteristicas deseables para
el hombre (en este caso las poblaciones SM), y por
otro lado los caracteres deseables (menor espinosi-
dad, hojas mas largas y mayor cantidad de fibra) pre-
sentaban alta plasticidad y respuesta positiva al cultivo,
entonces la selecciéon de estas variantes y su cultivo,
pudo ser el camino seguido por los antiguos mayas
para la obtencién del SKy el YK.

Variacion isoenzimatica

La evidencia isoenzimdtica, como un indicador de la
diversidad genética, mostré que todas las variantes de
A. angustifolia silvestres tienen niveles relativamente
altos de variacién. De forma contrastante, las tres
variedades de henequén tienen una muy pequefia
fraccién de la variacién genética total encontrada en
el complejo y, con los sistemas enzimaticos usados,
ninguna variacién se observa al interior de las tres
variedades (cuadro 4).

Dentro de las variantes de A. angustifolia, 1a varia-
cién mas baja se encontré dentro del CHB, el cual
es considerado por los campesinos como la variante
silvestre mds semejante al SK. Las variantes mads di-

Cuadro 4. Niimero de fenotipos isoenziméticos encontrados en cada variante y valores esperados del indice
de Shannon-Weaver E(H’) calculados segtin Hutcheson (1970) % e.s. Resultados de las pruebas de t (de acuerdo
a Hutcheson, 1970) para la comparacién de algunas variantes.

Variante Ndmero total Nuamero total EH) £ es
de fenotipos  de individuos

A. angustifolia 37 70 3.06 £ 0.12'

(todas las silvestres)

Dunas costeras (D) 14 19 2,16 £10.19%

Selva baja (SB) 6 10 1.50 £ 0.18

Selva mediana (SM) 12 18 1.97 £ 0,21

Chelem blanco (CHB) 2 10 0.28 £ 0.22

Chelem amarillo (CHA) 4 5 1.03 + 0.29

Chelem verde (CHV) 6 8 1.42 £ 0.23

Henequén 3 76 0.16 £ 0.10

(todas las cultivadas)

Sak ki (SK) 1 27 cero

Yaax ki (YK) 1 25 cero

Kitam ki (KK) 1 24 cero

Sac ki de semilla (SKs) 19 54 2.17 £ 0.18%

ISignificativamente mayor (P << 0.001) a la diversidad del henequén

2Significativamente mayor (P < 0.02) a la diversidad de SB
3No significativamente diferente (P > 0.05) a la diversidad de SM
#No significativamente diferente (P > 0.05) a la diversidad de D
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versas resultaron ser D y SM. La particién de los ni-
veles de variacién isoenzimadtica con un procedimiento
del tipo F,, mostré que al no haber diversidad isoen-
zimdtica dentro de cada una de las variedades de
henequén, su valor para las variedades cultivadas es
1. Esto significa que, estimando la variacién genéti-
ca con los sistemas isoenzimdticos usados, toda la
variacion genética se encuentra entre las poblaciones.
Por otra parte, la F para las poblaciones silvestres de
A. angustifolia (excluyendo a las variantes Chelem) es
0.39, lo cual significa que la mayor parte de la varia-
cién genética se encuentra dentro de las variantes
(61%), atin cuando hay una variacién significativa
entre variantes (39%). La particién de la variacién
genética total entre silvestres y cultivadas es demasiado
obvia. Practicamente toda la variacién se encuentra
dentro de las silvestres. De 38 fenotipos isoenzimati-
cos encontrados en el conjunto de las plantas estu-
diadas (excluyendo las plantas de SK procedentes de
semilla, que no son cultivadas), sélo 3 de ellos se
encuentran en las variedades cultivadas, mientras que
37 se encuentran en las poblaciones silvestres. S6lo
hay un fenotipo en las cultivadas —el del KK— que
no se encuentra en las silvestres.

Los fenotipos individuales de A. angustifolia pue-
den encontrarse de forma esparcida en todo el arbol
obtenido por UPGMA (figura 7), sin formar conglo-
merados claros. Estos, como es de esperarse en una
especie silvestre, perenne, de ciclo de vida largo, con
alta tasa de entrecruzamiento y una amplia distribu-
cién ecogeografica (Hamrick et al., 1992).

Los fenotipos isoenzimaticos encontrados en las
plantas derivadas de semilla (las cuales nunca son
propiciadas para su cultivo), sugieren que la mayo-
ria de estas plantas son el producto de polinizacién
cruzada entre individuos silvestres de A. angustifolia
y cultivados de A. fourcroydes. Estos datos también
sugieren que las variantes Chelem pudieran tener un
origen hibrido entre A. angustifoliay A. fourcroydes, tal
y como es percibido por los artesanos.

