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PARTE |I. ANTECEDENTES HISTORICOS

Las plantas domesticadas han sido un factor importante en la economia de todas las culturas del
mundo; han sido usadas como alimento, bebida, medicina, como materiales en la industria y en
gran medida en aspectos religiosos y como estimulantes. EI maiz tuvo un papel central en el
origen y la difusion de la agricultura y en todas las civilizaciones indigenas de Mesoamérica. Las
civilizaciones de Mesoamérica dependieron en gran medida del cultivo de maiz; la gran variedad
de metates, comales, los instrumentos de cultivo y la ceramica han demostrado su importancia.
Adicionalmente, las ceremonias religiosas, festivales seculares, historias y leyendas sobre el
origen del maiz y los grupos humanos, y los cientos de usos del grano y otras partes de la planta
ilustran su importancia en las culturas antiguas y actuales de México y del resto de
Latinoamérica.

El maiz se cultiva desde las costas de casi todo el continente Americano hasta las tierras altas de
alrededor de 4,000 msnm en los Andes; se siembra en las regiones secas con una precipitacion
media inferior a 400 mm y en regiones con precipitacion superior a 4,000 mm. Hay una gran
variedades de tipos de maiz: variedades con altura de planta de uno a cinco metros, con distintos
grados de tolerancia a la sequia, al calor o a las heladas, con adaptacion a las diferentes texturas
de suelo, altitud, latitud. Todas las partes de la planta de maiz se utilizan: el grano en la
alimentacion humana (tortillas, tostadas, atole, tamales, ponteduro, totopos, pinole, pozole,
arepas, bollos, chicha, mote, confite, kcancha), los tallos para el jugo azucarado, tallos secos para
cercas y como combustible, los olotes y las raices como combustible, los hongos de la mazorca
del maiz en alimentacion (Ustilago maydis), las hojas del tallo y de la mazorca para envolver
tamales, entre los usos mas comunes. Es importante destacar que el maiz en la actualidad se
consume en todo el mundo de diversas formas, como verdura, como elote, el grano seco en
diferentes modalidades; sin embargo, en los paises desarrollados el maiz es un componente
importante de muchos alimentos, bebidas y productos industriales. Se ha calculado que en los
supermercados modernos, cerca de 2,500 productos contienen maiz en alguna forma (Perales,
2009).

Taxonomia del género Zea

El maiz (Zea mays L.) y sus parientes mas cercanos, los teocintles (Zea spp.), son miembros de la
tribu Maydeae, de la Subtribu Tripsacinae y de la familia Poaceae. EI nimero cromosémico es 2n
= 20 para el maiz y todas las especies anuales de teocintle; existen dos especies perennes de
teocintle, una diploide y una tetraploide. La taxonomia del género Zea, fue propuesta por Wilkes
(1967), quien describid cuatro razas de teocintle para México (Nobogame, Mesa Central, Chalco
y Balsas) y dos para Guatemala (Guatemala y Huehuetenango). Con base en los trabajos de
Doebley e lltis (1980) y Doebley (1990) el género Zea se divide en dos secciones: (i) la seccion
Luxuriantes incluye Zea perennis (Hitch.) Reeves & Mangelsdorf, 1942; Zea diploperennis lltis,
Doebley & Guzman, 1979; Zea luxurians (Durieu & Ascherson) Bird, 1978; y Zea nicaraguensis
lltis & Benz, 2000. (ii) la seccion Zea incluye Zea mays L., 1753; dividida en: Zea mays ssp.
mexicana (Schrader) Iltis, 1972 para las razas Chalco, Mesa Central y Nobogame; Zea mays ssp.
parviglumis lltis & Doebley, 1980, que incluye a la raza de teocintle Balsas; Zea mays ssp.



huehuetenangensis (lltis & Doebley) Doebley, 1990 para la raza de teocintle Huehuetenango y
Zea mays L. ssp. mays para el maiz cultivado.

Patrones de movimiento de las razas de maiz.

Es aceptado en la actualidad que el maiz se domestic6 en México hace cerca de 10,000 afios a
partir de una especie de teocintle (Zea mays ssp. parviglumis) y se difundi6 a través de las
Américas (Doebley, 2004; Vigoroux et al., 2008); después de su difusion, este cereal ha sido una
fuente muy importante de calorias en Asia y Africa. Aln cuando se ha avanzado de manera
extraordinaria en entender las interrelaciones y semejanzas entre las razas de maiz, es dificil
establecer las épocas y la direccidn de la difusion que causéd las similitudes y diferencias que
existen en la actualidad. A pesar de que Mesoamérica ha sido considerada como un area cultural
importante, Weaver (1981) afirmd que sus limites no funcionaron como barreras culturales y que
se mantuvieron relaciones de varios tipos con las areas vecinas. El movimiento de maiz antes de
la conquista ha sido estudiado por varios investigadores dando lugar a diversas propuestas.

Carter (1945), basado en un extenso trabajo de campo, colecciones de plantas, estudios climaticos
y materiales arqueoldgicos, postulé dos movimientos de la agricultura a través de una ruta. La
ruta del Occidente de México partié desde la sabana tropical en Sinaloa, a Sonora y finalmente
arribé al desierto del sur de Arizona, con cultivos adaptados al calor y a la sequia. Parece haber
existido una ruta similar a través de las areas con verano lluvioso y clima subtropical de la Sierra
Madre Occidental de México, caracterizada por cultivos adaptados a las condiciones de las tierras
altas. Dado que los restos arqueoldgicos y los tipos de maiz del noroeste de México se encuentran
en el suroeste de Estados Unidos, Mangelsdorf y Lister (1956) postularon la existencia de
vinculos culturales entre estas dos regiones y que la ruta para el movimiento de dichos elementos
fue el altiplano del noroeste de México via la Sierra Madre Occidental, con su serie de cafiones
norte-sur.

Por su parte Galinat y asociados (Galinat y Gunnerson 1963; Galinat y Campbell 1967; Galinat,
Reinhart y Frisbie 1970; Galinat 1985; y Upham, MacNeish, Galinat y Stevenson, 1987) han
investigado el origen y la difusion de Maiz de Ocho, uno de los maices considerados mas
importantes en el origen de varias razas en México y lo que hoy son los EUA (Northern Flints,
Northen Flour Corns y Harinoso de Ocho). Basado en gran medida de la evidencia arqueologica,
Galinat ha concluido que tanto en México como en el suroeste de los Estados Unidos se
sembraba la misma raza indigena antigua, Chapalote, la cual sufrié un cambio evolutivo lento por
varios miles de afios. La introgresion del Harinoso de Ocho le confirié al Chapalote beneficios
adicionales como mayor rendimiento, menor dureza del grano y una mayor capacidad de
adaptacion; el movimiento del maiz fuera del noroeste de México y del suroeste de los Estados
Unidos ocurrio a lo largo de maltiples vias. Galinat concluyd que la direccion de la difusion del
Maiz Ocho en América del Norte fue del suroeste al noreste; al parecer, el Maiz de Ocho llegé a
Nueva Inglaterra alrededor del afio 1400 de nuestra era. La hipotesis de Galinat parece ser
congruente con los andlisis de isoenzimas de Doebley et al. (1986, 1988). Con el descubrimiento
de las razas Apachito, Azul, Gordo y la presencia de Cristalino de Chihuahua en Durango y
Chihuahua y la presencia de Oloton y Mushito en Oaxaca y Michoacéan, respectivamente,
Hernandez y Alanis (1970) llegaron a la conclusién de que existian dos vias de dispersion del
centro de México al suroeste de los Estados Unidos. Una de las vias fue a lo largo de la costa del
Pacifico a través de Jalisco, Nayarit, Sinaloa y Sonora. La otra es a través de la parte este de la
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Sierra Madre Occidental (Jalisco, Zacatecas, Durango y Chihuahua). Segin Herndndez y Alanis,
estas vias puede explicar la presencia de un complejo de razas de maiz relacionadas con Oloton y
Serrano de Chiapas y Guatemala en el suroeste de los Estados Unidos.

Con base en datos de morfologia cromosdmica (Kato 1984, 1988, 2005; Benz, 1999) y analisis de
la interaccién genotipo-ambiente de datos morfoldgicos (Sanchez y Goodman, 1992) se han
propuesto las posibles rutas de dispersion de las razas de maiz de México a lo largo de la costa
del Pacifico y de la costa del Golfo de México. De acuerdo a los trabajos de Kato (Kato 1984,
1988, 2005; Kato et al., 2009) y Sanchez y Goodman (1992), los complejos raciales que
involucran a las razas Pepitilla, Zapalote Chico, Bolita y algunas del Grupo Coénico migraron al
occidente y a lo largo de la costa del pacifico al norte y al sur. Hacia el sur, este germoplasma ha
influido en las razas de América Central y las costas del Caribe de Colombia y Venezuela
(Vigoroux et al., 2008). EI movimiento de las razas de maiz del sur de México al norte y al
suroeste de los Estados Unidos ocurri6 través de la costa del Golfo e involucré a la raza Tuxpefio;
en la region norte en los estados de Coahuila, Nuevo Ledn y Chihuahua las razas involucradas en
este patron de difusion son Raton y Tuxpefio Nortefio.

Por otra parte, Kato (1988) indica que un complejo racial de las tierras altas de Guatemala se
dispersé de esa area a la region de Oaxaca y Chiapas en México. Morfoldgicamente, las razas de
elevaciones altas y medias del sur de México y Guatemala (Coscomatepec, Tehua, Comiteco,
Motozinteco, Olotdn, Nal-Tel de Altura, Serrano, Quichefio y Negro de Chimaltenango) son muy
similares a razas de las tierras altas de Colombia y Ecuador (Sabanero, Montafia, Amagacefio,
Pollo, Guirua).

Finalmente, las razas del centro de México, (Grupo Conico) parecen estar relacionadas con el
grupo de maices palomeros de las partes altas de Guatemala y de la zona Andina; las relaciones
entre Palomero Toluquefio y Palomero de Chihuahua con los tipos palomeros América del Sur
(Confite Puntiagudo de Perq, Imbricado de Guatemala y Colombia, Canguil de Ecuador y
Pisankalla de Bolivia) han sido sefalados por varios investigadores (McClintock, 1960; Bretting
y Goodman, 1989; Goodman y Bird, 1977; Bird, 1980, 1984, 1989; Sanchez et al., 2006). Bird
(1989) indicé que el maiz palomero de la zona de Huanuco, Per( fue introducido a través del
comercio durante el siglo 20.

Con base en un anlisis de microsatélites de mas de 300 razas del continente Americano
Matsuoka et al. (2002) y Vigoroux et al. (2008) confirmaron la mayor parte de las rutas de
dispersion antes descritas; sugieren que antes de la conquista, el maiz se difundi6é en una ruta del
occidente de México hacia el suroeste de los Estados Unidos y de ahi hacia el este de los Estados
Unidos y Canada. Una segunda ruta de dispersion es de las partes altas del centro de México
hacia Guatemala, las tierras bajas de Sudamérica y El Caribe para llegar finalmente a la region
Andina. Con base en analisis filogenéticos, sugieren movimientos posteriores a la conquista
desde los Estados Unidos a Sudamérica, especialmente a Chile, Argentina y Brasil.

Merrill et al. (2009) indicaron que las rutas mas probables para el movimiento del maiz de
Mesoamérica al suroeste de los EUA fueron a través de la Costa del Pacifico y los lados este y
oeste de la Sierra Madre Occidental, sin embargo ante la ausencia de datos suficientes es muy
dificil identificar los puntos de origen de las rutas de dispersion. Estos autores difieren de la
hipdtesis ampliamente aceptada de que el maiz fue introducido al suroeste de los EUA por
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migrantes de Mesoamérica; la propuesta alternativa, basada en aspectos linguisticos,
arqueoldgicos y climaticos indica que alrededor de 6900 A.C., cuando las condiciones climaticas
del suroeste de los EUA se volvieron méas secas varios grupos migraron al sur hasta llegar al area
donde actualmente habitan los grupos Cora y Huichol. Con el mejoramiento de las condiciones
climéticas, los grupos que ya habian adquirido el maiz en varias partes de Mesoamérica,
migraron al norte y arribaron al suroeste de los EUA aproximadamente en 2100 A.C.

Clasificacion racial del maiz.

Al inicio del siglo 20, muy poco se habia investigado en relacion a la diversidad de las variedades
de maiz en el ambito mundial. Uno de los problemas que se han sefialado para lograr una
clasificacion natural aceptable es el tipo de variacion que existe en las poblaciones; cuando el tipo
de variacion es discreta, es decir, que existe una separacion clara de las variedades con base en
aspectos morfoldgicos y genéticos, el problema de la clasificacién se simplifica. En el caso de
maiz, la variacion entre variedades y razas es continua, es decir, no existe una linea divisoria
clara entre ellas. Entre otras cosas, la enorme diversidad de climas en los que se cultiva el maiz,
los sistemas de produccion, la seleccion humana e intercambio de semillas, la multitud de usos y
el sistema de reproduccion que depende de la fecundacion cruzada, han creado la diversidad que
se conoce en la actualidad, la cual ofrece un gran nimero de dificultades para la clasificacion.

A finales del siglo 19, Sturtevant (1880, 1899) propuso una clasificacion del maiz en seis grupos
basado principalmente en la composicion del endospermo: Zea identata Sturt. (Dentado), Zea
everta Sturt. (Palomero), Zea indurata Sturt. (Cristalino), Zea saccharata Sturt. (Dulce), Zea
tunicata Sturt. (Tunicado), Zea amylacea Sturt. (Harinoso). Con la acumulacion de informacion
en citologia, genética y antropologia durante la primera mitad del siglo 20, Anderson y Cutler
(1942) reconocieron formalmente que la clasificacién de Sturtevant era sencilla y Gtil con fines
comerciales pero demasiado artificial dado que los caracteres de grano usados en dicha
clasificacién dependen de genes simples. Estos investigadores sefialaron que una clasificacion
méas natural puede ser dificil de lograr, puede ser incompleta y parcialmente subjetiva; en
contraparte, una clasificacién natural tendra un gran valor dado que puede dar mayor confianza
en el entendimiento de las relaciones y origen de los organismos en estudio. Para Anderson y
Cutler (1942), el problema del reconocimiento de las razas de maiz es comparable a la de las
razas humanas, por lo que propusieron la agrupacion de Zea mays L. en razas y sub-razas.
Anderson y Cutler (1942) definieron la palabra “raza” como "un grupo de individuos con
suficientes caracteristicas en comun para permitir su reconocimiento como un grupo”. Desde
el punto de vista genético, la raza es “un grupo de individuos con un numero significativo de
genes en comun, las razas principales con un menor nimero en comun que las sub-razas".

Uno de los puntos importantes discutidos por Anderson y Cutler (1942) se relaciona con los
caracteres que pueden ser utilizados como criterios para el reconocimiento, la descripcion y
clasificacion de las razas de maiz. Con base en el estudio y la observacién de las variedades de
maiz en diferentes ambientes de los Estados Unidos y el Caribe, identificaron a los caracteres
mas afectados por los cambios ambientales (por ejemplo, namero de hijos y nimero de nudos), y
aquellos lo suficientemente estables para ser considerados como criterios de clasificacion
(ndmero de ramas de la espiga, tamafio de espiguillas masculinas, el nimero de hojas de la
mazorca, el namero de hileras, etc.). Los caracteres sugeridos por Anderson y Cutler han sido la
base para la clasificacion racial desde entonces. Goodman y Paterniani (1969) indicaron que de
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ser posible, los caracteres apropiados para estudios de taxonomia numérica deben ser aquellos
menos afectados por los cambios ambientales. De a cuerdo a dichos investigadores, los efectos
del ambiente se pueden minimizar de la siguiente manera: (1) sembrar el material experimental
en varios ambientes y usar las medias de las razas a través de los ambientes, (2) sembrar los
materiales de interés en diferentes ambientes y utilizar sus respuestas (efectos de interaccion
genotipo-ambiente) para estimar las similitudes entre razas, y (3) calcular la similitud entre las
razas usando los caracteres con los menores efectos ambientales e interacciones genotipo-
ambiente, relativos a las diferencias entre razas. De acuerdo a Goodman y Paterniani (1969), los
caracteres mas apropiados con fines de clasificacion racial son aquellos con valores altos de la
relacion:

r=[Ve/(VatVa)l,

Donde V. y V, son los estimadores de los componentes de varianza debidos a diferencias entre
colecciones y ambientes respectivamente, y V¢ es el componente de varianza debido a la
interaccion ambientes por colecciones. Valores bajos de la relacion "r" indicaran que las
diferencias entre colecciones en diferentes ambientes, seran debidas predominantemente a efectos
ambientales e interacciones, mas que a diferencias reales entre dichas colecciones. Sanchez et al.
(1993) describieron las metodologias para cuantificar los efectos ambientales en la expresion
fenotipica de caracteres cuantitativos y para la identificacion de grupos de caracteres altamente
correlacionados; adicionalmente definieron los criterios basicos para elegir caracteres apropiados
en clasificaciones raciales.

A finales de la década de 1960 se iniciaron una serie de esfuerzos para desarrollar un sistema de
clasificacion y para establecer las relaciones entre las razas de maiz de América Latina mediante
el uso de técnicas numéricas. En una serie de publicaciones, Goodman y colaboradores
propusieron diferentes técnicas de analisis multivariado y derivaron varias alternativas como
parte de un sistema de clasificacién racial (Goodman, 1967, 1968, 1972, 1973; Goodman y
Paterniani 1969; Goodman y Bird, 1977; Bird y Goodman 1977; Cervantes et al. 1978). Usando
las formas de andlisis definidas por Goodman y colaboradores, Ron (1977) utilizd los efectos de
las radiaciones de Cobalto 60, Sanchez (1983) utilizd la interaccion genotipo-ambiente y los
parametros de estabilidad, mientras que Hernandez (1986) caracteriz6 las razas mexicanas basado
en caracteres quimicos del grano. Recientemente Figueroa y colaboradores (Mauricio et al., 2004;
Figueroa et al., 2005; Narvéez et al., 2007) han usado caracteres fisicos del grano (dureza,
gravedad especifica, tamafio, peso de mil granos) y su relacion con la calidad de la tortilla asi
como aspectos micro-estructurales (tamafio del granulo de almiddn, grado de compactacion,
grosor del pericarpio, morfologia del granulo, tamafio del granulo en endospermo suave,
porcentaje de endospermo suave Yy duro) en clasificacion racial y especialmente la relacion de
esos caracteres con el uso final y la calidad del grano. Los resultados encontrados muestran una
gran similitud, especialmente para las razas de Sudamérica, con el agrupamiento agronémico de
razas latinoamericanas efectuado por Goodman y Bird (1977).

Como parte de estudios iniciados en la década de 1950 por Barbara McClintock (McClintock,
1960, 1978; McClintock et al. 1981; Kato, 1975, 1984, 1988, 2005; Kato et al., 2009), se ha
reportado una gran cantidad de informacidn sobre la constitucién cromosémica y la distribucion
geografica de complejos de nudos cromosdémicos. Entre estos estudios, los de McClintock et al.
(1981), son de particular importancia ya que han proporcionado informacion muy valiosa
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relacionada con el proceso de clasificacion (Bretting y Goodman, 1989), centros de origen,
introgresion y las rutas de migracion de las razas de maiz del Nuevo Mundo (Kato, 1984, 1988,
2005; Kato et al., 2009; Hanson 1984). En la década de 1970 se inicié un estudio similar para
investigar las relaciones entre las razas de maiz en las Américas mediante técnicas bioquimicas
basadas en la variacion de isoenzimas. El estudio, realizado en la Universidad Estatal de Carolina
del Norte por Goodman, Stuber y diversos colaboradores, ha informado de la variacion de
isoenzimas en casi todas las razas de América del Norte, América Central, el Caribe y América
del Sur (Stuber et al. 1977; Goodman y Stuber, 1983; Doebley, Goodman y Stuber, 1983, 1984,
1985, 1986, 1987; Bretting, Goodman y Stuber, 1987; Doebley et al. 1988; Sanchez et al., 2000 a
y b, 2006, 2007).

Variabilidad del maiz de México

La variabilidad del maiz de México ha sido objeto de varios estudios que han descrito las razas y
las relaciones raciales a lo largo de casi un siglo. El primer estudio que documentd con gran
detalle el maiz de México fue el de Chavez (1913) quien describié 56 variedades con base en
caracteres del grano, olote, mazorca y el periodo de crecimiento vegetativo. Muchas de las
variedades corresponden a las razas descritas recientemente y que se siembran en la actualidad.

Como parte del esfuerzo de recolectar germoplasma de los diferentes cultivos a nivel mundial,
Nikolai I. Vavilov y colaboradores describieron el maiz de México a finales de la década de
1920. Kuleshov (1929, 1930) divide el maiz mexicano en tres tipos:

(1). Centro de México: este tipo es endémico de los Valles Altos Centrales de México, con vainas
de las hojas muy pubescentes, con presencia de antocianinas, hojas caidas, numero reducido de
ramas de la espiga, raices superficiales (que puede conducir a un acame severo) y al parecer con
cierto grado de resistencia al frio y a la sequia.

(2). Dentados. Plantas con 18 a 25 hojas, con o sin amacollar, distribuidos en las tierras bajas y
elevaciones intermedias.

(3). Tipo de hojas largas y angostas. Variedades distribuidas en el sur de Mexico, plantas con 18
a 35 hojas, con o sin amacollar, hojas caidas, largas y angostas con la presencia de antocianinas,
con la coloracién més intensa en Chiapas, Yy las hojas que cubren la mazorca son muy fuertes.

Con respecto al tipo de endospermo, Kuleshov menciona que el maiz del centro de México tiene
una variacion excepcional que no se encuentra en ningun otro lugar del mundo. Vavilov y
Kuleshov (Kuleshov 1929, 1930, 1933; Vavilov 1931) quedaron claramente impresionados por la
gran diversidad de tipos de maiz en México y Guatemala. Vavilov (1931) escribi6:

Ameérica Central, incluyendo la parte sur de México, es de enorme interés, especialmente,
como el centro de origen del maiz. Las investigaciones en México y Guatemala han revelado
un potencial de tipos varietales muy grande, en particular en la zona montafiosa del sur de
México. Indudablemente aqui, ademéas de la excepcional diversidad morfolégica de las
variedades de maiz, que no se conoce en ningun otro pais del mundo, estd concentrada la
diversidad de tipos fisiologicos y ecoldgicos que hasta ahora han sido insuficientemente usados
en el mejoramiento genético.

Mas de una década después de los estudios de Vavilov y colaboradores, Edgar Anderson inicié
una serie de estudios que representan una de las contribuciones mas significativas para
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clasificacion del maiz de México. De 1942 a 1946 Anderson y sus colaboradores estudiaron el
maiz de México (Anderson y Cutler 1942; Anderson, 1944a, b, 1946; Kelly y Anderson 1943);
como resultado de sus estudios, clasificaron de forma preliminar el maiz en México y
describieron los caracteres morfolégicos, genéticos y fisioldégicos de mayor utilidad en la
delimitacion y clasificacion racial. Anderson en su estudio del maiz de México publicado en 1946
escribio:

México, mas que cualquier otro pais del Nuevo Mundo es la tierra del maiz. Este es el motivo
de vida de la mayoria de los habitantes tanto directa como indirectamente. En la actualidad,
como en tiempos prehistéricos, la situacion del cultivo del maiz es el tema mas comin de
conversacion en la Republica. El maiz esta tan identificado con México que el estudio de las
variedades que se siembran ahi podria ser de utilidad a historiadores, gedgrafos, antropélogos,
asi como agrénomos y genetistas. Para los investigadores que estudian el maiz en los Estados
Unidos, las variedades de maiz de México tienen un significado especial. Casi todo el maiz que
se cultiva aqui tiene su origen, a través de rutas muy complejas, de variedades que alguna vez
se sembraron en México. Algunos de los problemas del mejoramiento genético comercial del
maiz en los Estados Unidos y algunos de nuestros problemas en aspectos arqueol6gicos no
seran resueltos hasta que logremos un mejor entendimiento del maiz de Mexico (Anderson,
1946: 147).

