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RESUMEN 

El atún aleta amarilla (Thunnus albacares) es una especie pelágica con una amplia 

distribución en aguas tropicales y subtropicales de todos los océanos del mundo, que se 

considera continua en la cuenca del Atlántico. No obstante, la especie presenta diferencias 

relativas a los sitios y temporadas de desove en el Atlántico nororiental y noroccidental, y 

los registros de marcaje en el Golfo de México muestran que el desplazamiento de la especie 

es restringido. Por lo tanto, es posible que el flujo genético entre ambas regiones sea limitado. 

Para evaluar el grado de diversidad y conectividad genética en T. albacares dentro de 

la cuenca del Atlántico, se utilizaron siete loci de microsatélites en una muestra de 203 

individuos de una localidad del océano Atlántico nororiental (Senegal), dos del Atlántico 

noroccidental (Carolina del Norte y Golfo de México) y, como muestra de referencia del 

grado de divergencia genética en las poblaciones del Atlántico, dos del Pacífico nororiental 

(Revillagigedo y Baja California Sur). 

Las estimaciones de heterogeneidad genética mostraron una señal baja, aunque 

significativa, entre las dos regiones del Atlántico y entre las cuencas oceánicas. Los 

estadísticos F presentaron valores bajos o nulos de diferenciación. Los análisis Bayesiano y 

de ordenación (PCoA, AFC) revelaron señales de diferenciación, como evidencia de un 

límite en la conectividad genética de la especie. 

Las señales de estructura encontradas en el presente trabajo deben considerarse como 

evidencia adicional de estructura genética en T. albacares junto con otros estudios basados 

en genómica poblacional (Barth, Damerau, Matschiner, Jentoft, & Hanel, 2017; Pecoraro, et 

al., 2018), lo que puede ser importante en el ámbito pesquero para la conservación de esta 

especie (Allendorf, Ryman, & Utter, 1987). 
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Los resultados reportados aquí son el primer indicio de estructura dentro de la cuenca 

del Atlántico para T. albacares con marcadores neutrales. Sin embargo, para corroborarlos 

es recomendable aumentar el número de loci. También se sugiere ampliar el muestreo dentro 

de la cuenca y utilizar muestras de juveniles de menos de un año. 

 

 

ABSTRACT 

The yellowfin tuna is a pelagic fish species displaying a wide distribution in the tropical 

and subtropical oceans of the world. Such distribution is considered homogeneous in the 

Atlantic basin. However, season and spawning sites’ differences between Northeastern and 

Northwestern Atlantic populations, plus tagging records in the Gulf of Mexico have shown 

that the species movements are restricted, which might conduce to limited gene flow between 

both regions. 

Seven microsatellite loci were used to evaluate genetic diversity and connectivity 

within the Atlantic basin, from a sample of 203 yellowfin tuna from one site in the 

Northeastern (Senegal) and two from the Northwestern Atlantic (North Carolina and the Gulf 

of Mexico). Two additional samples from the Northeastern Pacific (Revillagigedo and Baja 

California Sur) were used as a reference to compare the extent of genetic divergence in the 

Atlantic populations. 

Heterogeneity analysis showed a signature of low, but significant or limited genetic 

heterogeneity between the Atlantic regions, as well as among oceanic basins. F statistic 

estimates resulted in low or null values of differentiation. Moreover, Bayesian and ordination 
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methods revealed incipient differentiation, as evidence of potential limitations in the species 

connectivity. 

The signals of structure found in this thesis should be taken as additional evidence of 

genetic structure in T. albacares, besides other genomic studies, which could be important in 

the scope of fisheries, in terms of conservation. 

This is the first report of structure for T. albacares within the Atlantic basin with neutral 

markers. However, to uphold these results, it is necessary to increase the number of markers. 

It is also suggested to improve sampling within the basin and the use of youngs of the year. 
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INTRODUCCIÓN 

Los túnidos y especies relacionadas son parte de una fuente económica y alimentaria 

de recursos pesqueros de suma importancia, cuyo aprecio y aprovechamiento se registra 

desde tiempos de griegos y romanos (FAO, 2019; Historia del atún, s.f.). Estos incluyen 40 

especies comerciales que se distribuyen en todos los océanos y su aprovechamiento ha 

aumentado hasta alcanzar ~ 6 millones de toneladas (t) en la actualidad, equivalentes al 7% 

de la producción pesquera total registrada (FAO, 2019). 

Dentro de los ejemplares comerciales de atún y sus congéneres, el atún aleta amarilla 

(Thunnus albacares, Bonnaterre, 1788) es una de las especies más explotadas a nivel 

mundial. Su contribución (de venta y peso por captura) aportó el ~26.8% de la pesquería de 

túnidos en el 2010, porcentaje que lo ubicó en el segundo puesto de la lista de especies más 

importantes de dicha categoría; superado únicamente por el listado, Katsuwonus pelamis 

(FAO, 2019). 

La extensa distribución y grandes tamaños demográficos de T. albacares dan la 

impresión de que sus poblaciones permanecen estables. Sin embargo, se estima que en los 

Océanos Índico y Pacífico éstas se encuentran sobreexplotadas y completamente explotadas, 

respectivamente (sc.), y que en el Océano Atlántico fluctúan en el límite del Rendimiento 

Máximo Sostenible. Por ello, la especie se clasifica en estado de “Casi amenazada” según la 

lista roja de especies amenazadas de la IUCN (International Union for Conservation of 

Nature and Natural Resources) (Collette, et al., 2011). 