La diferencia entre los electrofenotipos de SK y YK
estd s6lo en una banda de la PRX, mientras el de KK
difiere de estos en dos bandas de la MDH, y en 4 de
la ACP. También difiere del YK en una banda de la
PRX. Para la MDH, todas las plantas que crecen en
la Peninsula tienen el mismo electrofenotipo, con la
excepcion de las plantas de KK, cuyo electrofenoti-
po también se encontré en dos plantas de Veracruz
y dos de Oaxaca.

El hecho de que exista una diferenciacién isoen-
zimdtica a nivel poblacional entre las variedades cul-
tivadas y las silvestres, pero no en los electrofenotipos
de SK y YK con el de algunos individuos silvestres
(figura 7), parece explicarse a partir de la sugeren-

cia de Harlan (1975) de que las diferencias morfo-
l6gicas entre las plantas cultivadas y las silvestres son
a menudo controladas por un pequenio ntimero de
genes.

La ausencia de variacién isoenzimadtica dentro de
las variedades cultivadas era de esperarse en una es-
pecie que siempre es propagada vegetativamente. La
fraccién extremadamente pequena de la variacién
isoenzimadtica total contenida dentro de las varieda-
des cultivadas es, sin embargo, el hallazgo principal
de esta fase de la investigacién. La pérdida de varia-
cién genética es comiin en las especies domesticadas
(Doebley, 1989), pero en ninguno de los casos repor-
tados tal reduccion ha sido tan severa en relacién al
ancestro silvestre, tanto al interior como entre las
variedades estudiadas. La pérdida de variacién genética
del henequén es, hasta cierto punto, una consecuencia
natural del proceso de domesticacién. Como Doebley
(1992) ha senalado, parece ser una suposicién razo-
nable el que los primeros agricultores experimenta-
ron s6lo con un pequefia fraccién de la variacién
presente dentro de las especies progenitoras de los
cultivos actuales. Sin embargo, la reduccién de la
diversidad genética en henequén, ha sido llevada al
extremo por el favorecimiento de una sola variante
a través de métodos de propagacién vegetativa. Esta
reduccién genética no ha podido compensarse con
fuerzas tales como la introgresién a partir de los
parientes silvestres, la hibridacién de variedades cer-
canas, y el entrecruzamiento dentro de una misma
variedad, fuerzas que suelen favorecerse dentro de la
agricultura tradicional mesoamericana, y que no se
sabe si fueron favorecidas en el pasado por los agri-
cultores mayas, pero que ciertamente no se favore-
cen actualmente en el cultivo del henequén. En otras
especies cultivadas propagadas vegetativamente, tales
como Opuntia, el cultivo ocasional de plantas proce-
dentes de semilla ha sido observado en sistemas agri-
colas tradicionales (Colunga-GarciaMarin et al., 1986).
Bajo las condiciones de cultivo que han imperado por
lo menos durante el dltimo siglo, la inica fuente de
variacién genética del henequén tendria que haber
sido el de las mutaciones somaticas. El papel de esta
fuente de variacién en la evolucién de este cultivo,
es un aspecto central que tendrd que dilucidarse.

La ausencia de variacién genética en otras espe-
cies cultivadas de propagacién vegetativa como man-
zana y platano ya ha sido reportada, incluso usando
técnicas como DNA oligonucleotide fingerprinting, las
cuales reconocen la diversidad genética a un nivel muy
fino (Nybom et al., 1990; Kaemer et al., 1992). Sin em-
bargo, ain cuando en estos cultivos no se encontré
variacién dentro de los clones que conforman las
distintas variedades, se trata de especies cultivadas para
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las cuales existen muchas variedades. Este no es el caso
del henequén, para el cual el niimero de variedades
cultivadas se redujo en este siglo de siete a tres, con
dos de ellas casi extintas.