En la publicacion citada anteriormente, Anderson describe varias de las razas reconocidas
actualmente y menciona varios tipos adicionales. Algunas de las razas descritas fueron: Maiz
Reventador, Mexican Pyramidal (Palomero Toluquefio, Conico, Chalquefio, Elotes Conicos y
Cacahuacintle de elevaciones altas y Pepitilla de elevaciones bajas), Amarillo de Montafia
(Complejo Serrano de Jalisco de Wellhausen et al. 1951; Serrano Tapalpa de Benz, 1986),
Variedades Eloteras (Elotes Occidentales de Wellhausen et al. 1951), Maiz Dulce, Chapalote,
Mazorca Delgada (Tabloncillo, Tabloncillo Perla), Tampiquefio y Coamilero (Tuxpefio), Grano
Grande Guatemalteco (Oloton).

La primera clasificacion natural que incluy6 al maiz mexicano en su conjunto se inicié en 1943,
como parte de la necesidad de obtener material genético para su utilizacion en un programa de
mejoramiento genético. Con base en la recoleccion sistematica en todas las regiones de México y
su caracterizacion detallada, Wellhausen et al. (1951) publicaron sus resultados en “Razas de
Maiz en México”, en donde se describen e ilustran 25 razas, tres sub-razas y se mencionan siete
tipos poco conocidos al momento de la publicacion.

A partir de 1967 se llevaron a cabo exploraciones que dieron lugar al reconocimiento de nuevos
tipos de maiz en varias zonas geograficas en México. Como resultado de estas exploraciones,
Herndndez y Alanis (1970) describieron cinco nuevas razas de La Sierra Madre Occidental del
noroeste de México: Apachito, Azul, Gordo, Bofo y Tablilla de Ocho.

Las descripciones mas reciente de nuevas razas de maiz mexicano son los de Ortega (1985), Benz
(1986) y Sanchez (1989). Ortega inicid sus estudios de maiz de México en 1977 con la finalidad
de revisar y actualizar los resultados del libro Razas de Maiz en México; como resultado de sus
investigaciones Ortega (1985) describié cinco razas: Raton, Tuxpefio Nortefio, Onavefio,
Cristalino de Chihuahua y Palomero de Chihuahua. Por su parte, Benz (1986) describi6 cinco
nuevas razas: Chatino Maizon, Mixefio, Choapaneco, Mixteco, Serrano Mixe. Sanchez (1989),
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basado en la caracterizacion morfoldgica de 166 colectas tipicas en nueve ambientes diferentes,
describi6 las razas “no bien definidas” de Wellhausen et al. (1951) Zamorano Amarillo,
Mushito, Blando de Sonora y Dulcillo del Noroeste y tres nuevos tipos: Motozinteco,
Coscomatepec y Elotero de Sinaloa; adicionalmente, se listaron colecciones tipicas para las razas
Cristalino de Chihuahua, Palomero de Chihuahua, Elotes Conicos, Nal-Tel de Altura (Serrano
Mixe), Maiz Ancho, Conejo, Onavefio, Raton, Tuxpefio Nortefio, Dzit-Bacal, Complejo Serrano
de Jalisco y Olotdn.

Por su parte, las clasificaciones mas completas de las razas de maiz de México realizadas hasta
fecha son las de Sanchez y Goodman (1992), Sanchez et al. (2000b) y Ruiz et al. (2008), quienes
consideran 59 razas ordenadas en cuatro grupos y algunos subgrupos de acuerdo a la similitud de
sus caracteristicas morfoldgicas, isoenzimaticas y climaticas del sitio de colecta. Los resultados
de las investigaciones para elaborar dichas clasificaciones, apoyan firmemente las relaciones
propuestas por Wellhausen et al. (1951), Hernandez y Alanis (1970) y Cervantes et al. (1978).
Asimismo, la clasificacion de Sanchez et al. (2000b) permite aclarar la situacion de los grupos
raciales que antes eran incompletos o confusos.

Diversidad del Teocintle.

Los parientes silvestres del maiz conocidos colectivamente como teocintle, estan representados
por especies anuales y por especies perennes diploides y tetraploides. La distribucion del
teocintle se encuentra restringida a areas tropicales y subtropicales de Meéxico, Guatemala,
Honduras y Nicaragua mayormente como poblaciones aisladas de tamafios variables ocupando
superficies de una hectarea hasta varios kilometros cuadrados. En los Gltimos 25 afios se han
logrado grandes avances en la conservacion ex situ y en el conocimiento de la distribucion natural
del teocintle en México (Sanchez, 2008). Durante gran parte del siglo 20, los trabajos de Collins
fueron la referencia mas completa acerca de la distribucion del teocintle en México (Collins,
1921; Collins, Kempton y Stadelman, 1937); sin embargo, en la década de 1960 se publicé un
trabajo muy completo por Wilkes (1967) que incluyo aspectos de etnobotanica, distribucion
geogréfica, citologia, fisiologia y algunos aspectos morfologicos del teocintle de México y
Guatemala.

Con base en diversos estudios de variacion isoenzimatica y ADN, Doebley (1990) y Wilkes
(2004) presentan la taxonomia del género Zea comparando las proposiciones de Wilkes (1967) y
Doebley e Iltis (1980). Doebley define a la raza Huehuetenango como una subespecie
independiente y no como una variante de ssp. parviglumis. Un aspecto que se enfatiza en los
estudios de Doebley es la gran variacion de ssp. parviglumis (Balsas) indicando que si ssp.
mexicana se divide en las razas Chalco, Mesa Central y Nobogame, ssp. parviglumis deberia
dividirse en las razas Jalisco, sureste de Guerrero y Balsas Central. Posterior al trabajo de Wilkes
(1967), el trabajo mas reciente de descripcion detallada de la morfologia, citologia y distribucion
geogréfica es el de Sanchez et al. (1998). Por su parte Fukunaga et al. (2005) y Buckler et al.
(2006) analizaron aspectos de estructura genética y filogeografia con base en microsatélites e
isoenzimas respectivamente.

En general los estudios citados anteriormente muestran una separacion de los teocintles anuales
mexicanos en grupos claramente distinguibles, lo cual estd mas acorde con la clasificacion racial
de Wilkes (1967) que con la taxonomia del género Zea propuesta por Doebley e lltis (1980)
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basada en especies y subespecies. Los teocintles perennes y guatemaltecos también tienden a
distinguirse en cuatro entidades claramente diferenciables: Z. perennis, Z. diploperennis, Z.
luxurians y el teocintle de Huehuetenango.

Valor de la diversidad del maiz y del teocintle

En la actualidad, la superficie sembrada con maiz en México es de alrededor 8 millones de
hectareas, con una produccion total de 23 millones de toneladas. EI consumo medio per céapita
como alimento es de aproximadamente 128 kg / afio, la més alta de las Américas. Todas las
partes de la planta de maiz se usan de alguna forma, el Museo Nacional de Culturas Populares
publicé un libro sobre recetas, que incluye 605 formas diferentes de cocinar el maiz (Museo
Nacional de Culturas Populares, 1984).

La mayoria de las razas conocidas de maiz de Meéxico fueron caracterizadas respecto a los
componentes quimicos del grano por Hernandez (1986). Los resultados de ese estudio indican
que existe gran variabilidad entre las razas para todos los pardmetros estudiados (Triptofano,
lisina, proteinas, almidon, aceite y el contenido de azucar). Los resultados de Hernandez (1986)
se usaron para calcular promedios de varios grupos de razas con base en su uso, los datos se
presentan en el Cuadro 1. Entre otras conclusiones, las razas comerciales, las mas importantes
desde el punto de vista econdmico, tuvieron una calidad nutricional inferior (Tuxpefio, Vandefio,
Celaya y Chalquefio). Sin embargo, las razas de usos especiales como Maiz Dulce y Dulcillo del
Noroeste presentaron los valores mas altos para todos los parametros de calidad, algunos de ellos
con una calidad muy cerca de variedades opaco-2 (Quality Protein Maize).

Ademas de los compuestos quimicos relacionados con la calidad del grano, en los Gltimos afios se
han investigado los compuestos relacionados con los colores de grano. Por ejemplo en el maiz
azul de los valles altos centrales, la capa de aleurona contiene pigmentos de antocianina que le
dan el color; las antocianinas poseen propiedades quimicas relacionadas con la reduccion del
colesterol y triglicéridos del torrente sanguineo por lo que reducen las afecciones cardiacas. Las
antocianinas del maiz también pueden ser la base en la elaboracion de colorantes naturales de
vinos, mermeladas y jugos de fruta (Arellano et al., 2003).

Cuadro 1. Componentes quimicos del grano de grupos de razas Mexicanas de maiz (J.M.
Hernandez C., 1986).

Uso # de Razas | Proteina | Lisina | Aceite | Azucares | Almidon
Tortillas 5 10.87 0.334 5.83 2.25 63.5
Elotes y tamales 8 9.85 0.343 5.48 2.10 63.4
Maiz dulce 2 11.56 0.477 7.26 4.07 39.4
Pozole 2 10.05 | 0.347 5.22 2.06 64.3
Palomeros 4 11.99 0.291 5.62 1.86 60.2
Razas comerciales 6 10.65 0.312 4.88 1.91 62.5
US comercial 10.82 0.297 4.80 2.00 715
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Por su parte, Flint-Garcia y Bodnar (2009) evaluaron caracteristicas quimicas del grano de maiz y
teocintle y encontraron que el teocintle tiene semillas méas pequefias que el maiz pero el doble en
contenido de proteinas; el teocintle mostré porcentajes mayores de alfa zeina y muchas proteinas
nuevas en relacién al maiz. Este tipo de resultados habian sido reportados por Melhus y
Chamberlain (1953) para teocintles de Guatemala y Chalco. El resumen de resultados
presentados por Flint-Garcia y Bodnar (2009) se presenta en el Cuadro 2.

Cuadro 2. Composicion y caracteristicas del grano de teocintle, razas de maiz y lineas puras (Flint-Garcia
y Bodnar, 2009).

Peso de %
Grupo No |Humedad |Proteina | Aceite | Fibra |Cenizas | Carbohidratos | semilla | Endospermo
Teocintle 11  |10.52 28.71 |561 |091 |2.24 52.92 0.03 90.18
Razas de Maiz |27 |10.77 12.13 440 |1.75 |155 71.16 0.28 90.13
Lineas 17 |11.00 11.11 412 |18 1.40 72.37 0.26 91.85

Figueroa y colaboradores (Figueroa et al., 2005; Narvaez et al., 2007) han estudiado la relacion
entre las diferentes caracteristicas del grano y las propiedades funcionales de razas de maiz de
América Latina, y su posible uso de acuerdo con la zona geografica. Tomando como base seis
tipos potenciales de uso (tortillas, palomitas, botanas, harinas, pozoles y atoles), las razas de maiz
de México tienen la mayor variacion actual y potencial de usos respecto al resto de razas de
América Latina.

Uso potencial del teocintle en el mejoramiento del maiz

El uso potencial del teocintle en el mejoramiento del maiz se ha evaluado desde la década de
1950; varios investigadores concluyeron que el teocintle puede ser un germoplasma valioso para
el mejoramiento del maiz, ofreciendo cierta resistencia a aspectos tales como las enfermedades y
otros factores adversos. Adicionalmente, se ha comprobado que el germoplasma de teocintle
puede ser transferido al maiz y persiste en las generaciones avanzadas de retrocruzamiento
(Rincdn, 2001; Kato y Sanchez, 2002).

Reeves (1950) incorpord germoplasma de dos variedades de teocintle (Guatemala y Nobogame) a
cuatro lineas Texanas de maiz; la evaluacion de las lineas recobradas se hizo con base en
tolerancia al calor y aptitud combinatoria para rendimiento. La transferencia de germoplasma de
teocintle incrementé la tolerancia al calor y a la sequia pero no cambi6 significativamente su
aptitud de rendimiento en las combinaciones hibridas estudiadas. Los mejores rendimientos se
obtuvieron con el uso del teocintle tipo Guatemala (Zea luxurians); algunas de las lineas dieron
lugar a hibridos con caracteres no deseables y otras con mejores caracteristicas que las lineas
originales. Sehgal (1963) estudid los efectos heterdticos de germoplasma de teocintle en maiz
concluyendo que en condicion heterocigética, los efectos heterdticos del germoplasma de
teocintle se expresan principalmente en incremento en rendimiento, altura de planta, longitud de
la rama central de la espiga y mayor precocidad; ciertos segmentos tienen efectos negativos
cuando estan en condicion homocigotica. Cohen y Galinat (1984) y Casas et al. (2001, 2003)
estudiaron los efectos de germoplasma de teocintle en caracteres cuantitativos de lineas de maiz;
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en ambos casos se encontraron diferencias significativas en rendimiento de grano, heterosis y
valores més altos de aptitud combinatoria. Magoja y Pischedda (1994) usaron Zea perennis y Zea
diploperennis como fuentes de genes silvestres con el fin de incrementar la variabilidad genética
y heterosis en diversas fuentes de maiz en Argentina. En base al método de retrocruzamiento y
seleccién de plantas deseables en cada etapa de recuperacidn, estos autores indican que la
variabilidad generada por el uso de teocintle perenne tetraploide es muy grande y que en la
segunda retrocruza fue posible recobrar la mayor parte de los caracteres de importancia
agronomica del maiz.

Mangelsdorf (1958, 1985) encontrd que en materiales modificados por germoplasma de teocintle
anual han aparecido mutaciones espontaneas en frecuencias mayores que las producidas por dosis
masivas de rayos X; algunas han sido estables y otras inestables; De acuerdo a este autor, los
efectos mutagénicos de teocintle pueden ser debidos a que los cromosomas de teocintle no son
completamente homélogos a los de maiz y que debido a esto pueden ocurrir pequefias
deficiencias y duplicaciones no detectables citolégicamente; asi mismo, se sugiere que elementos
moviles como los reportados por McClintock y otros pueden estar involucrados. Burak y Magoja
(1990) encontraron resultados similares a los referidos anteriormente al usar Zea perennis como
fuente de germoplasma de teocintle; ain cuando se desconocen los mecanismos que generan las
mutaciones, la introgresion de Zea perennis en maiz condiciona alta variabilidad que se expresa
modificando tanto caracteres cuantitativos como de herencia simple.

Con referencia a resistencia a enfermedades, destacan los trabajos de Nault y colaboradores sobre
chicharritas (Dalbulus spp.) y su relacion con la transmisién de virus al maiz y al teocintle (Nault
y Findley, 1981; Nault et al., 1982; Findley et al., 1983; Nault, 1983, 1993). Como resultado de
sus observaciones estos investigadores indican que los teocintles anuales fueron susceptibles a los
virus que atacan al maiz, mientras que los teocintles perennes presentaron resistencia a la mayoria
de los virus estudiados. Eubanks y colaboradores han estudiado la resistencia de Tripsacum
dactyloides y Zea diploperennis a plagas insectiles que atacan la raiz. Con base en bioensayos y
trabajos de campo han encontrado que la cruza entre las dos especies referidas es resistente al
dafio de insectos rizofagos; la mayor parte de dichos trabajos han sido publicados en Maize
Genetics Cooperation Newsletter (MNL 67: 39-41; 73: 29-30; 74: 27-32).

Wang et al. (2008) incorporaron germoplasma de Zea mays ssp. mexicana, a la linea élite Ye515
de China. Después de dos retrocruzas y cuatro ciclos de autofecundacion se obtuvieron lineas
recobradas las cuales mostraron gran variacién con respecto a caracteres de mazorca, resistencia
a diversas enfermedades y composicion quimica del grano. Los contenidos de proteina y algunos
aminodacidos esenciales se incrementaron, por lo que concluyeron que la introgresion de Z. mays
ssp. mexicana en maiz puede ayudar a producir lineas con mejor valor agronémico y mejor
calidad nutricional.

Las inundaciones durante las diferentes etapas de desarrollo de los cultivos es un problema que
reduce significativamente los rendimientos en diferentes regiones del mundo. En varias partes de
Asia, las lluvias torrenciales de fines de primavera e inicios del verano son un peligro potencial
para el cultivo del maiz, el cual se encuentra en sus primeras etapas de desarrollo. Por varios afios
Mano y colaboradores han buscado germoplasma cultivado con resistencia genética al problema
de las inundaciones; sin embargo, hasta la fecha no han identificado germoplasma atil. El uso de
germoplasma de teocintle ha probado ser la Gnica opcién para conferir resistencia al maiz al
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exceso de humedad. La formacion de raices adventicias que auxilian a la planta a obtener
oxigeno directamente del aire y la formacién de arénquima en las raices parecen ser los aspectos
de mayor importancia en la adaptacion a las condiciones de exceso de humedad (Mano y Omori,
2007). Con base en experimentos de campo y el uso de marcadores moleculares, se han
identificado fuentes de germoplasma prometedoras entre las que destacan Zea mays Ssp.
huehuetenangensis (Mano et al., 2005) y Zea nicaraguensis (Mano et al., 2009).

Diversidad genética

La diversidad genética dentro de las especies es la razon principal por la que una determinada
especie tenga la oportunidad de evolucionar bajo condiciones cambiantes del ambiente y
presiones de seleccion; asi mismo, el conocimiento de la diversidad genética es indispensable
para diversificar las fuentes de germoplasma, tratar de minimizar los riesgos de vulnerabilidad genética e
incrementar las probabilidades de detectar alelos favorables. No es comun llevar a cabo estudios
globales para evaluar la diversidad genetica de un cultivo y de sus parientes silvestres; en un
estudio muy amplio de la diversidad isoenziméatica de las razas de maiz y teocintle, se
caracterizaron alrededor de 1,200 accesiones, hibridos comerciales de México y lineas de los
estados Unidos por los Dres. M.M. Goodman y C.W. Stuber en la Universidad de Carolina del
Norte. Con el fin de mostrar la importancia de la diversidad genética de las poblaciones de Zea en
Mesoamérica, respecto al resto de Las Américas, en los cuadros 3 y 4 se presenta un resumen de
los resultados maés relevantes (adaptado de Sanchez et al., 2000a; Doebley et al., 1984). Las
diferencias en la riqueza alélica en las razas de maiz entre las regiones estudiadas fueron
significativas (Cuadro 3). Se registrd un total de 250 alelos para Meéxico y Guatemala. El
teocintle, las razas andinas y el area de Colombia-Venezuela tuvieron 208, 184 y 152,
respectivamente. La region del Caribe, los hibridos de México y las lineas méas populares de los
EU registraron sélo 62, 57 y 35 alelos, respectivamente. Resultados similares se observan para el
namero de alelos por raza (NAR), los alelos privados, loci polimorficos (LP), la diversidad
genética por raza (Hr) y la heterocigosidad observada (Ho).

Cuadro 3. Diversidad isoenzimética de razas y especies del género Zea en Las Americas. NUmero de
alelos por region (NA7), namero de alelos por raza (NAg), alelos privados, loci polimoérficos (Lp),
diversidad genética por raza (H,) y heterocigosidad observada (H,)

REGION Razas NArt NArR Privados Lpe) H, Ho
América del Norte 77 133 39 5 56 0.200 0.159
Mexico y Guatemala 80 250 57 31 75 0.233 0.176
El Caribe 8 62 37 1 49 0.177 0.126
Colombia y Venezuela 42 152 45 10 69 0.206 0.154
Los Andes 114 184 40 14 57 0.176  0.131
Cono Sur 70 115 38 2 56 0.193 0.146
Teocintle 11 208 69 11 84 0.270 0.174
Hibridos de México 35 57 27 1 58

Lineas US 10 35 21 0 0.5
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PARTE Il. ANALISIS DE LA DIVERSIDAD DEL MAIZ Y TEOCINTLE DE MEXICO

Bases de datos, caracteristicas y limitaciones

Para estudiar la diversidad dentro y entre poblaciones se usaron diferentes tipos de marcadores:
morfolégicos, agrondémicos, genéticos (isoenzimas, nudos cromosomicos) y marcadores
moleculares (microsatélites). Los tipos de andlisis se orientaron a la estimacion de la diversidad
genética entre y dentro de poblaciones; adicionalmente se llevaron a cabo analisis filogenéticos a
fin de avanzar en el estudio de las relaciones evolutivas entre especies del género Zea.

Para lograr lo anterior, se integraron diferentes bases de datos (Cuadro 4), las cuales son muy
variables respecto al nimero de plantas, caracteres considerados, nimero de loci, nimero de
razas y numero de accesiones haciendo muy dificil la integracion y comparacién de resultados
entre estudios. Por ejemplo, se dispone de datos de microsatélites (SSRs) de 454 plantas,
mientras que la base de datos climaticos generada por el Dr. Hugo Perales incluye méas de 13,000
accesiones. Dado que seria casi imposible estimar las relaciones entre accesiones, especialmente
en las bases de datos con varios miles de registros, se decidié tomar a las razas como unidad de
estudio.

Cuadro 4. Origen y caracteristicas de las bases de datos incluidas en este trabajo.

Base de datos Origen Razas Accesiones L.OC'/
variables
Morfologia Maiz Sanchez (1989) 50 166 65
Morfologia-Teocintle |Sanchez et al., 1998 6 102 15
Recoleccion-Maiz CONABIO (2010) 48 2219 13
Agrondémicos-Maiz LAMP (1991) 51 3742 13
Agrondémicos-Maiz Taba et al. (2003) 53 3175 16
Climéticos-Maiz Ruiz et al., 2008 42 4161 24
Climaticos-Maiz H. Perales (2010) 54 13199 7
Nudos cromosémicos | McClintock et al., 1981 65 412 49
Isoenzimas Goodman-NCSU 85 281 21
SSRs Doebley-Wisconsin 86 374 92

Ademas de las limitaciones relacionadas con tamafios de muestra y caracteres estudiados, las
bases de datos han sido creadas acumulando informacién a través del tiempo y en pocos casos se
planed la obtencion de datos de manera sistematica con fines de lograr un buen entendimiento de
la diversidad racial de México; esto es mas evidente en los casos de algunos datos agronémicos y
climaticos. Adicionalmente, las clasificaciones raciales, en el caso de maiz, fueron basadas
predominantemente en aspecto de mazorca y grano, las cuales no siempre fueron realizadas por
investigadores con gran experiencia. Una parte importante de las muestras conservadas en los
Bancos de Germoplasma del INIFAP y del CIMMYT han sido sembradas con fines de
caracterizacién y evaluacion;. para varios casos el proceso de evaluacién ha permitido validar la
clasificacién racial, mientras que en otros casos las accesiones han sido reclasificadas
errobneamente, lo cual es frecuente en la base de datos del CIMMYT (Taba et al., 2003). Debido a

15



la falta de concordancia para algunas accesiones, todos los registros de esta Gltima base de datos
tuvieron que validarse con respecto a los datos de pasaporte de CONABIO-2010. Aun cuando las
muestras colectadas recientemente (periodo 2007-2010) fueron clasificadas en su gran mayoria
por personal especializado, es de esperarse que puedan pasar por un proceso detallado de
evaluacion agronémica y caracterizacion de aspectos de planta y espiga en un futuro cercano a fin
confirmar o actualizar la clasificacion racial.