Las pesquerías establecen unidades o subpoblaciones administrativas, grupos que 

muestran respuestas discretas internas a la pesca y otras fuerzas externas, como el clima. Por 

lo que reconocer unidades de administración ligadas a subpoblaciones biológicas 
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identificables contribuye a que la dinámica interna de los grupos pueda ser revisada contra 

los efectos de la pesca y evitar que las tasas de pesca sobrepasen las tasas de renovación 

natural de los grupos (Secor, 2014). 

Cuando la pesca sobrepasa los límites de los grupos, éstos son propensos a perder 

variabilidad genética, lo cual puede afectar la dinámica de las poblaciones e influir en los 

rasgos poblacionales básicos y de valor en pesquerías, como la talla, tasa de crecimiento, 

fecundidad, proporción sexual, entre otros, y en su capacidad de reproducción, lo cual puede 

poner en riesgo la viabilidad de las poblaciones (Secor, 2014; Hedrick, 2011). En ese sentido, 

identificar unidades biológicas1 de administración resulta imprescindible para la 

conservación de las poblaciones explotadas. 

Una unidad o subpoblación biológica se puede determinar mediante el reconocimiento 

de diferencias en la composición genética de los grupos (Secor, 2014; Cano, Shikano, 

Kuparinen, & Merila, 2008; Carvalho & Hauser, 1994). Por lo tanto, la identificación y 

delimitación de estas unidades puede contribuir con la administración de los recursos 

pesqueros y favorecer el aprovechamiento sostenible de los mismos (Cano, Shikano, 

Kuparinen, & Merila, 2008; Begg, Friedland, & Pearce, 1999; Booke, 1999). Esto se ha 

demostrado en diversas especies de peces pelágicos como el arenque (Clupea harengus), el 

bacalao (Gadus morhua, G. pallasi) y el atún aleta azul (Thunnus thynnus), entre otros (p. ej. 

                                                 

1 Stock y unidades biológicas se utiliza indistintamente, para referirse a unidades o subpoblaciones 
biológicas identificables (Fromentin et al. 2009): Un grupo de individuos con características fenotípicas y 
genotípicas en común, por causa de un cambio en la composición genética de los grupos (Allendorf et al. 
1987). 
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Kumar & Kocour, 2015; Riccioni, et al., 2010; Carvalho & Hauser, 1998; O'connell & 

Wright, 1997). 

En el océano Atlántico se han realizado numerosos esfuerzos para darle seguimiento al 

estado poblacional de T. albacares mediante métodos morfométricos y merísticos (Shuford, 

Dean, Stéquert, & Morize, 2007; Royce, 1964; Ginsburg, 1953), técnicas de marcaje (Ortiz, 

2017; Hoolihan, et al., 2014; Fonteneau & Hallier, 2015), herramientas genéticas como 

ADNmt y marcadores nucleares (Pecoraro, et al., 2018; Ward R. D., Elliott, Grewe, & 

Smolenski, 1994; Ward, Elliott, & Innes, 1997), entre otros (p. ej. Rooker, Zdanowicz, & 

Secor, 2001). No obstante, las herramientas utilizadas no han sido suficientes o carecen de 

suficiente resolución para identificar unidades biológicas con integridad espacial y temporal, 

enfoque que tiene el potencial de evitar una explotación desproporcionada y optimizar la 

explotación de las especies (Begg, Friedland, & Pearce, 1999; Carvalho & Hauser, 1994; 

Allendorf, Ryman, & Utter, 1987). 

La principal dificultad para reconocer subpoblaciones en las especies pelágicas es que 

requieren más tiempo para acumular variación y que se establezcan diferencias sustanciales 

entre sus poblaciones, por sus grandes tamaños poblacionales y su alta capacidad de 

dispersión (Cano, Shikano, Kuparinen, & Merila, 2008; Hauser & Ward, 1998), lo que las 

predispone a mostrar niveles bajos o nulos de diferenciación (Ely, et al., 2005; Barth, 

Damerau, Matschiner, Jentoft, & Hanel, 2017). 

Aunado a lo anterior deben considerarse el origen reciente de las especies y las 

fluctuaciones en el tamaño de las poblaciones por causa de algunos eventos climáticos 

durante los ciclos glaciales y otras presiones oceanográficas, como el aumento en los niveles 

del mar en ambas cuencas (Barth, Damerau, Matschiner, Jentoft, & Hanel, 2017; Hauser & 
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Ward, 1998). Dichos factores pueden promover que muchos de los grupos residentes en 

algunas de sus áreas de distribución sean relativamente recientes (i.e. con pocas 

generaciones), lo que posiblemente también contribuye a que sus estimados de diferenciación 

genética sean especialmente reducidos (Hauser & Ward, 1998). 

El tiempo de origen de la familia y género de T. albacares coincide con el momento 

del cierre del Istmo Centroamericano (también conocido como Istmo de Panamá) (Betancur-

R, et al., 2013; OneZoom, 2013; Brown & Lomolino, 1998). No obstante, algunas 

características del atún aleta amarilla, como ser un pez con regiones de desove localizadas, 

tropicales así como subtropicales, y la fidelidad de sus grupos a dichas áreas (Hoolihan, et 

al., 2014; Schaefer, 2009; ICCAT, 2006; Collette & Nauen, 1983), tienen el potencial de 

promover diferencias en la proporción de variación genética entre los grupos (Hauser & 

Ward, 1998). 