El caso del henequén parece ser un caso extremo
de pérdida de variacién genética de un cultivo tradi-

13 Dunas (D)

L8 Chelem verde (CHV)

(56)

z Chelem amarillo (CHA)

[=

Kitam ki

Chelem blanco (CHB)

3

Selva baja caducifolia (SB)

6
8 : e
Selva media subcaducifolia (SM)
L
4 Sac ki (SK)
17
(100)
Yaax ki (YK)

Figura 8. Relaciones filogenéticas de las variedades
actuales de henequén y las poblaciones silvestres de
A. angustifolia en la Peninsula de Yucatdn, basadas en
66 caracteres morfolégicos. Unico drbol més parsi-
monioso encontrado con una bisqueda exhaustiva.
Arbol enraizado con la técnica del punto medio.
Longitud del drbol = 112 pasos; indice de Consistencia
(IC) = 0.804 (IC = 0.716 excluyendo caracteres no
informativos); Indice de Homoplasia (IH) = 0.295 (IH
= 0.314 excluyendo caracteres no informativos); in-
dice de Retencién (IR) = 0.639. La longitud se muestra
arriba de las ramas. Los valores del andlisis de remues-
treo (Bootstrap) basado en 100 réplicas y por arriba
de 50 %, se muestran entre paréntesis abajo de las
ramas.
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cional al incorporarse a una economia de mercado.
La diversidad generada bajo el sistema agricola tra-
dicional maya, como resultado de un uso integral y
de la incorporacién de su cultivo a sistemas agrico-
las diversos, y dentro de una area geografica mas
amplia, se perdié con un cambio en la orientacién,
intensidad y racionalidad de su cultivo. Por estas
mismas razones, probablemente se rompié la liga con
su ancestro silvestre.

Relaciones filogenéticas

Las relaciones evolutivas entre las variantes silvestres
y cultivadas que crecen dentro de la Peninsula de
Yucatdn, inferidas tanto de la evidencia morfolégica
como isoenzimdtica, son consistentes con los datos
etnobotdnicos y de variacién morfolégica. Dos ten-
dencias de domesticacién en las variedades actuales
de henequén pueden observarse en el andlisis cladis-
tico basado en datos morfolégicos (figura 8): la del
SK y YK, seleccionadas por sus fibras mds gruesas,
largas y abundantes, y por tanto mas adecuadas para
la industria cordelera, cuyo grupo hermano es la
variante silvestre de SM, y la de KK, la cual estd prac-
ticamente extinta en Yucatdn, seleccionada por sus
fibras mads suaves y mds adecuadas a usos textiles.
Dentro de esta tendencia de domesticacién, el CHB
fue probablemente incluido a principios de este sigo,
siendo abandonado su cultivo mds tarde. Atin cuan-
do KK es una variedad cultivada en Yucatdn, y no
puede encontrarse en ambientes naturales, se agru-
pa con las variantes silvestres cuando se analizan sus
caracteres morfolégicos. Esto puede deberse a la se-
leccién de caracteres silvestres en esta variante (por
ejemplo fibras mas suaves). Sin embargo, el hecho de
que KK tenga un electrofenotipo de la MDH diferente
a todas las plantas silvestres y cultivadas de Yucatdn,
y similar al de algunas plantas silvestres de Oaxaca y
Veracruz, podria apoyar la hipétesis de que KK es una
variante silvestre introducida recientemente a la Pe-
ninsula para su cultivo. El hecho de que SKy YK ten-
gan el mismo electrofenotipo que algunas plantas
silvestres de la Peninsula apoya la hipétesis de su
origen a partir de estas poblaciones. El agrupamien-
to de las poblaciones de SM como su grupo herma-
no, por su parte, apoya la hipétesis de su origen a
partir de esta variante. El mapeo de los caracteres
indicé que las apomorfias (no indicadas en la figu-
ra), son precisamente aquellos caracteres que forman
parte de los sindromes de domesticacién encontra-
dos en los andlisis de la variacién morfolégica. El bajo
soporte del analisis de remuestreo (bootstrap) de la
mayoria de las ramas sugiere una cantidad importante
de homoplasia en los datos.
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Los resultados obtenidos en este estudio concuer-
dan con las predicciones que, segiin Doebley (1989),
se puede hacer en un estudio isoenzimdtico de varia-
cién genética, si la forma silvestre estudiada es ances-
tral al cultivo: I] el cultivo cae dentro del intervalo
de variaciéon de su supuesto progenitor (en este es-
tudio los electrofenotipos de SK y YK son los mismos
que los de algunas plantas silvestres de Yucatdn), 2]
el cultivo posee un subconjunto de la diversidad alé-
lica encontrada dentro de su progenitor (en nuestro
caso s6lo un fenotipo por cultivar), y 3] ademds de
que el cultivo tiene menos variacién que el progeni-
tor, dicha variacién estd distribuida de forma diferente.
Para el caso de las plantas cultivadas hay mas varia-
cién entre variedades que dentro de las variedades,
mientras que en el caso de las silvestres ocurre lo
contrario.