Por otra parte, recientemente se han identificado variantes no descritas anteriormente y se han
propuesto nuevos nombres de razas, por lo que los estudios de diversidad genética y relaciones
entre razas pueden dificultarse (Herrera, 2004; Mijangos et al., 2007; Carrera, 2008). Es
importante sefialar que dentro de las limitaciones indicadas, los estudios morfologicos de
Sanchez (1989), Sanchez et al. (1998), los de isoenzimas y los de SSRs referidos en el Cuadro 4,
fueron planeados para determinar las variables apropiadas y las relaciones entre las razas de maiz
de México; en esos trabajos se llevé a cabo un proceso cuidadoso de observacion en campo para
elegir las accesiones de cada raza, se tuvieron criterios uniformes en los protocolos de laboratorio
y la medicion de las variables morfolégicas se llevo a cabo en varios afios y ambientes de
México. Considerando lo anterior, en este trabajo los analisis de agrupamiento tendran como
puntos de comparacion los datos morfologicos de Sanchez (1989) y los datos de isoenzimas de
Goodman-NCSU.

Analisis de los datos

Como se menciond anteriormente, tomando en cuenta las dimensiones y complejidad de algunas
de las bases de datos, se tom6 como unidad de analisis a las razas. Antes de obtener promedios
por raza se llevaron a cabo analisis para estimar la importancia de la variacion entre razas y la
variacion dentro de razas para los diferentes tipos de variables; si la variacion entre razas es
considerablemente mayor que la variacion dentro de razas, entonces es posible llevar analisis de
taxonomia numérica tomando como unidad los promedios de razas. Como se presentara
posteriormente, en este trabajo, la variacion entre razas superd hasta en 1300 veces la variacion
dentro de razas.

Taxonomia Numérica. Para determinar las relaciones entre razas con los datos de tipo
cuantitativo, se calculd el coeficiente de correlacién con datos estandarizados a media cero y
varianza uno y el agrupamiento se llevo a cabo con el método promedio de grupo. A fin de
estimar el nimero éptimo de grupos, se uso el método de validacion de Wishart (2006) contenido
en el programa Clustan Graphics V8. EI método compara el agrupamiento obtenido con los datos
originales, con los agrupamientos generados por permutacion aleatoria de dichos datos. La
distribucién e intervalos de confianza obtenidos por permutacion se comparan con el
dendrograma generado con los datos de interés bajo la hipdtesis de que dichos datos se
distribuyen aleatoriamente, en otras palabras, no tienen estructura.

Diversidad _genética. Cuando se dispone de datos genéticos y datos moleculares es posible
estimar la cantidad y distribucion de diversidad en las poblaciones. La diversidad dentro de
poblaciones se estimd con base en el nimero de alelos, loci polimérficos y estimacion de
diversidad genética (Heterocigosis esperada). Por su parte, los patrones de similitud entre
poblaciones pueden visualizarse de mejor manera por medio de la combinacién de analisis de
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agrupamiento y métodos de ordenacion como Componentes Principales y Coordenadas
Principales.

Anélisis de Varianza Molecular (AMOVA): este es un método para estimar la diferenciacion
entre poblaciones directamente de datos moleculares y permite probar las hipétesis relativas a la
diferenciacion. Debido a diferentes factores las poblaciones se dividen en fragmentos o sub-
poblaciones, las cuales tienen frecuencias alélicas diferentes a la poblacion original.
Adicionalmente, la diversidad genética dentro de los fragmentos es menor que la poblacion
original de donde fueron derivados. EIl AMOVA considera a los datos originales como un vector
de presencia ausencia del marcador en cuestion, el cual es la base para calcular la matriz de
distancias. Las distancias cuadradas se calculan para todas las combinaciones de pares de
vectores y se coloca en una matriz, la cual se divide en sub-matrices de acuerdo a las divisiones
correspondientes de las poblaciones. Los niveles de significancia para el AMOVA se calculan
con base en pruebas no paramétricas de permutacion de los datos. Los estadisticos obtenidos se
relacionan directamente con los estadisticos F y se derivan de los componentes de varianza
obtenidos del AMOVA (Excoffier, 2007). Los analisis tipo AMOVA se han implementado en
programas de distribucion gratuita como Arlequin 3.5 y Genalex 6.2. Debido a que Genalex es
sensible a valores perdidos, en este trabajo se usd Arlequin 3.5 (http://Igb.unige.ch/arlequin).

Analisis Filogenéticos. Hay varias razones por las que los datos moleculares, particularmente las
secuencias de ADN, son mucho mas poderosos que los datos morfolégicos, agrondmicos o los
fisiologicos: (1) Por lo general, las proteinas y las secuencias de ADN evolucionan de una
manera mas regular que los caracteres morfologicos y fisioldgicos y por lo tanto pueden
proporcionar una mejor idea de las relaciones entre organismos; (2) Los datos moleculares son
por lo general mas faciles de manipular y en la actualidad se ha desarrollado una enorme cantidad
de teoria estadistica y matematica asi como programas de cémputo para el analisis de datos
moleculares; (3). Ademas de lo anterior, los datos moleculares son abundantes.

La estimacion de las relaciones filogenéticas fueron obtenidas en este trabajo con base en
frecuencias alélicas de isoenzimas, SSRs y nudos cromosémicos. Las frecuencias alélicas fueron
entonces usadas para calcular las distancias genéticas, es decir, la magnitud de diferencias
genéticas entre pares de poblaciones. Tomando como base los trabajos de Takezaki y Nei (1996;
2008) se eligieron las distancias D (Nei et al. (1983) y Fst« (Latter, 1972) y el método Neighbor-
Joining (Saitou y Nei, 1987). La confiabilidad de los resultados, respecto a los patrones de
agrupamiento, se estimd con base en la propuesta de Felsenstein (1985), es decir, obtener un
consenso a partir de un numero determinado de permutaciones de los datos de frecuencias a
través de loci.

Presentacion de resultados

Con la finalidad de visualizar e interpretar las relaciones entre las razas y accesiones del género
Zea, se usaron diferentes métodos graficos:

1. Dendrogramas. Estos diagramas ilustran las asociaciones que se llevan a cabo en cada etapa
del procedimiento de agrupamiento. Al inicio, las razas representan, cada una, un grupo;
gradualmente, se van formando grupos, hasta que se llega a uno que incluye todas las razas. Los
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analisis de agrupamiento, la definicion del nimero éptimo de grupos y los dendrogramas se
obtuvieron con base en Clustan Graphics V8.

2. Gréficas de dispersién. Con los valores estandarizados de los primeros dos componentes
principales o las dos primeras coordenadas principales, se elaboraron graficas en dos
dimensiones, tratando de identificar con colores y simbolos algunos de los grupos mas
diferenciados. Estas gréficas fueron elaboradas con NTSYS 2.2 y SAS V8.

3. Arboles filogenéticos (dendrogramas, cladogramas): éstos son una grafica de nudos y ramas,
en el que sélo una rama conecta a dos nudos adyacentes. Los nudos representan las unidades
taxonomicas y las ramas definen las relaciones entre las unidades en términos de ancestria. La
longitud de una rama por lo regular representa el nimero de cambios que han ocurrido en esa
rama, mientras que, las unidades taxondmicas representadas por los nudos pueden ser especies,
poblaciones, individuos o genes. Con los datos de isoenzimas, nudos cromosdmicos y SSRs se
calcularon distancias genéticas y las relaciones evolutivas entre las razas se estimaron con el
método Neighbor-Joining; para los célculos de distancias y frecuencias alélicas se usaron los
programas Power Marker 3.25 y SAS V8, mientras que los dendrogramas/ cladogramas se
elaboraron con base en TreeView 1.66 y FigTree 1.3.1. El soporte estadistico de las relaciones
evolutivas se llevo a cabo con Power Marker 3.25 y Phylip 3.69.

4. Anélisis de varianza. Para los datos morfologicos y climaticos se llevaron a cabo analisis de
varianza de cada una de las variables y se calcularon los valores de F (Cuadrado medio de razas /
Cuadrado medio de accesiones dentro de razas). Esos analisis son la base para decidir si la
variacion entre razas es superior que la variacion de accesiones dentro de razas; de ser asi,
entonces es factible obtener los promedios por raza y proceder a determinar las interrelaciones
entre dichas razas.

Interpretacion de los resultados

El objetivo basico del analisis de agrupamiento es el encontrar una clasificacion natural de los
materiales en estudio; estas técnicas buscan encontrar sub-grupos homogeneos especialmente
cuando no se conoce con certeza el nimero de grupos y las interrelaciones entre los objetos en
estudio. El andlisis de agrupamiento intenta agrupar los objetos en clases, de tal manera que los
individuos dentro de un grupo son mas similares, que los individuos de grupos diferentes. Entre
otras cosas, se busca gue los resultados sean validos con base en al menos los siguientes criterios:
() determinar la tendencia de los datos, es decir, distinguir con claridad la existencia de
estructura; (ii) el namero de grupos y el nimero de elementos dentro de grupo deben tener un
significado biolégico, muchos grupos de un elemento y pocos grupos con la mayoria de objetos
pueden indicar falta de estructura; (iii) la congruencia de los grupos debe ser satisfactoria de
acuerdo a las variables incluidas, regiones geograficas y poblaciones estudiadas; (iv) los
resultados deben reflejar cierto grado de asociacion con estudios similares basados en variables
diferentes.

Los dendrogramas usados con los datos cuantitativos, son el resultado grafico del proceso de
obtencién de medidas de similitud, del uso de un método jerarquico de agrupamiento y del uso de
criterios de determinacién del nimero 6ptimo de grupos con base en permutacion de los datos
originales. El dendrograma muestra a través de las bifurcaciones de las lineas, como se relacionan
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las razas y los grupos de razas; sin embargo, la determinacion del nimero Gptimo de grupos
requiere de el uso de uno o varios criterios. En este trabajo se usé el método de permutacion
propuesto por Wishart (2006). En los dendrogramas de las figuras 1 a 8 se encuentran coloreados
los grupos identificados por el método de permutaciones; adicionalmente, como parte del analisis
Clustan Graphics identifica a los miembros tipicos de cada uno de los grupos (subrayados), los
cuales tienen el valor minimo de disimilitud dentro de cada grupo.

Por su parte, el analisis de componentes principales (ACP) consiste en transformar la serie de
variables originales en un nuevo conjunto de variables no correlacionadas entre si, llamadas
componentes principales; esas nuevas variables son combinaciones lineales de las variables
originales y se derivan en orden decreciente de importancia (varianza), de tal manera que el
primer componente principal es responsable de la mayor proporcidn posible de la variacion con
respecto a los datos originales. El objetivo del ACP es ver si los primeros componentes pueden
explicar la mayor parte de la variacion en los datos originales; un método comun es graficar los
dos primeros componentes principales para cada unidad taxonomica, tratando de identificar
grupos en los datos. Las graficas de componentes principales, de la misma manera que los
analisis de agrupamiento, intentan simplificar las relaciones entre las unidades taxonomicas. La
proximidad espacial de observaciones individuales entre las unidades taxondmicas refleja sus
similitudes; los puntos mas cercanos tienen valores similares y viceversa. En el caso de SSRs, hay
una gran cantidad de alelos por lo que el método de componentes principales tiene serias limitantes en
cuanto a requerimientos de memoria y espacio por lo que es recomendable usar Analisis de Coordenadas
Principales (PCoA) ya que se parte de la matriz de distancias genéticas (84x84) en lugar de una matriz de
3805 columnas.

En este trabajo los analisis filogenéticos se incluyeron con la finalidad de representar las
relaciones histéricas entre las poblaciones y especies del género Zea. Dado que los analisis
incluyen poblaciones y especies con relaciones relativamente cercanas, se usaron las frecuencias
génicas como base de dichos analisis tal y como lo sugieren Nei y Kumar (2000). Cabe sefialar
que de acuerdo a los trabajos de Nei y asociados (Nei y Kumar, 2000; Takezaki y Nei, 1996;
2008), las probabilidades de obtener las relaciones mas congruentes entre poblaciones se
incrementan con el incremento del nimero de loci usados; en este trabajo, se esperaria que los
analisis derivados de los SSRs den los mejores resultados.

AUn cuando no se tienen todos los elementos para inferir acerca del ancestro comun de las razas y
especies en estudio, se usaron como base del andlisis las especies de la seccion Luxuriantes, en
especial Zea diploperennis; adicionalmente, los resultados se presentan en forma radial
considerando que este método es el menos arbitrario dado que no supone el conocimiento del
ancestro comun. Por su parte, la confiabilidad de los patrones de interrelaciones se basé en la
propuesta del Felsenstein (1985), es decir, elaborar un andlisis de consenso basado en las pruebas
de permutacion; la grafica resultante incluye el porcentaje de ocurrencia de las unidades
taxonémicas, o razas, en el grupo de referencia.
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Bases de datos morfoldgicos y agronomicos de las razas de maiz

1. Datos morfoldgicos derivados del estudio de Sanchez (1989). Se caracterizaron 166 accesiones

de México y 40 de América Central y América del Sur; se midieron 50 variables de manera
directa y se calcularon 15 indices adicionales (Cuadro 5). El conjunto de colecciones se sembré
en cuatro localidades en México de 1982 a 1984 para un total de nueve ambientes. Las razas

mexicanas consideradas fueron:

i) 25 razas descritas por Wellhausen et al. (1951),

ii) Siete de las “Razas no bien definidas y cuatro sub-razas listadas por Wellhausen et al. (1951),
iii) Cinco razas descritas por Hernandez y Alanis (1970), y

iv) Nueve tipos identificados por Ortega (1979).

Cuadro 5. Caracteres medidos en nueve ambientes de México, razas mexicanas de maiz.

X1  Namero de hijos X23 Diametro de mazorca 1/4 X45  Longitud de gluma

X2  lilotes por planta X24 Diametro de mazorca 1/2 X46 Ancho de gluma

X3  lilotes en los hijos X25 Diametro de mazorca 34 X47 Numero de venas en gluma

X4 Altura de planta X26 Longitud de mazorca X48 Unidades calor a flor masculina

X5  Altura de mazorca X27 Diametro de olote X49 Unidades calor a flor femenina

X6  Hojas por planta X28 Longitud del pedinculo de mazorca X50 Longitud del pedinculo de la espiga
X7 Ancho de hoja X29 Diametro de peddnculo de la mazorca X51 Area de hoja

X8  Longitud de la hoja X30 Numero de ramas de la espiga X52 Area foliar por planta

X9 Diasa floracién masculina X31 Longitud de la espiga X53 Altura de planta / Altura de mazorca
X10 Diasa floracién femenina X32 Longitud de la parte ramificada X54  Altura de planta / No. hojas

X11 Rendimiento de mazorca por parcela X33 Longitud de la rama central X55 UC flor fem / No. hojas

X12 Calidad de planta (1-5) X34  Long. De entrenudos, rama central X56 Long. Pedinculo/ Long. espiga
X13 Calidad de mazorca (1-5) X35 Long. Entrenudos, rama lateral X57 Long. Parte ramificada / Long. espiga
X14 Adaptacion (indice 1-5) X36 Diametro de raquis X58 Long. Rama central / Long. espiga
X15 Numero de hileras de grano X37 Longitud de copilla X59 Superficie de mazorca

X16 Espesor de grano X38 Profundidad de copilla X60 “Volumen” de grano

X17 Longitud de grano X39 Longitud de segmento de raquis X61 Diametro de olote / Diametro de maz.
X18 Ancho de grano X40 Espesor de copilla X62 Dia. De mazorca / Longitud maz.
X19 Peso de 100 semillas X41 Diametro de médula X63 Ancho/ Longitud de grano

X20 Volumen de 100 semillas X42  Ancho de copilla X64 Espesor / Longitud de grano

X21 Peso de mazorca X43  Ancho de espiguilla X65 Espesor / Ancho de grano

X22 Numero de hojas de la mazorca X44  Longitud del pedicelo

En este trabajo, los caracteres mas

apropiados con fines de clasificacion racial se eligieron de

acuerdo al criterio de Goodman y Paterniani (1969), es decir, aquellos con valores altos de la

relacién:

r=[Vc/(Va+Vca)],

Donde Vc y Va son los estimadores de los componentes de varianza debidos a diferencias entre
colecciones y ambientes respectivamente, y Vca es el cuadrado medio debido a la interaccién

ambientes por colecciones.
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Figura 1. Datos morfoldgicos. Se incluyeron 25 variables elegidas con base en el criterio de repetibilidad.
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Figura 2. Datos morfoldgicos e isoenzimas de S&nchez et al. (2000).

Ancho

Jala

Zamorano Amarillo
Blando de Sonora
Onavenio

Bofo

Elotes Occidentales
Tabloncillo
Harinoso de Ocho
Tabloncillo Pera
Bolita

Tablilla de Ocho
Celaya

Tuxpeiio Hortein
Tuzxpeiio

VYandedio

Hal-Tel de Abura
Conejo

Ratan

Hal-Tel

Tepecinte

Zapalote Grande
Zapalote Chico
Pepitilla

Chapalote

Dulcillo del Noroeste
Elotero de Sinaloa
Reventador
Comitecn
Motozinteco

Tehua

Dloton
Coscomatepec
Dzit-Bacal

Dlotillo

Apachito

Arrocille Amarillo
Canico

Palomere Toluqueiio
Palom de Chihuahua

Ganico Nortefio %

Chalqueiio

Mushito de Hichnacél:|_’_
Semano de Jalisco
Elotes Conicos
Maiz Dulce

Azul

Crizt de Chihuahua
Gordo
Cacahuacintle

0.000 0.1 |y Fs] 027 0366 0.457 0349 0640
Average Linkage

22



2. Datos agronémicos derivados del Proyecto Latinoamericano de Maiz (LAMP, 1991). Se
obtuvieron datos de 5172 registros correspondientes a 3669 accesiones evaluadas en varios
ambientes. La variables consideradas son: Dias a floracion masculina y femenina, altura de planta
y mazorca, plantas con acame de tallo, plantas con acame de raiz, mazorcas por planta,
calificacién de mazorca, rendimiento de grano, humedad de grano en la cosecha y porcentaje de
grano en la mazorca. La informacion se dividio en 51 razas y se analizaron las 13 variables
disponibles. Los numeros de registros por raza y los resultados del andlisis de varianza por
variable se listan en los cuadros 6 y 7 respectivamente.

Cuadro 6. Numero de accesiones de las 51 razas de maiz usadas en el estudio.

No. No.
Raza Oservaciones | Raza Observaciones
Ancho 21 Maiz Dulce 12
Apachito 23 Motozinteco 2
Arrocillo 60 Mushito 35
Azul 4 Nal-Tel 50
Blando de Sonora 19 Nal-Tel de Altura 20
Bofo 16 Olatillo 130
Bolita 95 Oloton 14
Cacahuacintle 18 Onavefio 28
Celaya 201 Palomero de Chihuahua 5
Chalquefio 490 Palomero Toluquefio 37
Chapalote 17 Pepitilla 84
Comiteco 46 Raton 94
Conejo 22 Reventador 22
Conico 449 Serrano de Jalisco 6
Conico Nortefio 343 Tablilla de Ocho 15
Coscomatepec 10 Tabloncillo 81
Cristalino de Chihuahua 34 Tabloncillo Perla 78
Cubano Amarillo 7 Tehua 12
Dulcillo 20 Tepecintle 60
Dzit-Bacal 49 Tuxpefio 519
Elotero de Sinaloa 4 Tuxpefio Nortefio 68
Elotes Conicos 119 Vandefio 99
Elotes Occidentales 28 Zamorano 21
Gordo 10 Zapalote Chico 23
Harinoso de Ocho 1 Zapalote Grande 32
Jala 16
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Cuadro 7. Sumas de cuadrados y valores de F para los datos de LAMP (1991).

Variable C.V:% | GL Error SC Error | GL Razas SC Razas Fc
Floracion masculina 154 5108 663515.22 50 835973.56 | 128.71
Floracién femenina 15.1 5108 679290.04 50 861427.43| 129.55
Altura de planta 16.3 5104 9416762.43 50 6504466.37| 70.51
Altura de mazorca 20.7 5104 5232367.39 50 4618387.32 90.1
NUmero de plantas 40.7 5111 699885.26 50 39659.05| 5.79
Plantas quebradas 169.6 3698 231747.44 49 10038.69 3.27
Plantas caidas 92.5 5109 3153565.7 50 845966.77 | 27.41
Amacollamiento 48.7 5105 5628.45 50 23115 41.93
Mazorcas por planta 51.3 5105 1848.19 50 469.73| 25.95
Calificacion de mazorca 15 5100 4484.98 50 925.13| 21.04
Rendimiento de grano 48.8 5077 28966178470 50 7626663107 | 26.74
Humedad de grano 25.4 5069 156227.84 50 48321.63| 31.36
Porciento de grano 1.3 5096 6645.85 50 87091.95| 1335.63

C.V.= Coeficiente de variacion, GL=Grados de libertad, SC=Suma de cuadrados, Fc=Valor calculado de F.
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Figura 3. Dendrograma de 51 razas de maiz, basado en 11 variables de LAMP (1991).
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3. Datos de mazorca derivados del proyecto CONABIO 2007-2010. Las variables incluidas en
esta base de datos son Longitud de mazorca, Diametro de mazorca, Diametro de olote, Nimero
de hileras de grano, Longitud de grano, espesor de grano, Ancho de grano, Pesos y volumen de
100 semillas, Volumen de grano, Indice didmetro/longitud de mazorca, Indice espesor/ancho de
grano, Indice ancho/longitud de grano. Los datos disponibles hasta el momento son 5763
accesiones, las cuales se dividieron en 57 razas y se incluyeron para el analisis Unicamente 12
variables con datos completos para todas las razas. Los nimeros de registros por raza y los
resultados del analisis de varianza por variable se listan a continuacion.

Cuadro 8. Numero de accesiones de las 57 razas de maiz usadas en el estudio.