El uso de marcadores genéticos, entre los que destacan los altamente variables (p. ej., 

los microsatélites), ha permitido revelar diferencias en las poblaciones de numerosas especies 

pelágicas (Gaggiotti, et al., 2009; Väli, Einarsson, Waits, & Ellegren, 2008; Hedrick, 2011; 

Shaw, Turan, Wright, O’connell, & Carvalho, 1999), como en el caso particular de algunas 

especies del género Thunnus, entre las que se pueden mencionar al atún aleta azul del Océano 

Atlántico (T. thynnus thynnus) (Reeb, 2010), el Patudo (T. obesus) (Gonzalez, Beerli, & 

Zardoya, 2008; Durand, Collet, Chow, Guinand, & Borsa, 2005) y el mismo atún aleta 

amarilla (T. albacares) (Pecoraro, et al., 2018; Appleyard, Grewe, Innes, & Ward, 2001). 

En los estudios de genética de T. albacares, los análisis de la variación de perfiles de 

proteínas y con marcadores mitocondriales no resolvieron el estado del stock dentro de 

ninguna de las cuencas oceánicas (p. ej. Farnham, 2003; Ely, Black, & Alvarado Bremer, 
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1999; Ward, Elliott, & Innes, 1997; Scoles & Graves, 1993; Ward R. D., Elliott, Grewe, & 

Smolenski, 1994). Aunque, junto a los resultados con alozimas sugirieron la existencia de 

tres poblaciones interoceánicas, Atlántico, Pacífico e Índico (Ely, et al., 2005; Ward, Elliott, 

& Innes, 1997), lo cual se confirmó recientemente con un alto grado de significancia 

estadística mediante la revisión del polimorfismo de nucleótidos simples (SNPs), en regiones 

bajo la influencia de la selección, a través de técnicas de última generación (p. ej. Pecoraro, 

et al., 2018). No obstante, únicamente un estudio con SNPs de regiones sujetas a selección, 

mediante técnicas de última generación, sugirió la presencia de más de un stock poblacional 

correspondiente al oriente y occidente de la cuenca del Atlántico (Pecoraro, et al., 2018). 

De cualquier forma, la influencia de la selección en la variación de regiones 

codificantes da lugar a más de una interpretación de los resultados y/o no permite identificar 

el peso de la deriva génica en la genética de las poblaciones (Pecoraro, et al., 2016; Grewe, 

et al., 2015; Ward, Elliott, & Innes, 1997; Ward R. D., Elliott, Grewe, & Smolenski, 1994).  

Por otro lado, el uso de microsatélites, identificó aislamiento genético intra e inter 

oceánico en poblaciones de T. albacares de los océanos Índico (Dammannagoda, Hurwood, 

& Mather, 2008) y Pacífico, sc (Sandoval Laurrabaquio Alvarado, 2012; Morales Villegas, 

2009; Díaz-Jaimes & Uribe-Alcocer, 2006; Qiu & Miyamoto, 2011; Appleyard, Grewe, 

Innes, & Ward, 2001). Aunque una sola evaluación con éstos ha dirigido su enfoque sobre la 

cuenca del Atlántico, sin encontrar evidencia de diferenciación en ella (Farnham, 2003). 

Los microsatélites son fragmentos de secuencias de nucleótidos repetidas que 

usualmente se encuentran en regiones no codificantes, por ello son altamente variables y se 

considera que la deriva génica es la principal fuerza evolutiva que opera en ellos. Debido a 

que cada fragmento puede poseer un número diferente de repeticiones, son útiles para 
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detectar diferencias sutiles entre individuos e identificar grupos con una relación cercana de 

descendencia (Hedrick, 2011; Väli, Einarsson, Waits, & Ellegren, 2008). 

Por lo tanto, con el fin de analizar el estado poblacional de T. albacares en la cuenca 

del Atlántico, el presente estudio evaluó la diversidad y estructura genética del atún aleta 

amarilla (T. albacares), mediante el uso de microsatélites, entre una localidad del nororiente 

y dos del noroccidente de la cuenca, con el uso de una muestra del océano Pacífico oriental 

como grupo de referencia. 

 

MARCO TEÓRICO 

Biología del Atún Aleta Amarilla 

Clasificación y Posición Taxonómica 

La especie Thunnus albacares (Teleostei : Scombridae) (Bonnaterre 1788) 

(Scomber albacores; Lacepede 1800 == Neothunnus macropterus) es conocida 

comúnmente con el nombre de atún aleta amarilla o rabil (Froese & Pauly, 2017; Collette & 

Nauen, 1983). 

La familia (Scombridae) cuenta con 51 especies de peces pelágicos y el género 

(Thunnus) está conformado por ocho especies que se caracterizan por su amplia distribución 

y capacidad de efectuar migraciones transoceánicas (sec. hábitat y distribución) (Catalogue 

of Life, 2017; Allen, Pondella, & Horn, 2006; Torres-Orozco Bermeo, 1991; Collette & 

Nauen, 1983). 