Perspectivas

La escasa variacién encontrada dentro de las varie-
dades cultivadas, con los sistemas enzimadticos anali-
zados, pone en relieve la necesidad de mantener una
coleccién viva de este germoplasma para preservar la
poca diversidad atin existente, asi como la de las va-
riantes silvestres recolectadas por su fibra por los
artesanos. Esta coleccién es actualmente mantenida
en el Jardin Botdnico Regional del CICY.

La busqueda de variacién genética dentro de las
variedades de henequén cultivadas actualmente, serd un
aspecto de gran relevancia para el futuro mejoramien-
to del cultivo, asi como para dilucidar el papel que han
tenido las mutaciones somaticas en la evolucion de esta
especie, ya que bajo las estrategias de cultivo utilizadas,
por lo menos durante el dltimo siglo, ésta ha sido la
nica fuente posible de variacién. Detectar variacién
genética dentro de estas variedades parece sin embargo
dificil, ya que posiblemente el tiempo transcurrido
desde que apareci6 el cuello de botella podria ser
demasiado corto para permitir una acumulacién de-
tectable de mutaciones somadticas. Actualmente se esta
llevando a cabo una investigacién de su variacién
genética con la técnica de “Polimorfismo en el Largo
de Fragmentos Amplificados” (AFLP - Amplified Frag-
ment Length Polymorphism), en colaboracién con investi-
gadores de la Unidad de Biotecnologia del CICY.

Otro aspecto importante para buscar la conserva-
cién del acervo genético de las variedades cultivadas
serd el fomento de un esquema mds amplio de apro-
vechamientos, y no sélo el cordelero, de modo que
se propicie la utilizacién de todas las variedades, e
incluso se impulse el desarrollo de mas diversidad
genética. Bajo la légica de la agricultura tradicional
maya, la seleccién y mantenimiento de diversas varie-

dades de henequén estaba probablemente ligada al
aprovechamiento integral que hacian de él, asi como
a su cultivo dentro de una area geografica mayor a
la actual. Las caracteristicas diferenciales de las va-
riedades cultivadas alin existentes, en cuanto a cali-
dad de fibra, caracteristicas biolégicas, y adaptacién
al medio, nos indican que es necesario evaluar este
material en relacién a su potencial en mejoramien-
to genético y utilizacién en nuevos productos que
pudieran ser de interés para la agroindustria hene-
quenera. La variedad favorecida en el dltimo siglo para
la produccién de hilo agricola, no es necesariamen-
te la mas adecuada para otros usos potenciales, como
la produccién de otros materiales derivados de la fi-
bra, celulosa quimica, alcohol, papel, saponinas u otros
productos quimicos naturales.

Los contrastantemente altos niveles de variacién
genética encontrados en A. angustifolia, también po-
nen de manifiesto la importancia de conservar este
germoplasma para un eventual incremento de la di-
versidad del material cultivado a través de un programa
cuidadoso de cruzas y retrocruzas. Estos cruzamien-
tos quizds ocurren de vez en cuando en forma natu-
ral, pero el hombre actualmente no los fomenta,
debido a la preferencia que tiene por la propagacién
vegetativa del cultivo. Este tipo de programa reque-
rird del desarrollo de investigacion bdasica de la bio-
logia reproductiva de estas especies. Hibridos de
interés productivo podrian micropropagarse con téc-
nicas actualmente ya desarrolladas en la Unidad de
Biotecnologia del CICY.

Los altos niveles de variacién isoenzimatica encon-
trados en las poblaciones de A. angustifolia sugieren
que es necesario hacer un estudio mas amplio para
llegar a definir los tamafios minimos de muestra que
aseguren una buena representacién de la diversidad
del germoplasma. Esto permitird desarrollar planes
de conservacién ex situ, y ayudard a definir el drea
minima necesaria para mantener la variacién gené-
tica y tamanos viables de poblacién para proyectos de
conservacion in situ, tanto en la zona de dunas como
en la de selva mediana.