Raza Accesiones | Raza Accesiones
Amarillo de Montafia 4 Mushito 51
Amarillo de Tierra Caliente 4 Mushito de Michoacan 48
Ancho 219 Nal-tel 34
Apachito 43 Nal-Tel de Altura 6
Argentino 6 Negrito 2
Arrocillo Amarillo 21 Olotillo 576
Azul 52 Oloton 15
Blando de Sonora 14 Onavefio 34
Bofo 4 Palomero Toluquefio 2
Bolita 57 Palomero de Chihuahua 2
Cacahuacintle 25 Pepitilla 140
Celaya 219 Prieto de Tierra Caliente 26
Chalquefio 158 Purhépecha 21
Chapalote 10 Rato6n 265
Comiteco 60 Reventador 33
Conejo 54 Tablilla de Ocho 6
Cristalino de Chihuahua 67 Tabloncillo 209
Conico 405 Tabloncillo Perla 23
Conico Nortefio 493 Tamaulipas 55
Dulce 6 Tehua 16
Dulcillo del Noroeste 3 Tepecintle 186
Dzit Bacal 34 Tsiri Charhépiti 22
Elotero de Sinaloa 52 Tuxpefio 1022
Elotes Conicos 245 Tuxpefio Nortefio 149
Elotes Occidentales 248 Vandefio 198
Gordo 38 Zamorano Amarillo 33
Jala 1 Zapalote Chico 2
Maizon 19 Zapalote Grande 25
Maiz de Ecuaro 1
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Cuadro 9. Sumas de cuadrados y valores de F para los datos de mazorca de CONABIO 2007-2010

Variable C.V.% GL Error [ SCError | GL Razas | SC Razas Fc

Longitud de mazorca 12.9 5378 23252.93 56 13282.46 54.86
Diametro de mazorca 16.4 5359 2750.73 56 421.10 14.65
Diametro de olote 17.9 5349 903.36 56 295.10 31.20
Hileras de grano 13.8 5381 14821.95 56 13150.64 85.25
Granos por hilera 14.7 5081 130798.21 56 75599.78 52.44
Longitud de grano 12.0 5694 12443.05 56 8202.16 67.02
Espesor de grano 13.6 5697 1654.53 56 569.75 35.03
Ancho de grano 12.7 5688 8078.13 56 9938.07 124.96
VVolumen de grano 27.0 5675 89923615.21 56 66165150.26 74.57
Peso 100 granos 36.7 5293 1069216.72 53 770536.47 71.97
Indice diam/long mazorca 17.8 5340 12.89 56 5.20 38.44
Indice ancho/long grano 13.9 5684 65.13 56 69.04 107.59
Indice espesor/ancho grano 18.6 5679 37.39 56 17.26 46.81

C.V.= Coeficiente de variacion, GL=Grados de libertad, SC=Suma de cuadrados, Fc=Valor calculado de F.
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Figura 4. Dendrograma de 57 razas de maiz basado en datos de mazorca CONABIO 2007-2010.
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4. Datos de evaluacion agrondmica del CIMMYT (Taba et al., 2003). La base de datos fue
compilada y distribuida a partir del 2003; los datos fueron obtenidos en su mayoria en la década
de 1990 en estaciones experimentales del CIMMYT. Algunas accesiones fueron incluidas en
varios sitios experimentales. En total, para México se consideraron 3175 accesiones de 53 razas
(Cuadro 10) y 7784 observaciones. En el analisis de agrupamiento se consideraron las siguientes
15 variables: Namero de hijos por planta, Dias de la siembra a floracion masculina, Dias de la
siembra a floracién femenina, Altura de planta, Altura a la mazorca, Nimero de hojas arriba de la
mazorca, Dias de floracion femenina a senescencia de las hojas de la mazorca, Acame de tallo,
Acame de raiz, Rendimiento en kg/ha, Humedad del grano a la cosecha, Nimero de mazorcas por
planta, Longitud de mazorca, Diametro de mazorca, Ndmero de hileras de grano.

Cuadro 10. NUimero de accesiones de las 53 razas de maiz usadas en el estudio.

Raza Accesiones | Raza Accesiones
Ancho 40 Maiz Dulce 13
Apachito 27 Mixefio 1
Arrocillo 55 Mushito 56
Azul 7 Nal-Tel 79
Bofo 11 Nal Tel de Altura 16
Bolita 71 Negrito 5
Cacahuacintle 17 Olotillo 94
Celaya 277 Oloton 39
Chalquefio 166 Onavefio 22
Chapalote 13 Palomero de Chihuahua 5
Comiteco 12 Palomero Toluquefio 16
Conejo 6 Pepitilla 48
Conico 469 Ratén 24
Conico Nortefio 216 Reventador 35
Coscomatepec 11 Serrano de Jalisco 14
Cristalino de Chihuahua 57 Tablilla de Ocho 7
Cubano Amarillo 2 Tabloncillo 94
Dulcillo del Noroeste 8 Tabloncillo Perla 56
Dzit Bacal 45 Tehua 2
Elotero de Sinaloa 6 Tepecintle 49
Elotes Conicos 101 Tuxpefio 650
Elotes Occidentales 30 Tuxpefio Nortefio 45
Gordo 17 Vandefio 69
Harinoso de Ocho 6 Zamorano Amarillo 9
Jala 2 Zapalote Chico 30
Lady Finger 2 Zapalote Grande 11
Blando de Sonora 12
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Cuadro 11. Sumas de cuadrados para los datos del CIMMYT (Taba et al. 2003)

Variable CV% GL Error SC Error SC Razas Fc

NUmero de hijos por planta 47.3 2723 955.7 2039.2 111.7
Dias a floracion masculina 13.6 3122 362169.7 166554.8 27.6
Dias a floracion femenina 13.7 3122 401874.1 218173.1 32.6
Altura de planta 13.3 3122 3318155.1 1723112.4 31.2
Altura de mazorca 20.2 3122 2742312.8 1491118.8 32.6
Hojas arriba de la mazorca 10.9 3122 939.1 1965.5 125.7
Acame de tallo 88.3 3122 476676.7 253424.8 31.9
Rendimiento de grano 37.3 3122 5639087003.9 | 1232379466.9 13.1
Humedad de grano 245 3122 90193.7 16611.3 11.1
Senescencia hojas mazorca 12.9 3121 152583.9 314056.2 123.5
Acame de raiz 65.9 3084 414920.8 128315.4 18.3
Mazorcas por planta 23.3 3011 307.8 173.6 32.7
Longitud de mazorca 10.9 2720 8009.3 5365.3 35.7
Diametro de mazorca 8.3 2720 416.0 179.2 23.0
Hileras de grano 11.7 2720 7036.6 5892.8 44.7

C.V.= Coeficiente de variacion, GL=Grados de libertad, SC=Suma de cuadrados, Fc=Valor calculado de F.
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Figura 5. Dendrograma de 53 razas de maiz basado en datos agronémicos (Taba et al., 2003).
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5. Datos climéticos del estudio de Ruiz et al. (2008). Se usoO la base de datos ambientales del
INIFAP compilada en IDRISI para caracterizar 4161 sitios de colecta que contaban con
clasificacion racial. Las variables usadas fueron: Temperatura media anual y de mayo-octubre,
precipitacion acumulada anual y mayo-octubre, fotoperiodo mayo-octubre y altitud del sitio de
colecta. Se incluyeron seis indices de precipitacion total y mayo-octubre /temperatura minima,
media, maxima. Se analizaron 42 razas con 24 variables. Los nimeros de registros por raza y los
resultados del anélisis de varianza por variable se listan a continuacion.

Cuadro 12. NUimero de accesiones de las 42 razas de maiz usadas en el estudio.

Raza Accesiones |Raza Accesiones
Ancho 61 Jala 22
Apachito 15 Mushito 61
Arrocillo 106 Nal-Tel 59
Azul 5 Olotillo 139
Blando de Sonora 20 Oloton 78
Bofo 24 Onavefio 19
Bolita 52 Palomero Toluguefo 18
Cacahuacinte 32 Pepitilla 72
Celaya 273 Reventador 15
Chalquefio 368 Tabloncillo Perla 29
Chapalote 18 Tablilla de Ocho 77
Comiteco 52 Tabloncillo 11
Conico 971 Ratén 136
Conico Nortefio 317 Tehua 8
Cristalino de Chihuahua 65 Tepecintle 51
Maiz Dulce 13 Tuxpefio Nortefio 23
Dulcillo del Noroeste 26 Tuxpefio 565
Dzit Bacal 55 Vandefio 49
Elotes Cdnicos 137 Zamorano Amarillo 16
Elotes Occidentales 38 Zapalote Chico 34
Gordo 11 Zapalote Grande 20
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Cuadro 13. Sumas de cuadrados para los datos climéticos de Ruiz et al. 2008

GL GL

Variable CV.% | Error | SCError | Razas SC Razas Fc
Altitud 235 4685 | 597270306 41 2785490953 | 532.913
Temperatura anual 9.1 4685 14191.82 41 67341.23 | 542.212
Temperatura Mayo-Octubre 9.1 4685 16509.78 41 73943.81 | 511.783
TC 26.4 4685 86346.22 41 179600.72 | 237.679
Precipitacion Mayo-Octubre 41.1 4685 | 628481611 41 318399984 | 57.89
Precipitacion invernal 83.6 4685 |66799395.9 41 16477550.5 | 28.187
Precipitacion anual 42.5 4685 | 906589875 41 451736862 | 56.938

C.V.= Coeficiente de variacion, GL=Grados de libertad, SC=Suma de cuadrados, Fc=Valor calculado de F.
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Figura 6. Dendrograma de 42 razas de maiz basado en datos climaticos (Ruiz et al., 2008).
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5. Datos climéticos derivados del proyecto CONABIO 2007-2009, obtenidos por el Dr. Hugo
Perales. Las variables climaticas incluidas son: Temperatura maxima en Junio, Temperatura
minima en Enero, Precipitacion pluvial en Enero, Precipitacién pluvial en Junio, Temperatura
mensual maxima y minima, diferencia maxima, Temperatura maxima y minima diaria, diferencia
maxima para un mes, Nimero de meses de crecimiento, precipitacion mensual > 100 mm. Se
utilizaron 13,199 observaciones divididas en 54 razas. Los numeros de registros por raza y los
resultados del analisis de varianza por variable se listan a continuacion.

Cuadro 14. NUmero de accesiones de las 54 razas de maiz usadas en el estudio.

Raza Accesiones | Raza Accesiones
Ancho 133 Harinoso de Ocho 1
Apachito 22 Jala 36
Arrocillo 211 Mixefio 11
Azul 24 Motozinteco 1
Blando de Sonora 45 Mushito 426
Bofo 36 Nal-Tel 102
Bolita 453 Nal-Tel de Altura 54
Cacahuacintle 32 Negro Mixteco 4
Celaya 644 Olatillo 812
Chalquefio 475 Oloton 514
Chapalote 30 Onavefio 66
Chiquito 42 Palomero de Chihuahua 4
Comiteco 1186 Palomero Toluquefio 37
Complejo Serrano de Jalisco 24 Pepitilla 167
Conejo 72 Raton 227
Conico 1472 Reventador 63
Conico Nortefio 698 Tablilla de Ocho 32
Coscomatepec 69 Tabloncillo 454
Cristalino de Chihuahua 206 Tabloncillo Perla 186
Cubano Amarillo 56 Tehua 24
Dulce 38 Tepecintle 317
Dulcillo del Noroeste 37 Tuxpefio 2395
Dzit-Bacal 85 Tuxpefio Nortefio 177
Elotero de Sinaloa 77 Vandefio 138
Elotes Cénicos 332 Zamorano Amarillo 75
Elotes Occidentales 153 Zapalote Chico 143
Gordo 21 Zapalote Grande 60
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Cuadro 15. Sumas de cuadrados para los datos climéaticos de CONABIO 2007-2009 (Dr. Hugo Perales)

GL GL

Variable CV.% | Error SC Error Razas SC Razas Fc

Tmax-Junio 9.8 13145 103057.11 53 191176.65| 460.09
Tmin-Enero 35.3 13145 108605.31 53 260911.36| 595.84
Precip-Enero 92.7 13145 5928397.15 53 1150932.72| 48.15
Precip-Junio 38.5 13145 |66942651.97 53 56060678.37| 207.70
Dif-Tmax-min 33.4 13145 57800.81 53 77791.19| 333.80
Dif-Tmax-min_Diaria 10.8 13145 44918.61 53 41260.93| 227.82
Meses de crecimiento 29.4 13145 21096.57 53 23147.25| 272.13

C.V.= Coeficiente de variacion, GL=Grados de libertad, SC=Suma de cuadrados, Fc=Valor calculado de F.
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Figura 7. Dendrograma de 54 razas de maiz basado en datos climaticos CONABIO 2007-2009.
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Razas y Grupos raciales con base en los datos morfoldgicos, agronémicos y climaticos

Con excepcion de las variables nimero de plantas y acamé de raiz de los datos LAMP (1991), en
todos los casos la variabilidad entre razas es al menos 10 veces mayor que la variabilidad entre
accesiones dentro de razas. Con base en lo anterior, los andlisis de agrupamiento presentados en
las figuras 1 a 7 se basaron en los promedios de razas; en el caso de los datos de LAMP (1991),
las variables referidas anteriormente no se incluyeron en el analisis de agrupamiento. Como era
de esperarse, los resultados presentados en las figuras 1 a 7 difieren en el nimero de grupos y en
los componentes de cada grupo, sin embargo hay consistencia en gran parte de los agrupamientos
obtenidos.

Los andlisis con datos morfologicos (figuras 1 y 2) que involucran caracteres de espiga,
espiguilla, mazorca y planta tienden a dar agrupamientos congruentes con los agrupamientos
descritos en estudios publicados anteriormente (Wellhausen et al., 1951; Cervantes, 1978;
Sanchez, 1989). Cuando se combinan los datos morfoldgicos e isoenzimaticos, se mejora la
resolucion y orden en los agrupamientos, algunas razas se ubican de tal manera que se apoya con
gran claridad los resultados de los estudios usados como referencia. Los grupos definidos con
suficiente claridad son Conico, Sierra de Chihuahua, Ocho Hileras de Grano, Chapalote,
Dentados Tropicales y Tardios del Sureste. Pepitilla parece estar mas cercanamente relacionado
al grupo de Tropicales Tardios, mientras que Ancho y Jala aparecen mas relacionados con el
grupo de Ocho Hileras.

Los datos climaticos provenientes de Ruiz et al. (2008), Figura 6, y Perales (2010), Figura 7,
dividen a las razas de maiz en cuatro grandes grupos, los cuales concuerdan en gran medida con
los datos agrondmicos del Programa Latinoamericano de Maiz (LAMP, 1991), Figura 3, los datos
de mazorca de CONABIO (Figura 4) y los datos del CIMMYT (Figura 5); en conjunto los grupos
tienen una relacion clara con las areas de adaptacion de las razas, la diferencia mas notable ocurre
en las figuras 4 y 7, en donde las razas de la Sierra de Chihuahua parecen mas semejantes a las
del noroeste de México, que a las del Valle de Mexico. Se considera que las diferencias
encontradas en los agrupamientos de las figuras 3, 4, 5y 7 son debidos sobre todo a efectos del
muestreo, es decir, el origen de los datos, el nimero de variables consideradas y el nimero de
accesiones para cada raza; a pesar de las diferencias entre agrupamientos, los resultados son
bastante satisfactorios.

Desde el punto de vista climatico, las razas quedan agrupadas en: (i) Razas con adaptacion a
ambientes templados a semi-calidos del Valle de México, Sierra de Chihuahua y areas de
precipitacion mayor de 1000 mm de los estados de Veracruz, Oaxaca y Chiapas. Las dos
primeras areas corresponden en su mayoria al Grupo Conico y al Grupo Sierra de Chihuahua
descritos por Sanchez y Goodman (1992), mientras que la tercera area incluye gran parte de las
razas conocidas como Tardios del Sureste (Sanchez et al., 2000b). (ii) La segunda division
incluye razas adaptadas a ambientes semi-calidos y calidos de la Planicie Costera del Pacifico,
partes del Bajio, Mesa del Norte y zonas intermedias de Guerrero; con excepcién de Pepitilla y
Tuxpefio Nortefio, la mayoria de las razas involucradas aqui, se relacionan cercanamente con los
grupos Chapalote y Ocho Hileras descritos por Sanchez et al. (2000b). (iii) El tercer grupo
comprende las razas adaptadas a ambientes muy céalidos, incluyendo a los maices tropicales
tardios y precoces del sureste de México como Tuxpefio, Vandefio, Tepecintle, Olotillo, los
Zapalotes, Nal-Tel y Conejo.
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Ancho, Pepitilla, Tuxpefio Nortefio, Zamorano Amarillo, Maiz Dulce y Jala son razas que no
tienen una afiliacion muy clara y por lo general muestran similitud con diferentes grupos
dependiendo del tipo de variables y grupos de accesiones involucradas; estas razas tienen una
distribucion cercana a los limites ecoldgicos y geogréficos de algunos de los grupos
mencionados. Algunas de las razas como Tuxpefio Nortefio y Ancho, consideradas como razas
comerciales relativamente modernas, han tenido una distribucién amplia como resultado de su
potencial agronémico y valor comercial del grano. Por su parte, Maiz Dulce, a pesar de su
frecuencia limitada, debido a su uso tradicional (esquites, ponteduro, huachales, pinoles) se ha
distribuido en diversas condiciones ambientales del Occidente de México incluyendo regiones
semi-aridas de los estados de Jalisco, Guanajuato y Zacatecas y en areas templadas a semi-calidas
de los estados de Jalisco y Michoacan.

Cabe sefialar que los grupos mas claramente definidos, sin importar el tipo de datos usados son el

Conico (Valles Altos centrales), Sierra de Chihuahua, Tardios del Sureste, el Grupo Chapalote, y
el Grupo Ocho Hileras con distribucion casi exclusiva del Occidente y Noroeste de México.
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Datos morfoldgicos de teocintle

Se incluyeron datos de 102 accesiones, caracterizadas con base en 15 variables: Altitud del sitio
de colecta, Dias al floracion masculina y femenina, Numero de hojas, Longitud de hoja, Ancho
de hoja, Altura de planta, Numero de hijos, Peso de 100 semillas, Ramas de la espiga, Longitud
de espiga, Longitud de la parte ramificada, Longitud de la rama central, Longitud y ancho de
espiguilla. Los datos provienen del trabajo de Sanchez et al. (1998).

Cuadro 16. Accesiones de teocintle caracterizadas en México (Sanchez et al., 1998)

Accesion Poblacion Raza Accesion Poblacion Raza

JSG Y LOS-83 NABOGAME Nobogame JSG Y LOS-4 5KN_S_JERONIMO M.Central
K-1-78 NABOGAME Nobogame JSG Y LOS-5 SN_JERONIMO M.Central
JSG Y LOS-1 CHICONCUAC Chalco JSG Y LOS-40 ZACATONGO Balsas
JSG Y LOS-91 CHALCO Chalco JSG Y LOS-43 EL_TABLILLO Balsas
JSG Y LOS-92 CHALCO-MIRA Chalco JSG Y LOS-45 K10_TEPUZ-ZAC Balsas
JSG Y LOS-93 K52_AMECAMECA Chalco JSG Y LOS-73 EL_PALMAR Balsas
JSG Y LOS-94 3KN_AMECAMECA Chalco JSG Y LOS-74 LOS_CIMIENTOS Balsas
JSG Y LOS-95 SP_NEXAPA Chalco JSG Y LOS-142 EL_SAUCITO Balsas
JSG Y LOS-96 SOYATZINGO Chalco JSG-200 LA_LIMA Balsas
JSG Y LOS-97 OZUMBA Chalco JSG-202 JIROSTO Balsas
JSG Y LOS-99 JUCHITEPEC Chalco JSG-203 AGUACALIENTE Balsas
JSG Y LOS-101 TENANGO_AIRE Chalco JSG-205 COYOTOMATE Balsas
JSG Y LOS-102 SF_ACUAUTLA Chalco JSG Y LOS-159 MALINALCO Balsas
JSG Y LOS-103 CHALCO Chalco JSG Y LOS-161 LA_CABECERA Balsas
JSG Y LOS-105 TEMAMATLA Chalco JSG Y LOS-163 LAS_JUNTAS Balsas
JSG Y LOS-135 BOYEROS Chalco JSG Y LOS-165 HUIXTITLA Balsas
C-1-78 K6_CHALCO-AMEC Chalco JSG Y LOS-167 PALMAR_CHICO Balsas
C-2-78 TLALMANALCO Chalco JSG Y LOS-168 EL_AGUACATE Balsas
JSG Y LOS-128 CD_HIDALGO Chalco JSG Y LOS-169 P_NUEVO Balsas
JSG-194 OPOPEO Chalco JSG Y LOS-170 EL_PUERTO Balsas
JSG Y LOS-55 M_DOBLADO M.Central JSG Y LOS-171 K2_ZACAZ-0TZO Balsas
C-19-78 URIANGATO M.Central JSG Y LOS-172 COLORINES Balsas
C-18-78 COPANDARO M.Central JSG Y LOS-176 K8_ZULU-TING Balsas
JSG Y LOS-47 JALAPA M.Central JSG Y LOS-178 K4_ZULU-VB Balsas
JSG Y LOS-48 CHURINTZIO M.Central JSG-185 AGUA_ZARCA Balsas
JSG Y LOS-49 K6_PURU-VILL M.Central JSG-186 LAS_ANONAS Balsas
JSG Y LOS-50 K2_PURU-TOR M.Central C-14-78 K9_ZACAZ-LUV Balsas
JSG Y LOS-51 LA_ESTANCIA M.Central JSG Y LOS-75 COJUMATLAN Balsas
JSG Y LOS-52 S_LA_ESTANCIA M.Central JSG Y LOS-123 LA_TIRINGUCHA Balsas
JSG Y LOS-53 CHUCANDIRO M.Central JSG Y LOS-124 B_JUAREZ Balsas
JSG Y LOS-54 2K_S_CUAMIO M.Central JSG Y LOS-126 LAURELES Balsas
JSG Y LOS-132 MORELIA M.Central JSG Y LOS-130 TZITZIO Balsas
JSG Y LOS-133 2KN_MORELIA M.Central JSG-187 QUENCHENDIO Balsas
JSG Y LOS-134 EL_SALITRE M.Central JSG-189 LAS JUNTAS Balsas
JSG Y LOS-86 GAVILANES M.Central JSG-190 LA_CEIBITA Balsas
JSG Y LOS-87 P_DALILA M.Central JSG-191 EL_DEVANADOR Balsas
JSG Y LOS-88 F_VILLA M.Central JSG-192 TZITZIO Balsas
JSG Y LOS-106 MAZATLAN Balsas JSG-193 PASO_ANCHO Balsas
JSG Y LOS-107 ACAHUIZOTLA Balsas JSG-196 TARETAN Balsas
JSG Y LOS-109 PALO_BLANCO Balsas C-15-78 QUERETANILLO Balsas
JSG Y LOS-111 IXCATEOPAN Balsas C-16-78 K51_TEMASCAL-HU Balsas
JSG Y LOS-112 K7_IXC-PACH Balsas JSG-183 AMATLAN_MOR Balsas
JSG Y LOS-113 K55_IG-TELO Balsas JSG-197 SC_HONDURAS Balsas
JSG Y LOS-114 RINCON_SAUCE Balsas JSG Y LOS-68 MANANTLAN Z.diploperennis
JSG Y LOS-117 ALCHOLOA Balsas UDEG LAS_JOYAS Z.diploperennis
JSG Y LOS-119 RANCHO_NUEVO Balsas JSG Y LOS-15 PIEDRA_ANCHA Z.perennis
JSG Y LOS-121 K40_TELOL-AR Balsas JSG Y LOS-17 LA_MESA Z.perennis
C-6-78 AHUEHUETZINGO Balsas JSG Y LOS-63 LA_TINAJA Z.perennis
C-7-78 EL_RINCON Balsas MAS-15 EL_SAUZ Balsas
C-9-78 AHUACATITLAN Balsas MAS-13 LA_VENTANA Z.diploperennis
C-11-78 K38 _TELOL_AR Balsas MAS-18 VILLA JIMENEZ M.Central
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Figura 8. Dendrograma de 102 accesiones de teocintle basado en 15 variables (Sanchez et al., 1998).
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Los resultados de la Figura 8 indican que las razas Chalco y Mesa Central se relacionan entre si,
aunque con caracteristicas propias que permiten su reconocimiento como grupos individuales. A
diferencia de Chalco, Mesa Central muestra gran variacion con algunas poblaciones mas cercanas
a Chalco y algunas a Balsas. La gran variacion tanto dentro como entre poblaciones en Mesa
Central también ha sido comunicada por Doebley et al. (1984) con base en datos de isoenzimas.
Nobogame queda identificada como una raza diferente al resto y no como una simple variante
dentro de Zea mays ssp. mexicana como lo proponen lltis y Doebley (1980). Por su parte las
poblaciones del estado de Durango se asocian claramente con Nobogame, aungque en otros
estudios morfoldgicos se ha asociado mas cercanamente a Mesa Central (Doebley e lltis, 1980).
Las poblaciones hasta ahora reconocidas como Balsas, incluyendo a las de los estados de Oaxaca,
Morelos, Jalisco, Guerrero, Michoacdn y México muestran el mayor grado de variacion en
relacion al resto de los grupos estudiados. Estas poblaciones tienen una gran amplitud de
adaptacion, encontrandose desde los 250 hasta los 1900 msnm, en climas tipo BS, AC y Aw, con
precipitaciones pluviales de 800 hasta 2000 mm anuales y temperaturas medias de 19 a 29 °C.
Smith et al. (1982), Doebley (1990) y Sanchez et al. (1998) concuerdan en el sentido de que si
Chalco, Mesa Central y Nobogame son reconocidas como razas, Balsas deberia subdividirse con
base en su distribucion geografica natural. Los grupos més claramente definidos dentro de Balsas
corresponden al sur de Chilpancingo, Gro., Teloloapan, Gro., sur del estado de México y este de
Michoacan, Villa Purificacion, Jal. y Cuenca del Rio Atenguillo en Jalisco (ver Cuadro 16 y
Figura 8). Por su parte, los teocintles perennes quedan siempre relacionados entre si, sin una clara
distincion entre los diploides y los tetraploides, con mayor cercania a Nobogame y Durango, pero
separados del resto de teocintles anuales.
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Bases de datos genéticos

1. Datos de isoenzimas (NCSU). La combinacion de técnicas de electroforesis e histoquimicas
han permitido descubrir las grandes cantidades de variacidn genética en forma de isoenzimas. Las
isoenzimas son las multiples variantes moleculares de enzimas controladas genéticamente para un
locus en particular. Los protocolos de laboratorio para el género Zea fueron implementados a
finales de la década de 1970 en la Universidad Estatal de Carolina del Norte por Goodman y
Stuber (Stuber et al., 1988). El procedimiento general se basa en la existencia de variacion debida
a tamafios de las moléculas y diferencias en carga eléctrica; las variantes enzimaticas se
determinan por electroforesis en geles de almidén. Los datos reportados aqui se basan en la
extraccion de enzimas de tejidos de coleoptilos de plantulas de cinco dias de edad desarrolladas
en la obscuridad. Los protocolos de laboratorio y determinacion de las variantes enzimaticas
fueron descritos por Stuber et al. (1988). Para la gran mayoria de alelos encontrados en maiz y
teocintle, se llevaron cabo pruebas de alelismo; la gran mayoria de variantes estan controlados
por un locus y los alelos se expresan de manera codominante, sin embargo, varios loci presentan
alelos nulos (alelos con falta de actividad enzimatica) los cuales son recesivos. Estas situaciones
fueron tomadas en cuenta para calcular las frecuencias alélicas.