La última clasificación de la clase (Actinopteygii) a la que pertenece T. albacares, a 

través del análisis de 21 secuencias, una mitocondrial y 20 de genes nucleares, se ordena en 

un grupo monofilético que enfatiza la estrecha relación de sus integrantes (Betancur-R, et al., 
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2013). Chow, et al., (2006) y Díaz-Arce, et al., (2016) resaltan esta estrecha proximidad entre 

las especies del género, por la dificultad de resolver la posición filogenética de T. albacares, 

debido a su origen próximo. 

El origen de la familia y género de T. albacares es ubicado hacia el Mioceno (i.e. hace 

~23 a 5 millones de años), lo cual. coincide con el momento en que comienzan a desplazarse 

las islas Antillas y el archipiélago centroamericano hacia su posición actual y con el cierre 

del Istmo Centroamericano (o Istmo de Panamá) (Betancur-R, et al., 2013; OneZoom, 2013; 

Brown & Lomolino, 1998). No obstante, Díaz-Arce, et al., (2016) ubican a T. albacares como 

especie hermana de T. obesus. 

 

Características Morfológicas 

Como parte del género Thunnus el atún aleta amarilla posee características 

hidrodinámicas como son: un cuerpo alargado y fusiforme, comprimido lateralmente y 

cubierto de escamas pequeñas y lisas, así como una cabeza chica de forma piramidal, ojos y 

boca pequeños y una secreción que lubrica su piel y reduce la fricción en el agua (ICCAT, 

2006), lo que les permite nadar grandes distancias (FAO, 2019; ICCAT, 2006). 

Adicionalmente, T. albacares es un pez que puede alcanzar tallas desde ~90 cm a un máximo 

reportado de 239 cm de longitud furcal (LF) en su etapa de madurez sexual (FAO, 2019; 

ICCAT, 2006). 

Una importante característica distintiva de la especie es su particular color azul oscuro 

que cambia de amarillo a plata hacia el vientre entre su etapa de maduración y adultez y el 

tono amarillo en sus aletas anales y dorsales (FAO, 2019; ICCAT, 2006) (Figura 1). No 

obstante, posee otros caracteres distintivos como: un hígado no estriado en la superficie 
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ventral, el número de radios y pínulas, así como las branquiespinas en el primer arco 

branquial, los cuales poseen un amplio rango de variación que lo diferencian de otras especies 

de su familia y género (Figura 2). 

 

Fisiología 

Las especies del género Thunnus poseen un sistema circulatorio que modula su 

frecuencia cardiaca y hace más eficiente el intercambio de oxígeno. Esto les permite reducir 

la pérdida de calor y los faculta para conservarlo en algunas regiones localizadas e 

importantes de su cuerpo, lo que favorece su dinámica de desplazamiento (ICCAT, 2006; 

Torres-Orozco Bermeo, 1991) 

La capacidad de T. albacares para conservar calor es proporcional al tamaño de su 

masa y etapa de desarrollo. Esto incide en una distribución diferencial de cohortes en la 

columna de agua que se limita al cambio relativo de la temperatura del ambiente. Sus límites 

se reportan entre los 18° y 31°C, con respecto a la talla del individuo. Aunque se estima que 

Figura 1. Ejemplar de Thunnus albacares bajo el agua. (Lopez Pinto, 2012). 

http://pescamax.froactivo.com/t85-la-pesca-del-atun-aleta-amarilla-por-jose-manuel-lopez-

pinto-actualizado-al-16-05-12#93 
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la mayor parte del tiempo se encuentran entre los 22 °C y 31° y que los individuos de tallas 

grandes no suelen situarse a profundidades donde la temperatura sea menor de 8 °C con 

respecto a la capa superficial (FAO, 2019; Froese & Pauly, 2017; Hoolihan, et al., 2014; 

ICCAT, 2006; Block & Stevens, 2001; Collette & Nauen, 1983). Se reporta que la presencia 

de larvas es posible a partir de los 24 °C y salinidades cercanas a 33.4‰, y que la máxima 

abundancia se da a 28 °C y ~34-35‰ (ICCAT, 2006; Diario Oficial de la Federación, 2015). 

 

 

Por otro lado, también es posible que los individuos sean sensibles a las bajas 

concentraciones de oxígeno (Collette, et al., 2011), pues se reporta que frecuentan sitios con 

suficiente oxígeno disuelto o con una marcada oxiclina; a concentraciones mayores de 2 ml/l 

(FAO, 2019; Hoolihan, et al., 2014; ICCAT, 2006; Collette & Nauen, 1983). 

Figura 2. Guía de los rasgos característicos de T. albacares. Tomado del Capítulo sobre el 

Rabil, del manual de la Comisión Internacional para la Conservación del Atún Atlántico, 

(ICCAT, 2006). 
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Desarrollo 

Desove. Las hembras liberan una gran cantidad de ovocitos, entre 5 y 60 millones de 

huevos al año en proporción a su talla, durante todo el año, en las principales zonas de 

distribución (45 a 52 °N - S y 180 °E - O), aunque se observan cambios estacionales de 

densidad larval en las áreas subtropicales, donde el tamaño de la puesta (i.e. cantidad de 

ovocitos) incrementa durante los meses de verano (ICCAT, 2006; Collette & Nauen, 1983). 

Algunas observaciones de marcaje electrónico sugieren que T. albacares desarrolla 

fidelidad a su lugar de desove y amplía su tiempo de residencia local (sec. movimientos 

horizontales) (ICCAT, 2012; Schaefer, 2009; Klimley & Holloway, 1999). 