Dado lo intenso del desarrollo turistico en la zona
de dunas, y la gran presiéon humana para convertir
en dreas de cultivo las pocas zonas de vegetacién
remanentes en la selva baja y la selva mediana, es
urgente proponer una drea de conservacién para el
mantenimiento in situ del germoplasma silvestre de
A. angustifolia en la Peninsula de Yucatin. Una me-
dida paralela que es necesario implementar, es la
conservacion de parte de la variacién genética en un
banco de semillas. Para ello sera necesario realizar,
entre otros, estudios de longevidad y de condiciones
6ptimas de almacenamiento de semillas.
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Las diferencias en las propiedades fisicas de la fi-
bra entre las variedades domesticadas y las poblacio-
nes silvestres, es una aspecto de gran interés para el
entendimiento de las tendencias evolutivas de este cul-
tivo y sus usos potenciales. Este trabajo se encuentra
actualmente en curso en una colaboracién con la
Unidad de Materiales del CICY. La gran variedad de usos
tradicionales del henequén nos sugiere la posibilidad
de emular esta manera integral de aprovechamiento
del henequén bajo nuevos desarrollos tecnolégicos.
Su amplia gama de usos medicinales nos indican la
posibilidad de encontrar otros principios activos de
interés para la industria farmaceutica, ademas de las
sapogeninas como fuente de esteroides. Los conteni-
dos de azucares y de fibra del tronco y del pedincu-
lo floral, abren perspectivas de utilizacién de estas
estructuras actualmente desaprovechadas, que se
pudren o son quemadas cuando termina el aprove-
chamiento de las hojas de la planta, y que podrian
destinarse, por ejemplo, a la industria del alcohol y
el papel.

Diferentes aspectos de la metodologia desarrolla-
da en este trabajo pueden usarse como una herramien-
ta de andlisis de otros problemas del género Agave,
e incluso de la familia Agavaceae. El analisis estadis-
tico de la variacién morfolégica aqui presentado,
puede ayudar a la estandarizacién de otros estudios
comparativos. La definicién de los caracteres estadis-
ticamente ttiles en la diferenciacién de las variantes
analizadas, puede también ser aplicada en otras dreas
geograficas. Los indices de domesticacién aqui desa-
rrollados, se estdn aplicando para seleccionar mate-
rial elite en un programa de mejoramiento por medio
de propagacién clonal in vitro, en una colaboracién
con la Unidad de Biotecnologia del CICY. En este
programa se estdn seleccionando no sélo el largo de
la hoja, como tradicionalmente se ha hecho, sino
también el peso seco de la fibra y la relacién entre
esta caracteristica y el peso fresco de la hoja, lo cual
puede llevar a una mayor productividad.

Agave angustifolia, 1a especie ancestral del henequén,
es la especie de mds amplia distribucién del género
Agave. Estd formada por un complejo de poblaciones
del cual no han podido establecerse subdivisiones con
base en los criterios taxonémicos cldsicos. La meto-
dologia de andlisis de la variacién morfolégica e isoen-
zimdtica seguida en este trabajo, podria usarse para
aportar evidencias en torno a la hipétesis de la exis-
tencia, dentro de este complejo, de varias especies o
subespecies.

Relacionado con la problemadtica anterior, tenemos
el hecho de que otros tres cultivos de importancia eco-
némica como bebidas alcohélicas, como son el tequila,
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el mezcal y el bacanora, parecen haberse derivado del
mismo complejo genético que el henequén, es decir,
del gran complejo de poblaciones incluidas en la
especie A. angustifolia. En el mismo caso se encuen-
tran otros cuatro cultivos de fibra: A. angustifolia var.
letonae (Taylor) Gentry, Agave angustifolia var. nivea
(Trel.) Gentry, A. angustifolia var. deweyana (Trel.)
Gentry y A. sisalana Perrine, asi como la especie or-
namental A. angustifolia var. marginata Hort. La me-
todologia aplicada para el caso de henequén podria
usarse para dilucidar el proceso evolutivo de estos
cultivos y su relacién con el complejo A. angustifolia,
ilustrandose asi un caso de domesticacién mdiltiple
en una drea continua. Como producto de esta inves-
tigacién, podra hacerse una reestructuracién taxono-
mica formal del complejo silvestre-cultivado, que
refleje las relaciones evolutivas encontradas, y que
abarcard buena parte de la Seccién Rigidae del gé-
nero Agave. Este proyecto se estd iniciando.

El tipo de variacion observada en la enzima Mala-
to Deshidrogenasa, sugiere que esta enzima podria
usarse como un marcador genético para dilucidar
algunos problemas en la filogenia de la familia Aga-
vaceae.

Finalmente, tenemos que el entendimiento de la
evolucién y diversificacién de los cultivos perennes
podrd enriquecerse con la comprensién de los pro-
cesos evolutivos involucrados en esta especie, ya que
a la fecha este tipo de modelos han sido poco estu-
diados.
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