La base de datos usada en este trabajo involucra 3792 plantas de 281 accesiones y 21 loci de los
sistemas: Acid phosphatase (ACP), Alcohol dehydrogenase (ADH), Catalase (CAT), Endopeptidase
(EP), Esterase (EST), B-Glucosidase (GLU), Glutamate-oxaloacetate transaminase (GOT), Isocitrate
dehydrogenase (IDH), Malate dehydrogenase (MDH), Malic enzyme (ME), 6-Phosphoguconate
dehydrogenase (PGD), Phosphoglucomutase (PGM) and Phosphohexose isomerase (PHI). Los datos
fueron proporcionados por el Dr. Major M. Goodman (Department of Crop Science, North Carolina
State University, Raleigh, NC, USA). Se calcularon las frecuencias alélicas por raza y las distancias
genéticas con base en Nei et al. (1983) y Latter (1972).

Con las frecuencias alélicas se llevo a cabo un andlisis de componentes principales, cuyos resultados
se presentan graficamente en la Figura 9. Con las distancias genéticas se llevé a cabo un andlisis de
agrupamiento con base en el método Neighbor-joining de Saitou y Nei (1987). La confiabilidad de
los patrones de interrelaciones se basé en la propuesta del Felsenstein (1985), es decir, elaborar
un analisis de consenso basado en las pruebas de permutacién (1000 repeticiones); la gréafica
resultante incluye el porcentaje de ocurrencia de las unidades taxonomicas, o razas, en el grupo
de referencia (Figura 10 a).
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Figura 9. Andlisis de componentes principales de frecuencias alélicas
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Los simbolos indican: (1) maiz de valles altos, (2) maiz de zonas intermedias, (3) maiz de zonas
tropicales, (4) Teocintle Balsas, (5) Teocintle Chalco, (6) Teocintle Mesa Cental, Durango y Nabogame,
(7) Zea diploperennis, (8) Zea perennis, (9) Teocintle Huehuetenango y (10) Zea luxurians y Zea
Nicaraguensis.

El primer componente de la Figura 9 explica un 27% de la variacién, el segundo 14% y el tercero
7.5%. Es clara la separacion entre las secciones Zea y Luxuriantes (teocintles perennes, Zea
luxurians y Zea nicaraguensis) a través del componente 1. Es también evidente la separacion, en
forma general entre el teocintle y el maiz. Por otra parte, existe un grupo de poblaciones de
teocintle de la regidn del Balsas que tiene una diversidad alélica similar a ciertas razas de maiz.
Las poblaciones de teocintle que se encuentran dentro del grupo de razas de maiz provienen de
La Lima y EI Palmar en Jalisco, Amates Grandes, Gro., Tzitzio, Mich., San Cristobal Honduras,
Oax. y tres poblaciones de las cercanias de Valle de Bravo, Méx. Algunas razas de maiz
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cercanamente relacionadas a teocintle son Chalquefio, Mixteco, Conico, Elotes Conicos,
Complejo Serrano de Jalisco, Palomero de Chihuahua y Azul.

Las figuras 10a, 10b y 10c presentan los resultados del anélisis filogenético basado en el método
Neighbor-Joining y la distancia de Latter (1972). Todos los grupos raciales de maiz quedan
asociados con gran claridad, con un soporte estadistico superior al 70%; las poblaciones de
teocintle de la raza Balsas distribuidas en Michoacén, Teloloapan, Oaxaca, México, Huetamo y
Jalisco son basales a todas las razas de maiz sugiriendo que evolucionaron de este tipo de
teocintle en alguna de estas areas. De acuerdo a la Figura 10c, el tiempo que pudo haber
transcurrido durante la diversificacion de los teocintles es mucho mayor que el ocurrido desde el
origen del maiz y su diversificacion en las razas actuales. Antes de estos eventos, la
diversificacion del teocintle parece haber ocurrido dando lugar a dos ramas principales: la seccion
Luxuriantes incluyendo Zea diploperennis, Zea perennis, Zea luxurians, Zea nicaraguensis y Zea
mays ssp. huehuetenangensis, pudiendo haber tenido alguna influencia importante en los
teocintles de Morelos y Huitzuco, Gro. Por otra parte, se diversificaron todos los tipos de
teocintle incluidos en la ssp. mexicana, los que probablemente dieron origen a algunas formas de
la raza Balsas del sur de Chilpancingo.
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Figura 10a. Relaciones filogenéticas con base en frecuencias de Isoenzimas. Distancia de Latter (1972).
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Figura 10b. Relaciones filogenéticas con base en frecuencias de Isoenzimas. Distancia de Latter (1972).
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Figura 10c. Relaciones filogenéticas con base en frecuencias de Isoenzimas. Distancia de Latter (1972).
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Diversidad isoenzimatica

Los estadisticos de diversidad de las razas y poblaciones de maiz y teocintle se presentan en los
cuadros 17 al 20. Los valores mas altos de diversidad genética y riqueza alélica correspondieron
al teocintle de la raza Balsas (Zea mays ssp. parviglumis (Zp)) de los estados de Guerrero,
México y Michoacan y las poblaciones de las razas de la Mesa Central y Chalco (Zea mays ssp.
mexicana (Zm)). Los valores mas bajos de las estadisticas de la diversidad genética se encuentra
en teocintes de Guatemala (Zea luxurians y Zea mays ssp. huehuetenangensis) y Balsas de
Jalisco.

Cuadro 17. Medias de diversidad isoenzimdtica en teocintle. NUmero de alelos por poblacién
(NAp), nimero de alelos por grupo (NAg), loci polimérficos (Lp), diversidad genética por
poblacion (H,) y diferenciacion genética relativa (Gpg).

No.

Grupo Racial poblaciones NAp NAG Lps) Hp Gpyq
Chalco (Zm) 10 42 81 66 0.242 0.211
Mesa Central (Zm) 10 45 91 67 0.270 0.228
Nabogame (Zm) 2 35 39 57 0.215 0.130
Este de Jalisco (Zm) 5 38 56 60 0.205 0.197
Balsas (Zp) 14 45 122 62 0.228 0.187
Sur de Guerrero (Zp) 3 53 85 81 0.325 0.064
Balsas Jalisco (Zp) 8 37 79 49 0.157 0.340
Zea perennis 4 37 56 57 0.237 0.184
Zea diploperennis 7 38 55 63 0.230 0.188
Zea luxurians 7 32 56 38 0.114 0.318
Huehuetenango 2 34 42 43 0.148 0.082

Dentro de poblaciones, la mayor diversidad, estimada con base en nimero de alelos y
heterocigosidad esperada ocurrid (Cuadro 20) en las poblaciones de Mazatlan, El Salado y El
Rincén al sur de Chilpancingo y Teloloapan en Guerrero; en Opopeo, Uriangato, Copandaro y
Chucandiro en Michoacan. Las poblaciones con menor diversidad se ubicaron en su mayoria en
Guatemala y en el estado de Jalisco; de manera similar la mayor diferenciacion genética
correspondio a dichas poblaciones.

Por su parte, las razas de maiz de México muestran gran variacion respecto a los estadisticos de
diversidad (Cuadro 18). Las razas de los grupos Chapalote y Tropicales Precoces asi como los
hibridos comerciales mostraron los menores valores de diversidad, mientras que las razas de los
grupos Cénico, Ocho Hileras y Tropicales Dentados presentaron los mayores valores. La mayoria
de accesiones con valores bajos de diversidad corresponden a razas de usos especiales usadas
como elotes, palomitas, Maiz Dulce, y pinoles; varias poblaciones se cultivan en pequefias
parcelas y la semilla para el ciclo siguiente proviene de muestras pequefias de mazorcas. Entre los
menores valores de diversidad a nivel de razas (Cuadro 19) se encuentran Gordo, Dulcillo del
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Noroeste, Harinoso de Ocho, Tabloncillo Perla, Jala y Nal-Tel. Los mayores valores de
diversidad ocurrieron en Tuxpefio Nortefio, Tuxpefio, Chalquefio, Celaya, Conico, Cdnico
Nortefio, Mixteco y Negrito.

Cuadro 18. Medias de diversidad isoenzimatica en grupos raciales de maiz de México. Namero
de alelos por poblacion (NAg), numero de alelos por grupo (NAg), loci polimdrficos (Lp),
diversidad genética por poblacion (Hy) y diferenciacion genética relativa (Gpy).

Grupo racial Razas NAp NAg Lp(o) Hp Gpg
Chapalote 4 50 68 68 0.209 0.064
Conico 14 61 139 77 0.246 0.069
Ocho hileras 12 63 149 79 0.228 0.072
Tardios del sureste 9 59 111 77 0.244 0.061
Sierra de Chihuahua 4 61 87 71 0.222 0.028
Dentados Tropicales 9 60 126 80 0.243 0.071
Tropicales Precoces 10 52 117 72 0.222 0.099
Hibridos de México 35 27 57 58

Cuadro 19. Diversidad genética dentro de razas de maiz de México. 21 loci isoenzimaticos.

Loci Alelos/ loci Alelos He

Nombre Muestra | polimérficos | polimérfico Total He corregida Fsg

Apachito 36 0.667 3.857 61 0.241 0.238 0.082
Azul 48 0.714 3.400 57 0.225 0.223 0.140
Cristalino de Chihuahua 36 0.667 3.214 52 0.229 0.226 0.128
Gordo 36 0.667 3.286 53 0.206 0.204 0.214
Palomero de Chihuahua 48 0.714 3.200 54 0.273 0.270 0.000
Arrocillo Amarillo 60 0.810 3.529 64 0.264 0.262 0.101
Cacahuacintle 48 0.762 3.313 58 0.243 0.241 0.172
Chalqueno 48 0.762 3.813 66 0.280 0.277 0.048
Complejo Serrano de Jalisco 60 0.810 3.529 65 0.241 0.239 0.180
Conico 48 0.857 3.222 61 0.268 0.265 0.090
Conico Norteno 36 0.714 3.267 55 0.276 0.272 0.065
Elotes Conicos 36 0.762 3.188 56 0.264 0.260 0.107
Maiz Dulce 48 0.762 3.125 55 0.234 0.232 0.204
Mixteco 48 0.905 3.368 66 0.288 0.285 0.022
Mountain Yellow 48 0.762 3.250 57 0.238 0.235 0.192
Mushito (Michoacan) 36 0.762 3.438 60 0.231 0.228 0.216
Palomero de Jalisco 36 0.714 3.600 60 0.243 0.239 0.178
Palomero Toluqueno 48 0.762 3.125 55 0.227 0.224 0.230
Uruapeno 12 0.667 3.000 49 0.254 0.244 0.163
Zamorano Amarillo 60 0.857 4.000 76 0.266 0.264 0.093
Chapalote 36 0.619 3.385 52 0.220 0.217 0.067
Dulcillo del Noroeste 48 0.571 2.833 43 0.178 0.176 0.242
Elotero de Sinaloa 36 0.619 2.769 44 0.213 0.210 0.097
Maiz Blando de Sonora 48 0.762 3.000 53 0.196 0.194 0.166
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Onaveno
Reventador
Ancho

Bofo

Bolita

Elotes Occidentales
Harinoso de Ocho
Negrito

Tablilla De Ocho
Tabloncillo
Tabloncillo Perla
Celaya
Choapaneco
Pepitilla
Tepecintle
Tuxpeno
Tuxpeno Norteno
Vandeno
Comiteco
Coscomatepec
Dzit Bacal

Jala

Mixeno
Motozinteco
Nal-Tel De Altura
Serrano Mixe
Negro de Chimaltenango
Olotillo

Oloton

Tehua

Conejo

Nal-Tel

Raton

Zapalote Chico
Zapalote Grande

48
36
60
36
36
60
12
24
60
48
36
48
60
48
48
48
72
48
36
48
36
36
12
36
48
24
24
48
36
36
48
48
48
48
36

0.762
0.714
0.905
0.762
0.810
0.810
0.429
0.762
0.857
0.714
0.667
0.810
0.810
0.810
0.810
0.857
0.857
0.762
0.762
0.667
0.762
0.667
0.619
0.714
0.810
0.762
0.667
0.810
0.810
0.857
0.762
0.524
0.810
0.810
0.619

3.188
3.067
3.526
2.938
3.059
3.118
2.222
3.000
3.667
3.067
3.143
3.353
2.824
3.294
3.000
3.167
3.333
3.250
2.938
3.429
3.000
3.000
2.846
3.133
3.353
3.000
2.357
3.412
3.000
2.889
2.750
3.364
2.941
2.824
3.000

56
52
72
52
56
58
32
53
69
52
51
61
53
60
55
60
63
57
52
55
53
49
45
53
61
53
40
62
55
55
49
47
54
52
47

0.227
0.252
0.254
0.225
0.263
0.220
0.180
0.277
0.262
0.226
0.201
0.261
0.239
0.225
0.252
0.266
0.298
0.236
0.235
0.268
0.243
0.203
0.233
0.231
0.266
0.268
0.227
0.248
0.256
0.253
0.223
0.168
0.254
0.229
0.218

0.225
0.248
0.251
0.222
0.259
0.219
0.172
0.272
0.260
0.223
0.198
0.258
0.237
0.222
0.250
0.263
0.296
0.234
0.232
0.265
0.240
0.200
0.223
0.228
0.263
0.262
0.222
0.245
0.253
0.250
0.221
0.167
0.251
0.227
0.215

0.031
0.000
0.042
0.156
0.011
0.167
0.344
0.000
0.010
0.148
0.245
0.112
0.186
0.235
0.142
0.095
-0.017
0.196
0.169
0.048
0.139
0.281
0.199
0.181
0.054
0.058
0.204
0.120
0.093
0.104
0.084
0.309
0.000
0.060
0.108
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Cuadro 20. Diversidad isoenzimatica dentro de accesiones de teocintle con base en 21 loci.

Alelos Loci Alelos/loci
Total polimérficos | polimérfico

Raza/Especie Colecta Sitio Municipio Estado Plantas Ho Hs Fsg Fis

Balsas ILTIS & COCHRANE 78 km 103 Iguala-Arcelia Acapetlahuaya Guerrero 12 37 0.476 2.600 0.171 0.197 0.346 0.135
Balsas W-71-2 km 75 Teloloapan-Arcelia Arcelia Guerrero 12 52 0.667 3.214 0.238 0.282 0.066 0.156
Balsas BEADLE S-4 Palo Blanco Chilpancingo Guerrero 12 57 0.857 3.000 0.272 0.340 -0.125 0.200
Balsas JSG 'Y W-305 Paso Morelos Huitzuco Guerrero 24 46 0.571 3.083 0.219 | 0.272 0.099 0.193
Balsas BEADLE S-2 El Salado Mochitlan Guerrero 12 49 0.714 2.867 0.258 0.313 -0.038 0.177
Balsas K-69-14 El Rincon Mochitlan Guerrero 12 53 0.857 2.778 0.232 0.322 -0.068 0.281
Balsas K-77-13 km 53 Iguala-Teloloapan Teloloapan Guerrero 12 47 0.619 3.000 0.171 | 0.269 0.109 0.365
Balsas GUZMAN S-1 La Huertita Casimiro Castillo Jalisco 12 31 0.476 2.000 0.107 | 0.103 0.660 -0.044
Balsas PUGA 11065 El Palmar (Cerro La Mesa) Ejutla Jalisco 24 36 0.524 2.364 0.103 0.130 0.571 0.204
Balsas JSGET AL.-298 Ciénega de los Ahumada Guachinango Jalisco 25 46 0.619 2.923 0.143 | 0.194 0.356 0.263
Balsas JSGY LOS-43 El Tablillo Guachinango Jalisco 24 51 0.762 2.875 0.184 | 0.255 0.157 0.277
Balsas GUZMAN & ANAYA 32 El Saucito Jilotlan Jalisco 16 37 0.476 2.600 0.155 0.173 0.426 0.107
Balsas COBIAS.N. Agua Caliente Juchitlén Jalisco 12 31 0.381 2.250 0.083 | 0.120 0.602 0.306
Balsas ILTISET AL.28888 LaLima Toliméan Jalisco 12 35 0.524 2273 0.179 0.194 0.356 0.082
Balsas ILTIS & NEE 1480 Jirosto Villa Purificacion Jalisco 22 26 0.190 2.250 0.054 | 0.085 0.720 0.360
Balsas K-67-20 Santo Tomaés Santo Tomas México 11 47 0.667 2.857 0.186 | 0.245 0.189 0.239
Balsas K-67-17 El estanco Tejupilco de Hidalgo Meéxico 12 52 0.714 3.067 0.214 | 0.220 0.273 0.024
Balsas K-67-22 km 3 Tingambato-Tuzantla Tuzantla México 12 47 0.762 2.625 0.172 | 0.236 0.218 0.270
Balsas K-67-13 Quenchendio Huetamo Michoacén 12 40 0.619 2.462 0.174 | 0.211 0.300 0.175
Balsas JSG-196 Las Colonias Taretan Michoacéan 25 39 0.524 2.636 0.142 | 0178 0.410 0.203
Balsas ILTIS & COCHRANE 308 Tzitzio Tzitzio Michoacan 14 45 0.619 2.846 0.099 0.177 0.413 0.443
Balsas K-67-15 km 127 Huetamo-Morelia Tzitzio Michoacan 12 47 0.571 3.167 0.198 | 0.243 0.194 0.184
Balsas JSG-197 San Cristobal Honduras San Pedro Juchatengo Oaxaca 24 35 0.429 2.556 0.092 0.129 0.573 0.287
Chalco K-68-2 San Mateo Xochimilco D.F. 12 43 0.667 2571 0.202 0.270 0.090 0.251
Chalco ILTIS & DOEBLEY 401 Chalco Chalco México 12 44 0.762 2.438 0.226 | 0.268 0.099 0.155
Chalco JSGET AL.-319 Chapultepec Chapultepec México 25 46 0.714 2.667 0.194 | 0.231 0.223 0.158
Chalco DOEBLEY 482 Los Reyes LaPaz México 12 42 0.667 2,500 0214 | 0.246 0.170 0.130
Chalco ILTISET AL.769 Los Reyes LaPaz Meéxico 12 36 0571 2.250 0.187 | 0.214 0.278 0.129
Chalco DOEBLEY 479 Boyeros Texcoco México 9 41 0.667 2.429 0.159 0.200 0.326 0.207
Chalco DOEBLEY 481 Boyeros Texcoco México 10 39 0.571 2.500 0.233 0.236 0.205 0.012
Chalco ILTIS & COCHRANE 178 Tlalmanalco Tlalmanalco México 12 42 0.667 2.500 0.194 0.223 0.250 0.127
Chalco PRIOR S.N. Patambicho Tzintzuntzan Michoacan 12 33 0.524 2.091 0.131 0.208 0.300 0.369
Chalco JSG-194 Opopeo Villa escalante Michoacan 25 41 0.619 2.538 0.200 0.269 0.093 0.257
Chalco JSGET AL.-316 Km 3 El Seco-Coatepec San Salv. El Seco Puebla 25 49 0.762 2.750 0.268 0.319 -0.075 0.160
Huehuetenango ILTIS & LIND G-119 San Antonio Huista Huehuetenango Guatemala 14 28 0.286 2.167 0.126 0.122 0.265 -0.033
Huehuetenango ILTIS & LIND G-120 San Antonio Huista Huehuetenango Guatemala 12 39 0.571 2.500 0.111 0.174 -0.052 0.363
Mesa Central DOEBLEY 625 Durango Durango Durango 12 42 0.571 2.750 0.214 0.252 0.292 0.150
Mesa Central K-69-2 Manuel Doblado Manuel Doblado Guanajuato 12 40 0.619 2.462 0.190 0.238 0.330 0.201

52




Mesa Central
Mesa Central
Mesa Central
Mesa Central
Mesa Central
Mesa Central
Mesa Central
Mesa Central
Mesa Central
Mesa Central
Mesa Central
Mesa Central
Mesa Central
Mesa Central
Nobogame
Nobogame

Zea diploperennis
Zea diploperennis
Zea diploperennis
Zea diploperennis
Zea diploperennis
Zea diploperennis
Zea diploperennis
Zea luxurians
Zea luxurians
Zea luxurians
Zea luxurians
Zea luxurians
Zea luxurians
Zea nicaraguensis
Zea perennis