En el oriente del Océano Atlántico se reportan como sitios de desove la región 

norecuatorial del Golfo de Guinea, (i.e. desde Guinea, incluyendo a Senegal) y las islas de 

cabo Verde, y en la franja occidental el Golfo de México y el sureste del Caribe, 

principalmente sobre las aguas de Venezuela (ICCAT, 2012; ICCAT, 2006). 

Larvas. Son flotantes, pelágicas y a menos de tres semanas de la eclosión presentan 

una fase de reclutamiento, de larvas a juveniles, en cuya etapa cambian sus límites de 

tolerancia a la temperatura y salinidad (ICCAT, 2006), lo cual se relaciona con su condición 

migratoria. 

Adultez. En el momento en que los juveniles abandonan la zona de cría, entran a una 

etapa de crecimiento rápido hacia la adultez, durante el primer año de vida. Alcanzan la 

madurez sexual aproximadamente a los dos años y una talla estimada de 100 cm de longitud 

furcal (FL). Aunque se sugiere que los machos maduran más temprano que las hembras y 

que después éstas crecen más lentamente (ICCAT, 2012; ICCAT, 2006). 
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En el Océano Atlántico, la primera madurez se reporta entre los 2.5 y 3 años, a los 100 

cm LF. No obstante, en el Océano Atlántico oriental, se reporta una talla mínima de primera 

madurez en hembras de 91.4 cm FL (FAO, 2019; Fonteneau & Chassot, 2013; ICCAT, 2006). 

También se observa una diferencia en las tasas de crecimiento de los peces del Atlántico Sur 

respecto a las del Norte. Antes de los tres años los peces del sur crecen más que los del norte, 

lo que se asocia a que las temperaturas superficiales del sur son más cálidas (Schaefer, 2009; 

ICCAT, 2006). Lo anterior también se observa en el Pacífico oriental, donde las tallas se 

diferencian con reportes de 92 cm en hembras y 69 cm en machos (~2.1 años), al 50% de 

madurez (Collette, et al., 2011). 

 

Mortalidad 

Se considera que el alto índice reproductivo de T. albacares compensa el de mortalidad 

natural (M) durante su etapa juvenil, tanto en el Océano Atlántico como en el Pacífico 

(ICCAT, 2012; ICCAT, 2006). 

La edad máxima de vida estimada en el océano Atlántico es de 8 años y en el Pacífico 

oriental de 4.8 años (Lang, Falterman, Kitchens, & Marshall, 2017; ICCAT, 2006). En el 

océano Atlántico se sugiere que las hembras tienen una mortalidad natural más alta, excepto 

en el Golfo de Guinea. Principalmente porque las tallas de captura más grandes (> 150 cm) 

se registran en machos y a una marcada reducción de capturas en hembras (ICCAT, 2006). 

 

Comportamiento 

Generalmente, los atunes son peces gregarios cuyos cardúmenes se forman en función 

del tamaño de los individuos, usualmente de la misma edad. Esto incide en que 
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ocasionalmente se asocien ejemplares de diferentes grupos reproductores (FAO, 2019; 

ICCAT, 2006; Collette & Nauen, 1983), los cuales pueden ser libres o incorporados a objetos 

flotantes (OF) (FAO, 2019; ICCAT, 2006; Collette & Nauen, 1983)  

Las relaciones que se forman alrededor de dichos objetos, establecen estructuras y 

relaciones tróficas particulares entre individuos, las cuales tienen la capacidad de modificar 

la mecánica de los sujetos y el carácter trófico y migratorio regular de sus integrantes, sobre 

todo en los grupos juveniles (ICCAT, 2012; ICCAT, 2011; ICCAT, 2006). 

Las asociaciones naturales donde se encuentra T. albacares varían de acuerdo con el 

océano y su ubicación longitudinal, y también en cuanto a si cumplen una actividad trófica o 

no. Sin embargo, este comportamiento también conduce a que se asocien alrededor de 

artefactos de pesca u boyas flotantes, como los “Dispositivos de agregación” y “aparatos de 

concentración” de peces, lo cual favorece la actividad pesquera (FAD o DCP por sus siglas 

en inglés)  (FAO, 2019; Walter & Sharma, 2017; ICCAT, 2006). 

 

Ecología Trófica 

Los túnidos son depredadores oportunistas, cuya dieta generalmente varía espacial y 

temporalmente (Young, et al., 2010; ICCAT, 2006). En particular, el atún aleta amarilla se 

alimenta de una amplia gama de individuos pelágicos, aunque entre sus preferencias se 

encuentran algunos peces epipelágicos, crustáceos y cefalópodos (FAO, 2019; Young, et al., 

2010; ICCAT, 2006; Allain, 2005; Potier, et al., 2004). En el Atlántico usualmente depreda 

por encima de la termoclina (Young, et al., 2010; ICCAT, 2006). Sin embargo, su 

alimentación cambia de acuerdo con la latitud y longitud en que se encuentren e incluso se 

les considera depredadores selectivos (Baque-Menoscal, Páez-Rosas, & Wolff, 2012; 
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Alatorre Ramírez, 2007). Por ejemplo, en el Atlántico occidental se considera que el pez 

volador (C. cyanopterus) es la principal fuente de alimentación de la especie (Zagaglia, 

Lorenzetti, & Stech, 2004; Vaske-Jr, Vooren, & Lessa, 2003; Hazin, 1993) y en el Atlántico 

oriental, junto a otras especies de su género, se sugiere que es un depredador activo del 

micronecton (Lebourges-Dhaussy, Marchal, Menkès, Champalbert, & Biessy, 2000). 

Se piensa que los depredadores de T. albacares generalmente son aquellos organismos 

que se alimentan de los bancos asociados a OF. De cualquier forma, la especie es presa de 

algunos grandes carnívoros como el Marlín azul (Makaira nigricans) y el wahoo 

(Acanthocybium solandri), grandes tiburones (Sphyrna zygaena, Carcharhinus falciformis) 

y ballenas dentadas (odontocetos), algunos picudos como el pez vela y ciertas especies de 

barracuda (FAO, 2019; Bocanegra, 2007; Torres-Orozco Bermeo, 1991). Aunque, desde 

hace varias décadas la pesca representa la principal vía de depredación de la especie (FAO, 

2010-2019; Collette, et al., 2011). 

 

Hábitat 

Distribución y Hábitos migratorios 

El atún aleta amarilla es una especie epipelágica de mar abierto que se encuentra 

circumglobalmente en aguas tropicales y subtropicales entre los 45 y 52 °N - S y 180 °E - O. 

En el margen occidental del Océano Atlántico la Comisión Internacional para la 

Conservación del Atún del Atlántico (ICCAT, por sus siglas en inglés) (2006) reporta su 

presencia desde el sur de Canadá hasta el norte de Argentina, mientras que en su porción 

oriental, desde los Países Bajos hasta Sudáfrica, con excepción del mar Mediterráneo (FAO, 
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2019; ICCAT, 2006; Allen, Pondella, & Horn, 2006; Torres-Orozco Bermeo, 1991; Collette 

& Nauen, 1983) (Figura 4). 

 

La migración de los atunes generalmente es de carácter trófico y reproductivo, 

relacionada con el movimiento de las masas de agua, en termoclinas y oxiclina dentro de sus 

límites de temperatura y reproducción (Hazin, 1993; Torres-Orozco Bermeo, 1991). 

Hasta los 50 cm T. albacares es netamente costero (30 millas). En su etapa juvenil y 

pre-adulta (50-110 cm) se distribuyen en zonas costeras y ecuatoriales, de aguas tropicales 

cíclico-estacionales (FAO, 2019; ICCAT, 2006; Collette & Nauen, 1983). No obstante, de 

los 65 a 110 cm están influenciados por la productividad de la zona, se agrupan en 

conglomerados mixtos y migran hacia latitudes más altas durante el verano, aunque 

permanecen dentro de la zona ecuatorial durante el invierno. 

Figura 3. Distribución mundial de T. albacares. Las áreas sombreadas en colores indican su 

incidencia relativa: en rojo (0.8 – 1.00), rojo pálido (0.60 – 0.79), anaranjado (0.40 – 0.59), oro 

(0.20 – 0.39) y amarillo (0.01 – 0.19). Anexo I de la convención de la ley del Mar de 1982. 

Recuperado de www.aquamaps.org (FAO, 2019). 
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En el Atlántico oriental se reportan migraciones individuales o en cardúmenes desde el 

Golfo de Guinea y hasta Angola, Cabo López o Senegal y en ocasiones incluso a las Canarias 

e islas Azores (ICCAT, 2006) (Figura 4). 

En la adultez, también migran hacia latitudes mayores y particularmente en 

movimientos transoceánicos sobre todo durante el verano, aunque al parecer la mayor parte 

regresan a sus zonas de desove con la madurez sexual (110-170 cm) (ICCAT, 2006). 

 

Descripción del Área de Estudio 

La profundidad promedio del océano Atlántico es de ~3,300 metros. La cuenca se 

separa en norte y sur tomando como punto de referencia la contracorriente ecuatorial 

(CNEO). De este a oeste se divide por la dorsal meso-Atlántica, cuya amplitud es de ~3,320 

km de Newfoundland a Irlanda y hasta ~4,800 km al sur de esta zona. El área se estrecha a 

~2850 km de Cabo San Roque, Brasil a Cabo de Palmas, Liberia y nuevamente se amplía de 

Cabo de Hornos a Cabo de Buena esperanza (Fleming, et al., 2019; Gorlinski, Lotha, 

McKenna, Rafferty, & Sampaolo, 2019). 

El norte se caracteriza por poseer una gran cantidad de mares tributarios e islas a lo 

largo de la costa, a diferencia del Sur. Entre los mares tributarios se encuentra el Golfo de 

México al occidente y el mar mediterráneo al oriente (Fleming, et al., 2019). 

Posee el área de drenaje más grande, es decir, recibe las aguas de una gran proporción 

de ríos entre los que se encuentran los más grandes y caudalosos del mundo, que incluyen en 

el margen occidental el Mississippi, Orinoco, Amazonas y en la parte oriental destacan el 
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Congo, Niger, Loire, Rhine, entre otros (Fleming, et al., 2019; Gorlinski, Lotha, McKenna, 

Rafferty, & Sampaolo, 2019). 

 

Las aguas superficiales del Atlántico norte en general son más cálidas y saladas, las del 

Atlántico sur más frías y densas, en contraste con las del Pacífico norte que son menos densas 

y saladas (Reid Jr., 1961). 