Zea perennis

Zea perennis

Zea perennis

K-69-7

JSGY LOS-4
JSGY LOS-5
PUGA 11066
GUZMAN & PEREZ 110
JSGY LOS-159
JSGY LOS-53
K-69-5

K-69-3

JSGY LOS-75
JSG Y JLRD-344
ILTIS & COCHRANE 276
K-69-9

JSG-183

BEADLE S-1
K-1-78

GUZMAN 1120
GUZMAN 777
ILTISET AL.1155
ILTISET AL.1190
ILTISET AL.1250
ILTISET AL.1375
ILTIS ET AL.2265A
ILTIS G-42

ILTIS G-27

ILTIS G-36

ILTIS G-38

ILTIS G-5
GALINAT 2076-B
ILTIS 30919
GUZMAN 1388
COLLINS S.N.
GUZMAN s-2
ILTIS ET AL.1050

Uriangato-Moroleon
San Jer6nimo

San Jer6nimo

10 km SW Degollado
La Estancia
Malinalco
Chucéndiro
Chucéndiro
Churintzio

5-7 km SW Cojumatlan
San Agustin del Maiz
Quinceo

Puruéndiro

Amatlan

Nabogame
Nabogame

Las Joyas

La Ventana

Rincon de Manantlan
Manantlan

Las Joyas

Las Joyas

Las Joyas

Ipala

El Tablén

El Progreso

Agua Blanca

El Progreso

San Antonio de Padua
3 km NW Apacunca
Piedra Ancha

1.6 km S Ciudad Guzman
Los Depdsitos

Los Depdsitos

Uriangato
Ayotlan

Ayotlan
Degollado

Lagos de Moreno
Malinalco
Chucéndiro
Chucéndiro
Churintzio
Cojumatlan
Copéndaro
Morelia
Puruéndiro
Tepoztlan
Guadalupe y Calvo
Guadalupe y Calvo
Cuautitlan
Cuautitlan
Cuautitlan
Cuautitlén
Cuautitlan
Cuautitlan
Cuautitlén
Chiquimula
Jutiapa

Jutiapa

Jutiapa

Jutiapa
Choluteca
Chinandega

Ven. Carranza
Zapotlan el Grande

Zapotlan el Grande
Zapotlan el Grande

Guanajuato
Jalisco
Jalisco
Jalisco
Jalisco
México
Michoacéan
Michoacéan
Michoacéan
Michoacéan
Michoacéan
Michoacan
Michoacan
Morelos
Chihuahua
Chihuahua
Jalisco

Jalisco
Jalisco

Jalisco
Jalisco
Jalisco
Jalisco
Guatemala
Guatemala
Guatemala
Guatemala
Guatemala
Honduras
Nicaragua
Jalisco
Jalisco

Jalisco
Jalisco

12
25
24
31
12
24
50
12
15
24
50
12
12
25
15
15
26
10

11
12
12
12
21
12
21
23
34
17
25
24
12
24
24

4
40
4
29
29
51
57
50
40
38
62
43
43
47
36
33
4
40
31
il
38
38
39
32
30
34
34
32
26
33
42
31
35
4

0.667
0.571
0.762
0.333
0.333
0.714
0.762
0.810
0.714
0.619
0.857
0.762
0.667
0.714
0.667
0.476
0.762
0.667
0.476
0.762
0.619
0.524
0571
0.381
0.381
0.476
0.429
0.381
0.190
0.429
0.667
0.429
0.571
0.619

2.429
2583
2.250
2.143
2.143
3.000
3.250
2.706
2.267
2.308
3.278
2.375
2571
2733
2,071
2.200
2313
2.357
2.000
2.250
2.308
2.545
2.500
2.375
2125
2.300
2.444
2.375
2.250
2.333
2.500
2111
2.167
2538

0.167
0.126
0.144
0.092
0.111
0.183
0.252
0.254
0.184
0.149
0.210
0.266
0.242
0.193
0.194
0.133
0.161
0.214
0.184
0.208
0.127
0.147
0.115
0.050
0.032
0.088
0.104
0.060
0.045
0.086
0.238
0.341
0.337
0.274

0.259
0.182
0.218
0.124
0.131
0.272
0.327
0.319
0.257
0.245
0.325
0.289
0.292
0.256
0.272
0.157
0.259
0.244
0.191
0.273
0.226
0.205
0.210
0.107
0.085
0.129
0.150
0.118
0.063
0.149
0.243
0.205
0.237
0.261

0.272
0.488
0.387
0.652
0.631
0.099
0.082
0.105
0.279
0.312
0.086
0.189
0.178
0.151
-0.072
0.381
0.121
0.173
0.352
0.072
0.232
0.303
0.288
0.438
0.552
0.322
0.211
0.379
0.667
0.218
0.169
0.300
0.190
0.106

0.357
0.307
0.342
0.256
0.154
0.327
0.227
0.203
0.283
0.391
0.356
0.079
0.172
0.247
0.288
0.152
0.378
0.120
0.038
0.240
0.439
0.284
0.451
0.534
0.627
0.315
0311
0.490
0.292
0.424
0.020
-0.667
-0.423
-0.047
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Estructura genética

La estructura genética se estudio con la finalidad de cuantificar los niveles de diversidad genética entre
grupos y dentro de grupos raciales. Los resultados se presentan en los cuadros 21 y 22 para maiz y
teocintle, respectivamente; en cada caso se presentan dos modelos, el Modelo | divide la variacion entre
grupos, entre poblaciones dentro de grupos y entre individuos dentro de poblaciones. EI modelo Il incluye
las divisiones del Modelo | ademas de la variacion dentro de individuos para los loci involucrados.

Los estadisticos F se relacionan con las hipotesis acerca de la diferenciacion a diferentes niveles; por
ejemplo FST se refiere a la hipotesis acerca de la diferenciacion entre individuos dentro de las
poblaciones. Cuando los valores de los estadisticos F tienden a 1, entonces no existe flujo genético entre
los individuos, poblaciones o sub-poblaciones; por el contrario, valores cercanos a cero indicaran niveles
muy altos de flujo genético, es decir no existe diferenciacion.

Cuadro 21. Analisis de varianza (AMOVA) de datos de isoenzimas. Razas de maiz de México.

Fuente de Modelo | Modelo 11
variacion Sumade | Porcentaje Sumade | Porcentaje
G.L. | Cuadrados |de variacion| G.L. Cuadrados | de variacion
Entre Grupos 6 495.4 3.25 6 495.4 3.26
Entre Poblaciones
dentro de grupos 52 890.1 6.08 52 890.1 577
Entre Individuos
Dentro de Poblaciones | 4981 12775.7 90.67 2461 8129.7 25.80
Dentro de Individuos 2520 4646.0 65.17
Total 5039 14161.1 5039 14161.1
Fsr: 0.09329 Fis: 0.28361
Fsc: 0.06281 Fsc: 0.05962
Fer: 0.03253 Fer: 0.03256
Fir: 0.34825

Los resultados del AMOVA para las razas de maiz indican que existe una gran diferenciacion genética;
todos los niveles de variacion considerados resultaron significativos. Del total de la variacion genética,
para el Modelo 1, los mayores porcentajes (91%) correspondieron a la variacion entre individuos dentro de
las poblaciones, mientras que para el Modelo II, los mayores porcentajes ocurrieron dentro y entre
individuos dentro de poblaciones, respectivamente. Aun cuando la variacion entre grupos raciales y entre
poblaciones dentro de los grupos fue significativa, no superaron juntos 10% de la variacion total.
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Cuadro 22. Analisis de varianza (AMOVA) de datos de isoenzimas. Poblaciones de teocintle.

Modelo | Modelo Il
Fuente de Suma de | Porcentaje Suma de | Porcentaje
de de

variacion G.L. |Cuadrados| variacion G.L. [Cuadrados| variacion
Entre Grupos 7 2259.4 24.66 7 2259.4 24.66
Entre Poblaciones
dentro de grupos 63 1879.9 18.85 63 1879.9 18.45
Entre Individuos
Dentro de
Poblaciones 2473 5741.5 56.49 1201 3499.0 14.00
Dentro de Individuos 1272 2242 .5 42.90
Total 2543 9880.8 2543 9880.8

FST : 0.43511 FIS : 0.24601

FSC:  0.25025 FSC:  0.24488

FCT: 0.24656 FCT:  0.24659

FIT: 0.57105

A diferencia de lo encontrado en el andlisis de las razas de maiz, la diferenciacion entre grupos y la
diferenciacion entre poblaciones dentro de los grupos raciales de teocintle son importantes, relativos a la
variacion entre individuos dentro de poblaciones y dentro de individuos.

Algunos de los valores de diferenciacion para los grupos respecto a la diversidad general y para las
poblaciones respecto a los grupos raciales se encuentran en los cuadros 17 al 20, los cuales reflejan lo
descrito anteriormente para los AMOVAs de los cuadros 21 y 22. Los resultados respecto a los valores de
diferenciacion del Cuadro 20 reflejan la fragmentacién y reduccion acelerada de varias poblaciones de
teocintle de Jalisco y de algunas areas de El Bajio; como consecuencia de la fragmentacion de las
poblaciones, la deriva genética y flujo genético limitado, se espera que los efectos de la endogamia causen
fragilidad de las poblaciones y su desaparicion en un periodo muy corto de tiempo.
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2. Datos de SSRs: Los microsatélites o secuencias simples, consisten de secuencias repetidas, cuya unidad
de repeticion es entre una y cinco pares de bases tales como (TG), o (AAT), Los alelos en un locus
determinado se identifican a través de amplificacion via PCR y posteriormente por su migracion relativa
usando electroforésis; por lo regular se usa un testigo de peso molecular conocido para apoyar la
identificacion. Los microsatélites son codominantes, se heredan de manera Mendeliana simple, se
consideran selectivamente neutrales y por lo general son altamente polimérficos en poblaciones naturales.
Adicionalmente, una caracteristica de gran valor de este tipo de marcadores es que los primers
desarrollados en una especie pueden ser utilizados en taxa relacionados.

Los datos incluidos en este trabajo provienen de los estudios de Doebley y colaboradores disponible en
linea de la pagina (http://www.panzea.org/data_sets.html). EI ADN fue extraido de plantas individuales de
acuerdo a lo descrito por Saghai-Maroof et al. (1984); las regiones de los microsatélites en el genoma
fueron amplificadas por PCR con primers seleccionados de la lista publicada por Matsuoka et al. (2002).
Las secuencias de los primers estan disponibles en (www.agron.missouri.edu_ssr.html) Maize Genetics Data
Base. Los productos PCR fueron separados por electroforesis capilar con un secuenciador automatizado
equipado con el software de analisis de fragmentos de ADN, GENESCAN y GENOTYPER. El tamafio de
los fragmentos de ADN fue calculado automaticamente y de manera uniforme para todas las muestras
analizadas. Se incluyeron datos de 454 plantas y 92 SSRs distribuidos en los 10 cromosomas.

Dado que en el caso de SSRs ocurre gran polimorfismo, en este trabajo se detectaron 3805 alelos, es decir mas de
40 alelos por locus. Debido a lo anterior, el método de componentes principales tiene serias limitantes en cuanto a
requerimientos de memoria y tiempo para los calculos por lo que es recomendable usar PCoA ya que se parte de la
matriz de distancias genéticas (84x84) en lugar de una matriz de 3805 columnas. De manera similar que para los
datos de isoenzimas, se calcularon las frecuencias génicas, las distancias genéticas de acuerdo a Nei et al.
(1983) y Latter (1972) y se usé el método Neighbor-joining para estimar las relaciones filogenéticas entre
las razas de maiz y teocintle.
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Figura 11. Principal Coordinates Analysis (PCoA):
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Los simbolos indican: (1) maiz de valles altos, (2) maiz de zonas intermedias, (3) maiz de zonas tropicales, (4)
Teocintle Balsas, (5) Teocintle Chalco, (6) Teocintle Mesa Cental, Durango y Nabogame, (7) Zea diploperennis,
(8) Zea perennis, (9) Teocintle Huehuetenango y (10) Zea luxurians y Zea Nicaraguensis.

La primera dimensién explica el 23% de la variacion, la segunda el 11% vy la tercera el 9.3%. De nueva
cuenta, el maiz y el teocintle tienden a formar grupos con diferencias notorias, separados claramente por la
dimension-1. En este analisis no hay traslape entre maiz y teocintles. Aun cuando se pueden encontrar
algunas diferencias entre las figuras 9 y 11, se mantienen las interrelaciones. Las razas de maiz se
mantienen como un grupo muy compacto, con el teocintle de la regién del Balsas como su pariente mas
cercano. Zea mays ssp. mexicana se mantiene intermedia respecto a la seccion Luxuriantes.

Los valores de diversidad genética basados en los 92 SSRs, se presentan en los cuadros 23 y 24. Una
limitante para los valores estimados es el numero de plantas analizadas para cada raza; con todo y las
limitaciones, los valores de diversidad mayores correspondieron, como en el caso de isoenzimas a la raza
Balsas de teocintle, con los menores valores para las poblaciones fragmentadas de Villa Purificacién Y
Lagos de Moreno en Jalisco, San C. Honduras, Oax. y Zea nicaraguensis.
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Los andlisis filogenéticos basados en los 92 SSRs muestran basicamente los mismos resultados
presentados por Matsuoka et al. (2002), es decir, todas las razas de maiz forman un grupo simple derivado
de la raza Balsas de teocintle, especificamente de la region de Teloloapan, Gro. El soporte estadistico para
este grupo simple es de 78%.

A diferencia del analisis con isoenzimas, los SSRs separan con gran claridad todas las razas y poblaciones
de la ssp. mexicana de las poblaciones de la raza Balsas (ssp. parviglumis). De la misma manera que en el
caso de isoenzimas, las poblaciones de teocintle se diversifican inicialmente en dos grupos: la seccion
Luxuriantes incluyendo Zea diploperennis, Zea perennis, Zea luxurians, Zea nicaraguensis y Zea mays
ssp. huehuetenangensis y la subespecie mexicana que también incluye a las poblaciones de Morelos y
Malinalco, Méx. Estas ultimas dos poblaciones parecen ser hibridos entre ssp. mexicana y ssp.
parviglumis, aunque podrian ser formas ancestrales que dieron origen a dichas subespecies, tal y como lo
sefialé Fukunaga et al. (2005). Otro aspecto que cabe resaltar es la relacién estrecha entre los teocintles de
Nabogame, Chihuahua y los de la region de la Ciénega de Chapala, incluyendo Churintzio; esta relacion
se mantiene tanto con el uso de isoenzimas como con los SSRs de las figuras 10a y 12a.
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Figura 12a. Andlisis filogenético con base a frecuencias alélicas de 92 SSRs (Distancias de Latter,1972).
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Figura 12b. Andlisis filogenético con base a frecuencias alélicas de 92 SSRs (Distancias de Latter,1972).
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Figura 12c. Andlisis filogenético con base a frecuencias alélicas de 92 SSRs (Distancias de Latter,1972).
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Cuadro 23. Diversidad genética dentro de razas de maiz de México. 92 SSRs

No. Alelos/ loci Alelos Alelos Loci
Raza Plantas | polimorfico | por locus | Total | polimoérficos He Gst
Apachito 4 4.2 4.1 379 0.967 0.740 0.057
Azul 5 4.8 4.7 436 0.989 0.744 0.051
Cristalino de Chihuahua 3 3.5 3.4 310 0.946 0.722 0.080
Gordo 4 4.2 4.1 377 0.978 0.738 0.060
Palomero Tipo Chihuahua 4 3.8 3.8 346 0.978 0.712 0.093
Arrocillo Amarillo 5 4.7 4.7 428 1.000 0.752 0.071
Cacahuacintle 4 4.2 4.1 373 0.967 0.753 0.070
Chalqueno 3 3.4 3.3 304 0.946 0.711 0.121
Complejo Serrano de Jalisco 5 4.9 4.9 451 1.000 0.779 0.038
Conico 4 4.2 4.1 379 0.978 0.752 0.071
Conico Nortefio 4 4.4 4.3 399 0.978 0.783 0.033
Elotes Cénicos 3 35 34 309 0.956 0.736 0.091
Maiz Dulce 4 4.0 3.9 358 0.978 0.729 0.100
Mixteco 2 2.8 2.7 239 0.900 0.717 0.115
Mountain Yellow 4 45 4.4 406 0.967 0.753 0.070
Mushito 5 5.1 5.1 465 0.989 0.776 0.042
Palomero de Jalisco 3 3.5 3.5 320 0.978 0.766 0.053
Palomero Toluguefio 4 4.2 4.2 386 1.000 0.758 0.064
Uruapefio 1 2.0 1.6 132 0.610 0.610 0.247
Zamorano Amarillo 4 4.5 4.4 409 0.989 0.794 0.019
Chapalote 4 4.0 3.9 360 0.967 0.726 0.112
Dulcillo del Noroeste 4 4.2 4.2 383 1.000 0.782 0.043
Elotero de Sinaloa 3 3.6 3.5 323 0.957 0.762 0.068
Blando de Sonora 4 4.5 4.5 415 1.000 0.804 0.017
Onavefio 5 5.3 5.2 481 0.989 0.799 0.022
Reventador 4 4.2 4.2 389 1.000 0.767 0.062
Ancho 2 2.9 2.7 243 0.890 0.722 0.117
Bofo 3 3.7 3.6 333 0.978 0.778 0.049
Bolita 4 4.2 4.2 383 0.978 0.751 0.081
Elotes Occidentales 6 5.7 5.7 527 1.000 0.797 0.025
Harinoso de Ocho 1 2.0 1.6 138 0.568 0.568 0.305
Negrito 2 2.8 2.6 241 0.880 0.687 0.160
Tablilla de Ocho 6 5.9 5.9 545 1.000 0.810 0.009
Tabloncillo 4 4.4 4.3 398 0.978 0.763 0.066
Tabloncillo Perla 3 3.6 3.6 328 0.989 0.745 0.089
Celaya 5 5.3 5.3 487 1.000 0.806 0.007
Pepitilla 3 3.6 35 317 0.967 0.752 0.073
Tepecintle 4 4.3 4.2 390 0.967 0.749 0.077
Tuxpefio 2 2.9 2.6 241 0.890 0.716 0.118
Tuxpeno Nortefio 6 5.6 5.6 516 1.000 0.777 0.043
Vandefio 4 4.2 4.2 382 0.978 0.759 0.065
Comiteco 2 2.6 25 228 0.923 0.689 0.147
Coscomatepec 3 3.7 3.7 336 0.978 0.781 0.033
Dzit Bacal 4 4.5 4.5 410 1.000 0.796 0.014
Jala 4 4.3 4.3 395 0.989 0.764 0.054
Mixefio 1 2.0 1.6 139 0.598 0.598 0.260
Motozinteco 4 4.0 4.0 368 0.989 0.740 0.084
Nal-Tel de Altura 4 4.4 4.3 395 0.978 0.764 0.054
Serrano Mixe 2 2.7 2.6 236 0.945 0.727 0.100
Negro de Chimaltenango 1 2.0 15 133 0.511 0.511 0.367
Olotillo 5 5.0 5.0 461 1.000 0.764 0.055
Olotén 3 3.7 35 323 0.946 0.735 0.090
Tehua 4 4.0 3.9 355 0.946 0.714 0.115
Conejo 5 5.1 5.1 467 1.000 0.796 0.030
Nal-Tel 5 4.7 4.6 426 0.978 0.763 0.070
Ratén 4 4.2 4.1 381 0.989 0.738 0.101
Zapalote Chico 5 5.2 5.2 474 0.989 0.792 0.034
Zapalote Grande 4 4.3 4.2 389 0.978 0.761 0.072
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Cuadro 24. Diversidad genética dentro de razas de teocintle. 92 SSRs

No. Alelos/ loci | Alelos | Alelos Loci
Raza Plantas | polimorfico | por locus | Total |polimorficos| He Gst
Balsas Ejutla, Jalisco 5 4.2 4.0 368 0.935 0.694 0.214
Balsas Manantlan, Jalisco 4 4.0 4.0 369 1.000 0.757 0.143
Balsas Guachinango, Jalisco 5 4.7 4.6 424 0.967 0.764 0.135
Balsas Villa Purificacion, Jal. 4 34 3.1 279 0.868 0.581 0.342
Balsas Huitzuco, Guerrero 4 4.3 4.1 375 0.946 0.741 0.161
Balsas Teloloapan, Guerrero 35 15.6 15.6 1438 1.000 0.855 0.032
Balsas Mazatlan, Guerrero 17 104 104 958 1.000 0.848 0.040
Amatlan, Morelos 2 2.6 2.2 201 0.789 0.567 0.358
Balsas Estado de Mexico 20 12.7 12.7 1169 1.000 0.864 0.022
Balsas Michoacéan 19 125 125 1153 1.000 0.858 0.029
Balsas S.C. Honduras, Oaxaca 2 25 2.2 201 0.804 0.562 0.364
Chalco Puebla 7 5.1 5.1 461 0.989 0.718 0.123
Chalco Amecameca y DF 28 12.6 12.6 1162 1.000 0.817 0.002
Chalco Toluca 4 4.4 4.3 393 0.967 0.764 0.067
Opopeo y Cd. Hidalgo, Mich. 4 4.0 3.9 358 0.967 0.740 0.097
MesaCentral, Churintzio 10 6.8 6.8 621 1.000 0.784 0.074
Mesa Central, Cuitzeo 24 12.1 12.1 1113 1.000 0.826 0.024
Mesa Central, Lagos de Moreno 2 2.2 1.6 138 0.494 0.312 0.631
Malinalco, México 2 2.6 2.2 203 0.769 0.568 0.329
Durango 5 45 4.4 409 0.989 0.736 0.000
Nabogame 7 4.3 4.2 383 0.946 0.612 0.000
Zea diploperennis 6 4.4 4.3 391 0.978 0.665 0.000
Zea perennis 4 3.7 3.5 322 0.945 0.683 0.000
Huehuetenango 7 4.6 4.5 411 0.967 0.674 0.000
Zea luxurians 10 6.1 5.9 533 0.956 0.696 0.000
Zea nicaraguensis 3 2.9 2.4 215 0.742 0.488 0.000
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Estructura Genética

Los resultados del AMOVA para las razas de maiz (Cuadro 25) indican que existe una gran
diferenciacion genética; todos los niveles de variacién considerados resultaron significativos. Del total de
la variacion genética, para el Modelo I, los mayores porcentajes (93%) correspondieron a la variacion
entre individuos dentro de las poblaciones, mientras que para el Modelo I, los mayores porcentajes
ocurrieron dentro (77%) y entre individuos dentro de poblaciones (20%), respectivamente. Aln cuando la
variacion entre grupos raciales y entre poblaciones dentro de los grupos fue significativa, no superaron
juntos mas del 7% de la variacion total.

Cuadro 25. Analisis de varianza (AMOVA) de datos de microsatélites. Razas de maiz.

Modelo | Modelo 11

Fuente de Sumade | Porcentaje Sumade | Porcentaje
variacion G.L. | Cuadrados | de variacion | G.L. | Cuadrados | de variacion
Entre Grupos 6 290.5 1.71 6 290.5 1.77
Entre Poblaciones
dentro de grupos 51 1346.3 4.89 51 1346.3 1.73
Entre Individuos
Dentro de
Poblaciones 370 7079.7 93.4 156 3717.2 19.81
Dentro de Individuos 214 3362.5 76.70
Total 427 8716.5 427 8716.5

FST: 0.066 FIS : 0.20524

FSC: 0.0498 FSC: 0.01763

FCT: 0.01705 FCT: 0.01765

FIT: 0.23304

Algunos de los valores de diferenciacidn para las poblaciones respecto a los grupos raciales se encuentran
en los cuadros 23 y 24; en el caso de maiz, los valores altos de diferenciacion corresponden a razas de
usos especiales como Gordo, Dulcillo del Noroeste, Harinoso de Ocho, Tabloncillo Perla, Jala y Nal-Tel.