En cuanto al sistema de corrientes superficiales, el Atlántico ecuatorial está dominado 

por la corriente norecuatorial (CNE), que fluye hacia el occidente (Bischof, Mariano, & 

Ryan, 2004; Gyory, Mariano, & Ryan, s. f.; Rowe, Mariano, & Ryan, s. f.), desde la costa 

nororiental de África hasta la corriente del Golfo (Bischof, Mariano, & Ryan, 2004), que se 

Figura 4. Posibles rutas migratorias de T. albacares. Juveniles y pre-adultos muestran una 

distribución relativamente más próxima a la costa, de norte a sur y en sentido inverso en el 

Golfo de Guinea y área canario-africana. Mientras que los adultos y muchos pre-adultos marcan 

un flujo migratorio de la zona norte del continente americano hacia el Golfo de Guinea y Mar 

Caribe (ICCAT, 2006). 
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caracteriza porque exhibe una gran cantidad de variación estacional, pero con temperaturas 

que oscilan de 24 - 28°C en invierno a 30 - 32 °C al término del verano y principios del otoño 

(Bischof, Mariano, & Ryan, 2004) (Figura 5). 

El Golfo de México recibe influencia de todas las corrientes del Atlántico-occidental. 

Sin embargo, el mayor afluente lo recibe de la corriente de Yucatán que lleva aguas templadas 

(16 - 20°C) hacia el borde occidental de su plataforma y genera un área de surgencias (21° - 

24.5° N) (Gyory, Mariano, & Ryan, s. f.), mientras que el mayor aporte de aguas cálidas lo 

recibe del sistema del Caribe, a través de la corriente de Lazo o Bucle2, que también se 

propaga hacia el occidente (Gyory, Mariano, & Ryan, s. f.). Lo anterior corresponde con la 

formación de eddies anticiclónicos estacionales que promueven temperaturas favorables y 

posibilitan una alta producción primaria hacia el Atlántico norte (Sturges, Lugo-Fernandez, 

& Shargel, 2005). 

Las aguas Subtropicales que se encuentran a unos 150 m de Carolina del Sur son más 

frías (22-23 °C), pero semejantes a las del Atlántico central – tropical (Gyory, Mariano, & 

Ryan, s. f.). 

La zona de África occidental, incluyendo al área de Senegal, se caracteriza por 

presentar niveles bajos de oxígeno (ICCAT, 2012). Además, sus aguas superficiales son más 

frías que el resto de las corrientes ecuatoriales debido a que se abastece principalmente de la 

Corriente de Canarias, en especial durante el invierno. No obstante, esto propicia la 

                                                 

2 La Corriente Mexicana se incluye dentro de la corriente de lazo debido a que posee características 

oceanográficas equiparables en las mismas estaciones del año. 
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formación de afloramientos en dicha temporada (Gyory, Mariano, & Ryan, s. f.), los cuales 

son conocidos a lo largo de la zona desde Marruecos e Islas Canarias, hasta Senegal y el 

Golfo de Guinea (Faye, Lazar, Sow, & Gaye, 2015). 

En la misma área, en primavera y verano, el influjo de agua del norte se reduce y la 

corriente se propaga fuera de la costa con ayuda de la contracorriente ecuatorial (CNEO) 

(Gyory, Mariano, & Ryan, s. f.). Sin embargo, esto genera una termoclina somera al final de 

la estación, que reduce la temperatura varios grados en la capa de mezcla a lo largo del 

ecuador (Bischof, Mariano, & Ryan, 2004). 

 

Figura 5. Principales Corrientes del Océano Atlántico ecuatorial; CNE (Corriente 

Norecuatorial) y CSE (Corriente Surecuatorial). Las flechas azules simbolizan las corrientes 

frías y las rojas las cálidas. Ruta de corrientes tomada de 

http://oceancurrents.rsmas.miami.edu/atlantic/atlantic.html, mapa modificado de 

http://socialesjaranda.wikispaces.com/1.4.+Navegamos. 
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Pesquería de Thunnus albacares 

La explotación se extiende a través de los 45ºN y 40ºS del Océano Atlántico, a lo largo 

de la zona tropical y un sector de la región subtropical. Suele capturarse con artes de 

superficie (cerco (i.e. purse seine, PS), cebo vivo (i.e. bait boat, BB), palangre (i.e. long line, 

LL) y en la última década con línea de mano (i.e. hand line) en Brasil (Walter & Sharma, 

2017; ICCAT, 2006). 

Las artes de cerco en la zona ecuatorial y el palangre en el noroccidente son las técnicas 

que más contribuyen a la pesca, en toneladas de captura, respectivamente. (Ramírez López, 

2018; Walter & Sharma, 2017; ICCAT, 2012; ICCAT, 2011; Díaz Guzmán, Luna Haro, & 

Solana-Sansores, 2010) (Figura 7). 

Los principales esfuerzos de pesca en el océano Atlántico se realizan del lado oriental 

(Figura 8). Las tallas de captura que se reportan en el Océano Atlántico son de 30 a más de 

170 cm FL (ICCAT, 2008; ICCAT, 2006) y éstas varían por arte de pesca, sexo y región de 

la cuenca. Usualmente se registran individuos de 35 a 70 cm con cerco y cebo vivo y tallas 

mayores con palangre (ICCAT, 2006). 