De manera similar a lo encontrado en el analisis de las razas de maiz, la diferenciacion entre grupos y la

diferenciacion entre poblaciones dentro de los grupos raciales de teocintle son poco importantes, relativos
a la variacion entre individuos dentro de poblaciones y dentro de individuos.
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Cuadro 26. Analisis de varianza (AMOVA) de datos microsatélites. Poblaciones de teocintle.

Modelo | Modelo 11

Fuente de Sumade | Porcentaje Sumade | Porcentaje
variacion G.L. | Cuadrados | de variacion | G.L. | Cuadrados | de variacion
Entre Grupos 7 583.5 541 7 583.5 5.72
Entre Poblaciones
dentro de grupos 27 773.5 7.45 27 773.5 5.16
Entre Individuos
Dentro de Poblaciones | 445 6373.3 87.14 205 3840.3 24.89
Dentro de Individuos 240 2533.0 64.23
Total 479 7730.3 479 7730.3

FST : 0.12865 FIS : 0.27926

FSC: 0.07879 FSC: 0.05472

FCT: 0.05413 FCT: 0.05717

FIT: 0.35766

Los resultados respecto a los valores de diferenciacion del Cuadro 24 reflejan la fragmentacion y
reduccion acelerada de varias poblaciones de teocintle de Jalisco y varias poblaciones aisladas como las
de Amatlan, Mor., Malinalco, Méx., San Cristobal Honduras, Oax., Lagos de Moreno, Jal, y Huitzuco,
Gro.
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3. Datos de nudos cromosémicos. Los nudos cromosdmicos son estructuras heterocrométicas que pueden
observarse mejor en los cromosomas paquiténicos de la microsporogénesis, constituidos en su mayoria
por secuencias de ADN de 180 pares de bases, que se repiten miles o incluso millones de veces,
dependiendo del tamafio del nudo (Kato et al, 2009). Hasta la fecha se conocen 47 posiciones que han
mostrado algun tipo de nudo en los cromosomas paquiténicos. En el maiz y en los teocintles anuales
mexicanos predominan nudos intercalares, mientras que en los teocintles perennes y Guatemaltecos,
ademas de tener pocos nudos en comln con el maiz, solamente poseen nudos terminales. En el
cromosoma 10 del maiz y del teocintle existe una variante que posee unido al extremo de su brazo largo
un segmento eucromatico de longitud similar al de su brazo corto, que contiene un nudo grande
subterminal; esta variante se ha denominado cromosoma 10 anormal tipo I. Otra variante conocida como
10 anormal tipo I1, cuyo segmento extra del brazo largo termina en un nddulo pequefio se ha observado en
poblaciones de teocintle anual mexicano. Adicionalmente, existen cromosomas accesorios,
supernumerarios o de tipo B, los cuales se han encontrado Unicamente en poblaciones de maiz y
teocintles anuales mexicanos (Kato, 2005). Los nudos cromosémicos se han considerado como
marcadores genéticos estables para posiciones fijas en los cromosomas de todas las especies del género
Zea; la distribucion no-aleatoria de los nudos en las razas y poblaciones de maiz y teocintle sugiere que
dichas estructuras pueden usarse en estudios taxondmicos y para definir las relaciones evolutivas dentro y
entre especies del género Zea (Kato, 1975, 1984; Smith et al., 1982). Cabe sefialar que Matsuoka et al.
(2002) indicaron que los datos cromosomicos no han sido examinados desde el punto de vista
filogenético, aunque podrian no ser apropiados para dichos estudios dado que las frecuencias de los tipos
de nudos pueden cambiar de manera no-neutral debido a segregacion preferente. En realidad, no hay
marcadores perfectos, sin embargo se considera que los datos de nudos cromosémicos publicados por
McClintock et al. (1981) son de gran valor en examinar las relaciones evolutivas entre los miembros del
género Zea y ya fueron usados por Benz (1999) en un analisis filogenético; desafortunadamente, en dicho
estudio Unicamente se incluyeron tres poblaciones de teocintle como referencia.

Los datos del tamafio y ocurrencia de las 47 posiciones de nudos cromosdmicos de las razas de maiz y
teocintle de México, publicados por Kato (1975), McClintock et al. (1981) y Sanchez et al. (1998) se
transformaron en frecuencias para cada posicion y tamafio de nudo; la presencia de cromosomas B y 10
anormal fueron incluidas en el estudio. En total, se consideraron 412 accesiones, de las cuales 340
correspondieron a maiz y 65 a teocintle de México y siete a teocintles de Guatemala; previo al analisis se
revisaron las clasificaciones raciales de cada una de las accesiones de maiz, tomando como referencia
principal las bases de datos de CONABIO (2010) y LAMP (1991); cuando fue necesario se actualizaron
las clasificaciones raciales. Para los analisis filogenéticos, las colecciones de maiz se dividieron en razas y
en grupos raciales. Los grupos raciales de maiz incluyeron 11 grupos y las poblaciones de teocintle se
dividieron en 15 grupos. La frecuencia de ocurrencia de cada tamafio de nudo, grande, mediano, pequefio
y ausente, asi como la presencia de cromosomas B y 10 anormal dieron lugar a 192 variables; cabe sefialar
que algunas posiciones de nudos no mostraron variacién por lo que fueron eliminadas para quedar
Unicamente con 174.

En la Figura 13 se presenta el analisis de agrupamiento de las poblaciones de teocintle con base en el
método promedio de grupo (UPGMA) vy la distancia de Nei (1972). Los resultados del agrupamiento
muestran una resolucion bastante clara y congruente con otro tipo de marcadores genéticos y datos
morfoldgicos como los de la Figura 8. Las secciones Zea y Luxuriantes quedan perfectamente definidas,
con sus especies y sub-especies separadas razonablemente. De nuevo es notoria la separacion de
Nobogame, Durango, Mesa Central y Chalco como grupos independientes y varias de las poblaciones de
la raza Balsas agrupadas en regiones geograficas como Mazatlan-EIl Salado y Teloloapan en Guerrero,
Huetamo en Michoacén y las dos muestras de Jalisco.
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Cuadro 27. Lista de accesiones de teocintle usadas en el analisis de nudos cromosémicos.

No | Accesion Alt. Sitio Clave Edo. Raza No | Accesion Alt. Sitio Clave Edo. Raza

1 NOBOGAME 1850 | NABOGAME NABOGAME1 CHIH | NOBOGAME 37 K-67-20 1110 | K175 TOL.-V.BRAVO-TINGAM K175_TEJUP MEX BALSAS

2 NOBOGW64 1850 | NABOGAME NABOGAME2 CHIH | NOBOGAME 38 K-69-4 1900 | VILLA JIMENEZ V_JIMENEZ MICH | MESA CENTRAL
3 K-69-2 1700 | MANUEL DOBLADO M_DOB2 GTO MESA CENTRAL 39 K-69-6 1800 | COPANDARO-CHUCANDIRO COPANDARO MICH | MESA CENTRAL
4 K-69-10 2100 | MOROLEON-PIfiICUARO MOROLEON GTO MESA CENTRAL 40 K-69-8 2000 | PURUANDIRO PURUANS MICH | MESA CENTRAL
5 K-69-11 2150 | PIAICUARO PINICUARO GTO MESA CENTRAL 41 K-69-9 2000 | PURUANDIRO PURUAN9 MICH | MESA CENTRAL
6 K-69-1 1710 | MANUEL DOBLADO M_DOB1 GTO MESA CENTRAL 42 K-69-3 1800 | CHURINTZIO CHURINTZIO MICH | MESA CENTRAL
7 K-69-7 1925 | MOROLEON-URIANGATO MORO_URI GTO MESA CENTRAL 43 K-69-5 1800 | CHUCANDIRO CHUCANDIRO MICH | MESA CENTRAL
8 K-67-7 1560 | K48 IGUALA-TELOLOAPAN K48_IG_TE GRO BALSAS 44 W-45470 1950 | LOS ESPINOS ESPINOS MICH | MESA CENTRAL
9 K-67-9 1620 | K11 TELOLOAPAN-ARCELIA K11 _TE_AR GRO BALSAS 45 K-67-14 820 | K43 HUETAMO-MORELIA K43_HUETAMO MICH | BALSAS

10 K-67-12 1130 | K47 TELOLOAPAN ARCELIA K47_TE_AR GRO BALSAS 46 K-67-13 800 | K24 HUETAMO MORELIA K24_HUETAMO MICH | BALSAS

11 K-67-8 1570 | K52 IGUALA-TELOLOAPAN K52_IG_TE GRO BALSAS 47 W-47942 600 | HUETAMO HUETAMO MICH | BALSAS

12 K-69-13 1350 | MAZATLAN MAZ13 GRO BALSAS 48 W-47890 700 | CERRO HUETAMO CE_HUETAMO MICH | BALSAS

13 BEADLE-72 1100 | EL SALADO EL_SAL1 GRO BALSAS 49 K-67-15 1000 | K127 HUETAMO-MORELIA K127_TZITZIO MICH | BALSAS

14 BEADLE-72 1100 | EL SALADO EL_SAL2 GRO BALSAS 50 K-67-23 1040 | K27 TINGAMBATO-TUZANTLA K27_TINGAMBATO MICH | BALSAS

15 BEADLE-72 1100 | EL SALADO EL_SAL3 GRO BALSAS 51 K-67-25 1235 | K37 ZITACUARO-TUZANTLA K37_ZITACUARO MICH | BALSAS

16 W63 47711 1510 | RANCHOS NUEVOS R_NUEVOS GRO BALSAS 52 K-67-24 880 | K46 ZITACUARO-TUZANTLA K46_ZITACUARO MICH | BALSAS

17 W63 47335 1350 | MAZATLAN MAZ335 GRO BALSAS 53 W-48897 2040 | CIUDAD HIDALGO C_HIDALGO MICH | BALSAS

18 | K-65-2 2200 | MIRAFLORES MIRAFLORES?2 MEX CHALCO 54 | W-48085 1310 | QUERETANILLO QUERETANILLO MICH | BALSAS

19 | K-66-1 2300 | OZUMBA OZUMBA MEX CHALCO 55 | GAVILANES DGO. 1950 | PUENTE GAVILANES GAVILANES DGO DURANGO

20 | K-67-1 2250 | TEMAMATLA TEMAMATLA MEX CHALCO 56 | H.DOLORES DGO 1950 | HACIENDA DE DOLORES H_DOLORES DGO DURANGO

21 | K-67-2 2470 | JUCHITEPEC JUCHITEPEC MEX CHALCO 57 | FCO.VILLA DGO. 1900 | FRANCISCO VILLA F_VILLA DGO DURANGO

22 | K-68-1 2400 | SAN ANTONIO TECOMI SA_TECOM DF CHALCO 58 LLANO GDE. 1100 | LLANO GRANDE LL_GRANDE JAL BALSAS

23 | K-68-2 2300 | SAN MATEO S_MATEO DF CHALCO 59 LOS CIMIENTOS 520 | LOS CIMIENTOS LOS_CIMIENTOS JAL BALSAS

24 | K-68-6 2300 | ZOQUIAPAN ZOQUIAPAN MEX | CHALCO 60 | SAN MIGUEL 2250 | LA VENTANA ZD_VENTANA JAL Zea diploperennis
25 | K-69-12 2300 | SAN FCO. ACUAUTLA SF_ACUAUTLA MEX | CHALCO 61 MANANTLAN 1350 | MANANTLAN ZD_MANANTLAN JAL Zea diploperennis
26 | K-67-3 2320 | TEPETLIXPA TEPETLIXPA MEX CHALCO 62 LAS JOYAS 1800 | LASJOYAS ZD_JOYAS JAL Zea diploperennis
27 | K-68-4 2260 | CHALCO CHALCO4 MEX CHALCO 63 | PIEDRA ANCHA 2100 | PIEDRA ANCHA ZP_P_ANCHA JAL Zea perennis

28 | T-1-1970 2400 | TLALMANALCO TLALMANALCO | MEX | CHALCO 64 | OAXACA TLAJ.91 1120 | SAN CRISTOBAL HONDURAS SC_HONDURAS1 OAX BALSAS

29 | T-2-1970 2260 | CHALCO CHALCO 2 MEX CHALCO 65 | 51850 WILKES EL AMATILLO, CHIQUIMULA ZL_CHIQUIMULA GUAT | GUATEMALA

30 | T-3-1970 2340 | MIRAFLORES MIRAFLORES3 MEX CHALCO 66 | 51839 WILKES CUESTA DE GRACIA, JUTIAPA ZL_JUTIAPA GUAT | GUATEMALA

31 | T-4-1970 2250 | XOCHIMILCO XOCHIMILCO DF CHALCO 67 | 51764 WILKES BUENAVIATA, JUTIAPA ZL_BUENA GUAT | GUATEMALA

32 | K-67-17 1390 | K116 TOLUCA-TEJ-LUVIANOS | K116_TEJUP MEX BALSAS 68 | CUTLER 202A JUTIAPA ZL_JUTIAPA_A GUAT | GUATEMALA

33 | K-67-18 1371 | K151 TOLUCA TEJ-LUVIANOS | K151_TEJUP MEX BALSAS 69 | WILKES 1300 | SA HUISTA, HUEHUETENANGO | H_SA_HUISTA GUAT | HUEHUETENANGO
34 K-67-19 1490 | K168 TOLUCA TEJ-LUVIANOS | K168_TEJUP MEX BALSAS 70 WILKES TZISBAJ, HUEHUETENANGO H_TZISBAJ GUAT | HUEHUETENANGO
35 K-67-21 1185 | TOLUCA-V.BRAVO-TINGAM V_BRAVO MEX BALSAS 71 WILKES MONAJIL, HUEHUETENANGO H_MONAJIL GUAT | HUEHUETENANGO
36 K-67-16 1410 | K112 TOLUCA-TEJ-LUVIANOS | K112_TEJUP MEX BALSAS 72 OAXACA MONT.91 1120 | SAN CRISTOBAL HONDURAS SC_HONDURAS2 OAX BALSAS
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Figura 13. Anélisis de agrupamiento de poblaciones de teocintle con base en frecuencias de nudos
cromosomicos, las claves de las razas y sitios de colecta se listan en el Cuadro 27. Distancia de Nei (1972)
y método de agrupamiento promedio de grupo (UPGMA).
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Los analisis filogenéticos se presentan en dos grupos; las figuras 14a, 14b y 14c incluyen las 40 razas de
maiz y 16 grupos de teocintle, mientras que las figuras 15a, 15b y 15c incluyen los 26 grupos raciales
antes mencionados.

El dendrograma de la Figura 14a divide las 56 razas en cuatro grupos principales; la mayor divergencia se
observa en la seccion Luxuriantes respecto al resto de razas de la seccion Zea. El arbol filogenético de la
Figura 14c permite tener una idea del proceso de diversificacion del género Zea; entre otras cosas, la
posicion taxonémica de la ssp. huehuetenangensis es mas cercana a Zea luxurians y a los teocintles
perennes que al resto de teocintles anuales de la seccion Zea.

Hay al menos dos grupos bien definidos que contienen razas de maiz y teocintle; dichos resultados apoyan
la idea de origenes multiples del maiz. En un caso, la raza Nobogame y la poblacion de Teocintle de
Oaxaca (ssp. parviglumis) parecen haber tenido influencia en el origen de las razas de los valles altos del
centro y sur de México (Codnico, Arrocillo, Palomero Toluquefio, Chalquefio, Cacahuacintle y Olotén).
Por su parte, el resto de los teocintles anuales mexicanos (probablemente tanto de las razas Balsas como
Chalco) dieron origen a Pepitilla, Ancho, Tabloncillo, Elotes Conicos y Zamorano Amarillo. Posterior a
estos eventos, se originaron otras razas en areas reducidas y finalmente ocurri6 mayor diversificacion y
difusion a través de lo que hoy es México. De acuerdo a la Figura 14c, un grupo de razas se difundio a lo
largo de las costas del Pacifico incluyendo las razas del grupo Chapalote, del grupo Ocho hileras y los
Zapalotes; el otro grupo involucra todas las razas tropicales dentadas y del sureste de México (Los
Tuxpefios, Celaya, Olotillo, Tepecintle, Conejo, Raton, Dzit-Bacal y Nal-Tel).

Las figuras 15a, 15b y 15c¢ incluyen los analisis de 26 grupos raciales; en dichos analisis, se estimd la
confiabilidad de los resultados por medio de 1000 permutaciones.
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Figura 14a. Andlisis filogenético (Shared alleles)

Mal_Tel
Dzit_Bacal
Conejo

1 Iy e
Celaya

Pepitilla
Ancho
Zamerano_Am
Elotes_Con

T,

Ba_Teloloapan
Ba_Mazatlan
Ba_.Jal
Ba_Huetamo
Ba_Tejupil
MC_Guanajuato
_|—I: . Central
Durango

I MC_Cd_Hgo

Chalco
Pal_Toluqueiio
Cénico

Arrocille
Chalqueiio
Oloton
Ba_Oaxaca
‘Conico_NMor
Cristalino_Ch
Elotes_Occ
Tehua
Nal_Tel Alt
Comi
Maiz_Dulce
Jala
Bolita
Chapalote
Blandito
o -
Dulcillo_NW
[ Zmem
Zapalote_Chico
Reventador

Tab_Perla

0.04

70

Z
Huehuetenango

Z_perennnis

Z_diploperennis



Figura 14b. Andlisis filogenético (Shared alleles)
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Figura 14c. Andlisis filogenético (Shared alleles)

s
ZHM
luxuriapg

0.04

72



Figura 15a. Andlisis filogenético (Shared alleles)
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Figura 15b. Andlisis filogenético (Shared alleles)
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Figura 15c. Andlisis filogenético (Shared alleles)
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PARTE I1l. CONCLUSIONES Y RECOMENDACIONES

Las colecciones de maiz usadas en este trabajo comprenden sitios con un rango muy amplio de altitud y
variacion climética; en la actualidad el maiz se cultiva desde zonas éridas hasta ambientes muy célidos y
himedos. No hay duda que la gran diversidad morfoldgica, genética y fisiol6gica que todavia se encuentra
en México es funcion de seleccion humana, deriva genética, flujo genético y mutacion, sin embargo, la
gran heterogeneidad ambiental parece ser una de las fuerzas mas importantes que han moldeado dicha
diversidad. Los parrafos que se incluyen a continuacion son un resumen de los aspectos més destacados
contenidos en las diferentes figuras y cuadros de resultados; un anélisis detallado de cada tipo de analisis,
esta fuera del alcance de este documento.

El maiz que se puede encontrar todavia en las areas rurales de México tiene niveles altos de diversidad
morfoldgica y diversidad genética. Por una parte, la diversidad morfolégica y de caracteres agronémicos
entre las diferentes razas es superior hasta mas de 100 veces la diversidad que se encuentra dentro de las
variedades de una raza, lo cual es aparente al observar la multitud de colores, tamafios y formas de los
granos, plantas, mazorcas y espigas. Méas impresionante es la multitud de condiciones ambientales, de
manejo y las formas de uso de las diferentes variedades y razas en las diferentes localidades de México.

En contraparte, como en la mayoria de especies de polinizacion cruzada, la mayor parte de la diversidad
genética en las razas mexicanas de maiz ocurre dentro de las poblaciones mas que entre las razas o entre
los grupos raciales; es de interés muy particular el encontrar que tanto la variacion morfologica como la
variacion genética no se encuentran distribuidas aleatoriamente. En gran parte de los casos, la diversidad
se encuentra asociada a condiciones ecoldgicas, sin embargo, la intervencion humana ha sido clave en
moldear esa diversidad. Adn cuando varias razas, sobre todo aquellas de usos especiales, mostraron los
menores niveles de diversidad genética y pueden considerarse en riesgo de extincion, debe resaltarse que
el mayor peligro sigue siendo el reemplazo de todo tipo de variedades, incluyendo las razas que se
siembran de manera amplia, por otros cultivos y variedades mejoradas de maiz. Muchas variedades tardias
de Tuxpefio se han perdido en los tropicos; en El Bajio y Occidente se han dejado de sembrar variedades
de la raza Celaya como Celaya Il y Argentino y muchas variantes de la raza Tabloncillo han desaparecido.

Los resultados que se presentan en este trabajo han contribuido al entendimiento de la diversidad del maiz
de México, sin embargo, la mayor parte de los datos provienen de estudios publicados hace mas de 10
afios, basados en muestras que por lo general difieren de estudio a estudio. Es importante sefialar que las
muestras colectadas recientemente (CONABIO, 2010) indican la existencia de variacion adicional a la
descrita hasta la fecha, la cual requiere ser documentada y descrita detalladamente; dichas descripciones
requieren ampliarse al resto de las razas conocidas incluyendo muestras recientemente colectadas y
colecciones tipicas, de gran valor histérico, como referencia. Las descripciones requeriran de la medicion
detallada de caracteres morfologicos, fisiolégicos, agrondmicos y una cobertura amplia del genoma con
base en marcadores moleculares y secuencias de genes conocidos en detalle; por una parte, los caracteres
apropiados con fines de clasificacion racial han sido investigados en detalle (Goodman y Paterniani, 1969;
Sanchez et al., 1993; Herrera et al., 2000), mientras que existen varios ejemplos del uso de marcadores
moleculares y secuencia de genes para investigar las interrelaciones y origen de razas de maiz (Reif et al.,
2006; Vigoroux et al., 2008; Tracy et al., 2006).

Con base en los resultados presentados anteriormente, la variabilidad moderna de maiz en México y sus
relaciones raciales pueden resumirse con base en los andlisis de datos climéticos, agrondémicos,
morfoldgicos e isoenzimaticos de la siguiente manera:
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1. Razas de las partes altas del centro de México.

Las razas de este grupo se han denominado Grupo Conico e incluye a Cdnico Nortefio, Palomero
Toluquefio, Cdnico, Elotes Conicos, Arrocillo, Chalquefio, Mushito, Cacahuacintle y Maiz Dulce.
Palomero de Chihuahua se asocia a este grupo con mas consistencia que al Grupo Sierra de Chihuahua.
Estas razas se distribuyen en las regiones con elevaciones de mas de 2000 m y en su mayoria son
endémicas del Valle de México. Este grupo fue sefialado como un grupo distintivo, Tipo "Centro de
Meéxico", por Kuleshov (1930), Mexican Pyramidal por Anderson y Cutler (1942), Benz (1986), y
Bretting y Goodman (1989), y como el "Grupo Conico" por Goodman y Bird (1977) y Sanchez (1989).
Las razas de este grupo, tienen en comin mazorcas de forma cdnica, nimeros altos de hileras de grano,
14-20; granos de 4-8 mm de ancho con textura variable, desde harinosos hasta palomeros, nimero
reducido de ramas de la espiga, sistema de raices débiles, hojas caidas y vainas de las hojas fuertemente
pubescentes con la presencia de antocianina.
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Figura 16. Mazorcas de Elotes Conicos, Palomero Toluquefio, Maiz Dulce, Conico y Cacahuacintle.
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2. Razas de las partes altas del norte de México

El Grupo Sierra de Chihuahua, incluye a Cristalino de Chihuahua, Gordo, Azul, Apachito y Complejo
Serrano de Jalisco. Estas razas se limitan a las tierras altas del noroeste de México (principalmente en
Chihuahua y en algunas partes de Sonora, Durango y Jalisco) en pequefios valles de altitudes de 2000 a
2600 m. Se caracterizan por plantas pequefias, 140-200 cm de altura, 12-14 hojas por planta, de floracién
temprana (50-55 dias); pocas ramas de la espiga (4 a 9); mazorcas largas (14-20 cm), delgadas con granos
redondeados, 7-9 mm de ancho, 9-11 mm de largo, y 4-6 mm de espesor. La textura del grano es muy dura
en Apachito y Cristalino de Chihuahua y harinosa en Gordo y Azul. Todo indica que el Grupo Cénico y el
de la Sierra de Chihuahua comparten cierto origen comun (Sanchez, 1989). Palomero de Chihuahua se
asocia morfolégicamente con el Grupo Cdnico, mientras que los datos climéaticos lo agrupan muy
cercanamente al resto de razas de la Sierra de Chihuahua. Cacahuacintle y Elotes Conicos, distribuidos en
el centro de México, aparecen estrechamente relacionadas con las razas de la Sierra de Chihuahua;
Serrano de Jalisco, probablemente sea portador de algunos componentes del centro de México hacia el
Norte. Hernandez y Alanis (1970) y Kato (1984) han sugerido rutas de dispersion de maiz del centro de
Meéxico hacia el norte.

Figura 17. Mazorcas de Apachito, Azul, Cristalino de Chihuahua, Gordo y Palomero de Chihuahua.
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3. Razas del occidente de México (Grupo de Ocho Hileras de Grano).

Este grupo incluye razas distribuidas en elevaciones bajas en el occidente y noroeste de México; las
relaciones mas cercanas se producen entre las razas del Noroeste de México: Harinoso de Ocho,
Tabloncillo Perla, Tabloncillo, Bofo, Elotes Occidentales, Blando de Sonora y Onavefio. Tablilla de Ocho,
Maiz Ancho y Bolita constituyen un segundo subgrupo, Jala y Zamorano Amarillo parecen estar
asociados de manera mas distante. Este grupo (con la excepcion de Jala y Zamorano Amarillo) se
caracteriza generalmente por plantas de 200 a 250 cm de altura, 16-20 hojas por planta, 70-80 dias a

floracién, mazorcas con 8 a 12 hileras de granos, granos 10-12 mm de ancho, mazorcas largas de 18-22
cm (a excepcion de Bolita, con 14 cm) y 12-18 ramas de la espiga.
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Figura 18. Mazorcas de Tabloncillo, Ancho, Bolita, Elotes Occidentales y Maiz Blando.
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4. Chapalote.
Chapalote es una raza descrita por Wellhausen et al. (1951) como una de las razas mas distintivas de

México. Mangelsdorf (1974) incluyé a Chapalote como una de las razas més antiguas de Mexico. Las
razas incluidas en el Grupo Chapalote son Chapalote, Reventador, Dulcillo del Noroeste y Elotero de
Sinaloa. Chapalote tiene un pericarpio café y granos cristalinos que en ocasiones se usan como palomero;
Dulcillo del Noroeste tiene endospermo dulce y colores de grano muy variados desde blanco, amarillo,
naranja y rojo; Elotero de Sinaloa tiene una mezcla de colores de grano (azul, negro y morado);
Reventador tiene predominantemente grano blanco y grano de cristalino a palomero. Todas las razas de
este grupo tienen mazorcas alargadas con forma de puro. Estas razas se siembran a elevaciones de 100 a
500 m en la Planicie Costera del Pacifico de Nayarit a Sonora. Reventador y Elotero de Sinaloa han sido
reportadas en frecuencias altas en las muestras colectadas recientemente (CONABIO, 2010); queda por
definir si las muestras del noroeste de México y las reportadas en la Sierra de Manantlan, Jal., Costas de

Michoacén y en el estado de Guerrero pertenecen a la misma raza.
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Mazorcas de Chapalote, reventador, Dulcillo del Noroeste y Elotero de Sinaloa.

Figura 19.
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5. Dentados Tropicales.

Este subgrupo incluye razas agrondmicamente muy importantes del sur de México para las regiones
intermedias y de baja altitud: Tuxpefio, Vandefio, Tuxpefio Nortefio, Tepecintle, Zapalote Grande y
Celaya; Pepitilla y Nal-Tel de Altura parecen asociados con este grupo (Sanchez, 1989). El grupo se
caracteriza por plantas de altura entre 250-320 cm, 85-105 dias a floracion, 20-25 hojas por planta, y
muchas ramas de espiga (20-35). Las mazorcas son medianas a largas (12-20 cm), cilindricas, con 12-16
hileras de granos profundamente dentados y con endospermo que van de suave a medio duro. Las razas de
este grupo y sus derivados, son probablemente las mas usadas en los programas de mejoramiento genético
publicos y privados en el &mbito mundial.
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Figura 20. Mazorcas tipicas de la raza Tuxpefio.
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6. Grupo de Madurez Tardia del sureste de México.

Incluye razas sembradas en altitudes medias a bajas en el sur de México y se caracteriza por plantas muy
tardias, 95-115 dias a floracion, con 24-28 hojas / planta, y con 320-380 cm de altura de la planta. Son
muy sensibles al fotoperiodo y la temperatura (ver Stevenson y Goodman, 1972). Estas razas tienen
muchas ramas de la espiga (20-40), mazorcas largas (de 18-22 cm), y 12-14 hileras de granos, 8-11 mm de
ancho, 9-13 mm de largo, con la textura del endospermo que va de suave a medio duro. Las razas
incluidas en este grupo son Olotillo, Dzit-Bacal, Comiteco, Motozinteco, Tehua, Olotén y Coscomatepec.
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Figura 21. Mazorcas de Tehua, Oloton y Olotillo (tomadas por el Dr. Hugo Perales)
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7. Tropicales precoces.
Esta division incluye a las razas de ciclo corto adaptadas a elevaciones bajas y distribuidas principalmente

en las llanuras costeras de la costa del Pacifico y la Peninsula de Yucatan. Este grupo incluye: Conejo,
Zapalote Chico, Nal-Tel, y Raton. Raton se distribuye en el noreste de México en elevaciones bajas e
intermedias (100-1300 m); plantas de ciclo corto con gran adaptabilidad y baja sensibilidad al fotoperiodo.
Ortega (1985) postulé que los progenitores mas probables de Raton son Nal-Tel y Tuxpefio Nortefio. Por
su parte, Conejo es una raza de ciclo corto adaptada a las regiones bajas de la costa de los estados de
Guerrero y Michoacan; se ha postulado que esta raza se origind de Nal-Tel (Wellhausen et al., 1951).
Zapalote y Nal-Tel son razas descritas detalladamente por Wellhausen et al. (1951) con adaptacion a las

tierras bajas del Itsmo de Tehuantepec y Peninsula de Yucatan, respectivamente.
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Figura 22. Mazorcas de Nal-Tel, Zapalote Chico, Ratdn y Conejo.
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Razas y especies de teocintle

En los Gltimos 30 afios, se han logrado grandes avances en la conservacion ex situ y en el conocimiento de
la distribucion natural del teocintle en México. Los trabajos de recoleccién de teocintle se iniciaron de
manera sistematica en la década de 1960 (Wilkes, 1967; Kato, 1975) y se han continuado durante las
altimas tres décadas por Sanchez y colaboradores (Sanchez y Ordaz, 1987; Sanchez y Ruiz, 1996,
Sanchez et al., 1998; Sanchez, 2008). La diversidad morfoldgica en teocintle es, como en las razas de
maiz, de gran magnitud tanto entre razas como dentro de razas y aun dentro de poblaciones; por su parte,
la diversidad genética esta estructurada con algunas diferencias respecto a las razas de maiz. La diversidad
entre grupos y la diversidad dentro de grupos representan porcentajes importantes, respecto a la diversidad
dentro de las poblaciones. Los valores de diversidad y diferenciacién de varias poblaciones reflejan la
fragmentacion y reduccién acelerada del tamafio efectivo, por lo que se espera que los efectos de la
endogamia causen fragilidad en las poblaciones y su extincion en un periodo muy corto de tiempo. Varias
de las razones de esta problematica fueron discutidas por Sanchez (2008); entre los aspectos mas
importantes se destacan la apertura de caminos y explotaciones forestales; la menor disponibilidad de agua
para riego y cambios de cultivos; el crecimiento poblacional y urbanizacion de areas agricolas; el
establecimiento creciente de praderas para explotaciones ganaderas, el uso de variedades mejoradas en
areas de riego o buen temporal y desplazamiento de variedades nativas. Wilkes (2007) indica que ademas
de lo anterior, la causa de mayor efecto en la desaparicion del teocintle es el abandono de la agricultura
tradicional y de las variedades nativas de maiz en las areas de distribucion del teocintle; de acuerdo a las
predicciones de este autor, la mayoria de las poblaciones no existiran en el afio 2030.

Por otra parte, a pesar de que los avances logrados hasta la fecha han permitido, en términos generales
colectar, conservar y conocer la variacion del teocintle en México, hace mas de 10 afios que no se
publican estudios que permitan actualizar la taxonomia y que describan en detalle las poblaciones
descubiertas recientemente. Asi mismo, no existe un programa formal de monitoreo que verifique
sistematicamente, in situ, las fluctuaciones del tamafio de las poblaciones y que lleve a cabo los estudios
pertinentes (incluyendo el uso de marcadores moleculares) para estimar con mayor confianza los tamafos
efectivos de las poblaciones y se puedan definir estrategias efectivas de manejo y recuperacion de algunas
poblaciones.

Con base en los analisis presentados en este trabajo (figuras 8 y 13) asi como la revision de literatura, se
considera que las razas y especies de teocintle requieren una revision detallada respecto a su ubicacion
dentro de las secciones Zea y Luxuriantes, asi mismo se requiere de la descripcion de las nuevas razas y
especies que se han estado recolectando recientemente, es decir las especies perennes de Nayarit y
Michoacan y la poblacion de San Felipe Usila, Oax. De manera preliminar, las razas y especies de
teocintle pueden agruparse de acuerdo al Cuadro 28, y describirse de la siguiente manera:

Zea perennis y Zea diploperennis. Los teocintles perennes tienen una distribucion restringida al occidente
de México en altitudes de 1400 a 2200 msnm; hasta hace poco se consideraban endémicos del sur del
estado de Jalisco, sin embargo muy recientemente se encontraron dos poblaciones, en proceso de
clasificacién, una diploide en el norte del estado de Nayarit y otra tetraploide en la parte central del estado
de Michoacan. Los teocintles perennes son tardios (104 a 115 dias a floracion), crecimiento muy lento las
primeras 10 semanas después de la emergencia de las plantulas, plantas de regular vigor, con altura de 140
hasta 200 cm, hojas angostas (3-4 cm) y cortas (24-40 cm), muchos hijos (11), con 8 a 10 ramas laterales
por planta, espigas pequefias con pocas ramas (1-6), rama principal de la espiga de 10 a 12 cm, espiguillas
grandes (8-9 mm), hojas con alta resistencia a la roya y otras enfermedades foliares, las vainas de las hojas
tienen poca pilosidad y por lo general de coloracién rojiza. Los aspectos que distinguen los teocintles
perennes de los anuales mexicanos son: (i) semillas trapezoidales vs. triangulares y (ii) la inflorescencia
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femenina es una espiga sencilla con un pedinculo muy largo, encerrada en una sola hoja para los
perennes, mientras que en los anuales la inflorescencia femenina originada en las axilas de las hojas es
parte de un conjunto de varias espigas, cada una de las cuales estd encerrada en una hoja sencilla y el
pedunculo es corto (ver Figura 23).

Cuadro 28. Taxonomia del género Zea basada en Wilkes (1967; 2004), Doebley (1990), Sanchez et al.
(1998), lltis y Benz (2000) y resultados de este trabajo.

Secciones, especies, sub-especies y razas del género Zea
Seccion: Zea

Zea mays L. subsp. mexicana (Schrader) Iltis
Raza Chalco
Raza Mesa Central
Raza Nabogame
Raza Durango

Zea mays L. subsp. parviglumis lltis & Doebley
Raza Balsas:
Teloloapan
Mazatlan
Huetamo
Jalisco

Maiz
Zea mays L. subsp. mays lltis & Doebley

Seccion: Luxuriantes
Zea luxurians (Durieu & Ascherson) Bird
Raza Guatemala

Zea mays L subsp. huehuetenangensis (lltis & Doebley) Doebley
Raza Huehuetenango

Zea perennis (Hitch.) Reeves & Mangelsdorf
Zea diploperennis lltis, Doebley & Guzman
Zea nicaraguensis lltis & Benz

Zea? (Teocintle perenne de Nayarit)
Zea?(teocintle perenne de Michoacan)
Zea?(Teocintle anual de San Felipe Usila, Oax.)

Zea mays ssp. mexicana. Esta subespecie se distribuye a altitudes de 1500 a 2800 msnm en la region sur
del estado de Chihuahua (Raza Nabogame), en el estado de Durango (Raza Durango de acuerdo a este
trabajo) y en las regidn conocida como El Bajio (Raza Mesa Central) de los estados de Jalisco, Guanajuato
y Michoacén y en el Valle de México (Raza Chalco) en los estados de México, Puebla y Tlaxcala.

La raza Nobogame es la mas precoz con 55-65 dias a floracion, pocas hojas (9-14), cortas (26-36 cm) y
angostas (2.9-3.3 cm), altura de planta de 120 a 180 cm, muchos hijos por planta (4-13), tamafio medio de
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semilla (5 g/100 semillas), pocas ramas de la espiga (7), rama principal de la espiga de 13 cm, espiguilla
mediana (7-8.3 mm), poca condensacion de la espiga y resistente a roya de la hoja (Puccinia sorghi
Schw.).

La raza Mesa Central es de ciclo precoz a intermedio (66-84 dias a floracién), altura de planta de 183-215
cm, 12-18 hojas por planta, hojas anchas (5.6-6.5 cm) y largas (45-58 cm), con 2 a 3 hijos y hasta 7 ramas
laterales por planta; semillas triangulares grandes (10-15 gr/100 semillas), espigas grandes (39-45 cm), 20
a 30 ramas por espiga, rama principal de la espiga de 14 a 17 cm, espiguillas grandes (7.5 a 8.8 mm),
hojas verde claro con poca pubescencia en las vainas y moderadamente resistentes a la roya.

Las poblaciones del estado de Durango muestran caracteristicas similares a las de la Mesa Central con las
siguientes diferencias: ligeramente mas precoz (3 a 8 dias a floracion menos), menor altura de planta (170
cm), menor nimero de hojas (11-16), mayor nimero de hijos (7), menor peso de semilla (5.8 gr/100
semillas), rama principal de la espiga de 15 a 16 cm y menor nimero de ramas en la espiga (19).

La raza Chalco es de ciclo precoz a intermedio (65-80 dias a floracion), altura de planta de 160-200 cm,
14-18 hojas por planta, hojas anchas (6-8 cm) y medias (35-50 cm), con 1 a 3 hijos y hasta 9 ramas
laterales por planta; semillas triangulares grandes (10-15 gr/100 semillas), espigas grandes (35-45 cm), 15
a 30 ramas por espiga, rama principal de la espiga de 10 a 16 cm, espiguillas grandes (7 a 9 mm), hojas
verde oscuro con mucha pubescencia en las vainas y resistentes a la roya de la hoja.

Figura 23. Caracteristicas de la inflorescencia femenina de especies de teocintle, de izquierda a derecha Zea
luxurians, Z. perennis, Z. diploperennis, teocintle perenne de Nayarit, Balsas Teloloapan, Balsas Mazatlan y Balsas
Huetamo.
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Zea mays ssp. parviglumis. Zea mays ssp. parviglumis (Raza Balsas) se distribuye en elevaciones desde
250 hasta 1800 msnm desde Nayarit hasta Oaxaca en climas muy diversos. En las areas de distribucion, la
precipitacion pluvial es variable oscilando de 500 a 1800 mm con una media anual de 650 mm. La
temperatura es elevada con medias anuales de hasta 28 °C; el clima es muy variado incluyendo: trépico
subhimedo semicalido, calido y muy calido; subtrépico semiarido semicalido y templado; subtrdpico
subhimedo semicélido y tropico semidrido muy célido. Respecto a morfologia, la raza Balsas muestra
gran variacion, sin embargo, algunas de las caracteristicas generales que la distinguen claramente del resto
de las razas son: tardia (80 a 120 dias a floracion), crecimiento muy lento en las primeras ocho semanas
después de la siembra, gran nimero de hojas por planta (19-23), con 5 hasta 15 hijos por planta, grano
pequefio a mediano (3 a 7 gr/100 semillas), de 45 a 85 ramas en la espiga (con algunas espigas con mas de
200 ramas), rama principal de la espiga de 6 a 13 cm, espiguillas pequefias de 4.8 a 5.8 mm, vainas de las
hojas sin pilosidad de color verde claro a verde obscuro y por lo general susceptibles a la roya de la hoja.

Entre las poblaciones clasificadas como Balsas, se pueden reconocer algunas diferencias morfoldgicas: las
de Mazatlan, Gro., Huetamo, Mich., SO de México-E de Michoacan y Sur de Jalisco, muestran una
adaptacion mas especifica a ambientes calidos de baja altitud (500 a 1200 msnm), reaccion a fotoperiodo,
crecimiento lento durante las primeras ocho semanas después de la emergencia y raramente florecen todas
las plantas cuando se siembran en ambientes templados con altitud superior a los 1500 msnm. En forma
general, los teocintles de estas regiones son los mas tardios con periodos a la floracion superiores a los
100 dias, tienen mas de 20 hojas y de 5 a 15 hijos por planta; semillas pequefias con 3.5 gr/100 semillas en
Mazatlan a 5.5 gr/100 semillas en los del sur de Jalisco; sus espigas son muy ramificadas con rangos de 60
a 90 ramas y espiguillas pequerfias con variacion de 4.8 a 6.0 mm de largo; altamente susceptibles a la roya
de la hoja. En Oaxaca las plantas son bastante similares al resto de las de las poblaciones de la cuenca del
Balsas, con semillas ligeramente mayores en Oaxaca (7.6 gr/100 semillas), espiguillas mayores (6 a 7 mm
de largo) y moderadamente resistentes a la roya de la hoja.

Las poblaciones del area Iguala-Teloloapan-Arcelia tienen limites de adaptacion amplios con altitudes que
van de los 1200 y hasta casi los 1900 msnm, son ligeramente mas precoces (90-100 dias a floracion),
espigas con 50 a 55 ramas, espiguillas medianas con 5.6 a 7 mm de largo y susceptibles a la roya de la
hoja.

El teocintle localizado al oeste del estado de Jalisco y Sur de Nayarit, en las cuencas de los rios Ameca y
Atenguillo, se distribuyen en regiones con altitudes de 600 a 1400 msnm, son mas precoces que el
promedio de la raza Balsas, con 80 a 90 dias a floracion, 16 a 18 hojas y cuatro hijos por planta, 50 a 60
ramas en la espiga, espiguillas de 5.8 a 6.8 mm de largo y las de mayor susceptibilidad a la roya de la
hoja.

Zea luxurians. La distribucion de esta especie esta restringida al sureste de Guatemala y Honduras; una
especie muy cercanamente relacionada, Zea nicaraguensis, se distribuye en la costa del Pacifico de
Nicaragua. Recientemente se descubrid una poblacidn inicialmente clasificada como Zea luxurians en San
Felipe Usila, Oaxaca (Aragon, 2006) la cual se encuentra en proceso de descripcion detallada. Las plantas
de esta poblacién son las mas tardias de las conocidas, especialmente fuera de su area de adaptacion.
Hojas anchas (4.5 cmm) y medianas (35 cm), con pocas ramas, muchos hijos (17), pocas ramas de la
espiga (8), granos grandes (16 gr/100 semilla), espiguillas grandes (11.7 mm) y glumas con un gran
namero de venas (47).
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Finalmente, se encuentra un grupo de poblaciones que no son faciles de clasificar que se localizan en los
alrededores de Amatlan en el estado de Morelos, Malinalco en el estado de México y en la region este del
estado de Jalisco y al oeste de Michoacan en altitudes entre 1500 y 1800 msnm. Estas poblaciones tanto
desde el punto morfolégico y agronémico, como genético (Isoenzimas y microsatélites), muestran
caracteristicas intermedias entre las subespecies mexicana y parviglumis. En general se puede decir que
son de ciclo vegetativo intermedio (70-90 dias a floracién) con 13 a 18 hojas por planta, 23 a 31 ramas en
la espiga, espiguillas de 5.9 a 7.3 mm de largo y altamente susceptibles a la roya de la hoja.

Zea mays ssp. huehuetenangensis. Esta es una forma de teocintle que se encuentra en el occidente de
Guatemala, muy cerca de la frontera con México, cerca de los poblados de San Antonio Huista, Tzisbaj,
Monajil y Lupind en eltitudes de 900 a 1600 msnm. Aun cuando no hay muestras de herbario o semilla, se
ha informado que muy probablemente existe en la Sierra del Soconusco en Chiapas. Este tipo de teocintle
se distingue de los teocintles anuales mexicanos por su ciclo vegetativo largo y plantas muy altas con
reaccion a fotoperiodo. Con base en la morfologia floral, esta especie se clasificd inicialmente por
Doebley e Iltis (1980) y Doebley (1983) como variedad de la ssp. parviglumis. La raza Huehuetenango, de
acuerdo a aspectos morfoldgicos, datos isoenzimaticos, microsatélites y nudos cromosomicos tiene
caracteristicas unicas con mayor relacion a la seccion Luxuriantes que a la seccion Zea.

Relaciones filogenéticas

Cabe destacar que a pesar de las limitaciones de los datos, se lograron uniformizar los métodos de analisis,
los criterios en la definicion de los grupos raciales y el soporte estadistico de las relaciones filogenéticas.
Es de destacar que los resultados de los estudios publicados con datos de isoenzimas, microsatélites y
nudos cromosémicos, no cambiaron lo discutido por los autores originales. En el caso de isoenzimas y
microsatélites, los resultados apoyan la idea de un centro de origen, mientras que los resultados con
frecuencias de nudos cromosomicos apoyan con claridad el origen multicéntrico del maiz.

Observaciones finales

Con base en las secciones anteriores, los resultados muestran la necesidad de ampliar los conocimientos
sobre diferentes disciplinas, dando especial importancia a los aspectos historicos, etnobotanicos,
arqueoldgicos, de taxonomia del lenguaje, asi como a la taxonomia basada en marcadores morfoldgicos,
agronémicos, fisiolégicos y moleculares. Sin un analisis integral basado en un estudio disefiado
adecuadamente y con esfuerzos de varias de las instituciones nacionales, seguiremos discutiendo la misma
informacion con diferentes enfoques pero dificilmente llegaremos a avanzar significativamente en el
entendimiento de la diversidad y los centros de origen del maiz y sus parientes silvestres.

Es de esperarse que todos los conocimientos generados a partir de las investigaciones del genoma del maiz
en México puedan finalmente aplicarse en aspectos tan importantes como definir las razas con sus
semejanzas Yy diferencias, establecer los grupos raciales y su relaciéon con los grupos humanos y areas
ecoldgicas, los centros de origen y los progenitores de las diferentes razas y especies del género Zea; de la
misma manera es urgente hacer mas eficientes los programas de mejoramiento genético usando estrategias
de seleccion asistida por marcadores moleculares, seleccion genémica y analisis de asociacion, incluyendo
aspectos relacionados con el rendimiento de grano, calidad de forraje, resistencia a enfermedades y
factores ambientales limitantes, la calidad de los productos derivados del maiz. Asi mismo se deben
aprovechar los sistemas naturales de aislamiento genético de algunas poblaciones en la produccion
organica y de maices de usos especiales. No hay duda que el aprovechamiento de las poblaciones nativas
de México en su uso directo por los productores y en programas de mejoramiento genético, justificaran los
esfuerzos por estudiar y sobre todo conservar estos recursos genéticos que son anicos en el mundo.
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