La pesca al oriente con cerco y cebo vivo muestra una gran varianza de modas (~50 y 

150 cm) y una alta proporción de individuos mayores de 160 cm en el 1° y 4° trimestre del 

año, durante la temporada de desove, periodo en que se registran las principales capturas de 

la región. En cambio, las tallas más pequeñas parecen provenir del noroccidente (i.e. Golfo 

de México y EE. UU:), de los registros con cerco (moda 40 cm) y palangre (±130 cm, aprox. 

de 32 a 39 kg ≈ 150 cm) (ICCAT, 2011). 
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La zona de pesca más influyente en el Atlántico nororiental es el área de Cabo Verde 

(p. ej. con un máximo registrado de 8,413 t al 2008) e islas aledañas. Dicha zona y la costa 

occidental de África mostraron un aumento de capturas en los últimos años, principalmente 

con cerco y por el uso de FADs (DCPs), de embarcaciones con bandera europea (ICCAT, 

2012; ICCAT, 2011), mientras que alrededor del área de Senegal se reportó un máximo de 

1,301 y 1,050 t entre el 2005 y 2011, sc. (ICCAT, 2011). 

 

La principal pesquería en la costa noroccidental del Atlántico fue, durante mucho 

tiempo, la de EE. UU (NOAA Fisheries, 2019; ICCAT, 2012; Díaz Guzmán, Luna Haro, & 

Solana-Sansores, 2010). No obstante, en la actualidad ésta disminuyó sustancialmente y el 

principal esfuerzo pesquero es el mexicano (NOAA Fisheries, 2019; ICCAT, 2011). 

En el Golfo de México el aporte promedio anual de capturas es de ~1,000 t de barcos 

palangreros de Tuxpan y Yucatán, con un máximo de pesca de ~1,390 t en el año 2000 y de 
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Figura 6. Toneladas de captura (t) de atún aleta amarilla en la cuenca del Atlántico por región. 

El peso de capturas en la región oriental (E) en color azul y del occidente (O) en rojo (ICCAT, 

2012). 
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1,174 t en el 2011. Aunque la media de capturas de embarcaciones extranjeras fue de 2500 t 

entre los años 2005 y 2010 (Díaz Guzmán, Luna Haro, & Solana-Sansores, 2010). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Genética y Administración Pesquera 

La pérdida de los recursos biológicos está ligada a la de los recursos genéticos, y en 

ésta también se involucra directa o indirectamente el impacto de las actividades humanas 

(Cano, Shikano, Kuparinen, & Merila, 2008; Allendorf, Ryman, & Utter, 1987). Ello 

establece la necesidad de modificar los esquemas y estrategias de estudio y aprovechamiento 

tradicionales, mediante la comprensión del impacto de la pesca y el estudio y determinación 

 (a) 

 (b) 

Figura 7. (a) Capturas totales anuales de atún aleta amarilla (en toneladas) en el Océano Atlántico por Arte de Pesca (izquierda).  Desembarque 

de T. albacares por stock (derecha). Base estadística de Fishstat, FAO. Modificada de Tapia 2010 (ICCAT, 2012). (b) Capturas (t.) de atún 

aleta amarilla por arte de pesca, para el Atlántico oeste a la izquierda y para el Atlántico este a la derecha, de 1987 al 2011 (ICCAT, 2012). 
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de las poblaciones en términos de stocks biológicos, bajo un contexto holístico y 

multidisciplinario (FAO, 2019; Secor, 2014; Frankham, Ballou, Briscoe, & McInnes, 2010; 

Reiss, Hoarau, Dickey-Collas, & Wolff, 2009; Ward R. D., 2000). 

 

Stocks de Pesca 

En sentido amplio, el término stock se define como la fuente de la que deriva algo con 

posibilidades de delimitarse. También, como un grupo de organismos sobre los que ejerce la 

captura comercial y del que se genera la descendencia que reemplaza a la población de 

organismos extraídos; es un término análogo a una población, colonia o cultivo de 

organismos, con los descendientes o linaje de un individuo (Merriam-Webster, Inc., 2019; 

Secor, 2014). 

En las pesquerías se utiliza para referirse a unidades de administración o 

subpoblaciones biológicas identificables (Fromentin, Ernande, Fablet, & De Pontual, 2009). 

De acuerdo con Ihssen, et al., (1981): “es un grupo intraespecífico de individuos que se 

aparean al azar con integridad espacial y temporal” (Carvalho & Hauser, 1994). 

No obstante, frecuentemente existen factores evolutivos que promueven la aparición 

de diferencias genéticas entre las poblaciones que conforman un stock (Fromentin, Ernande, 

Fablet, & De Pontual, 2009). Por ejemplo, un cambio en la proporción de individuos de un 

grupo puede causar una diferencia en la supervivencia y reproducción de la población 

(Allendorf, Ryman, & Utter, 1987). De modo que, con el tiempo, dichos cambios se pueden 

reconocer en las frecuencias alélicas de diversas regiones genéticas de las poblaciones y dar 

como resultado la aparición de subpoblaciones o unidades biológicas identificables, que en 

genética suelen llamarse stocks (Fromentin, Ernande, Fablet, & De Pontual, 2009). 
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Es así que, en el ámbito de la genética de pesquerías, se ha definido como un grupo de 

individuos con características fenotípicas y genotípicas en común, debidas a cambios en su 

composición genética (Allendorf, Ryman, & Utter, 1987). Estos organismos ordinariamente 

comparten sus historias de vida (incluyendo aspectos fisiológicos como la tolerancia a la 

temperatura o salinidad y biológicos como tazas de crecimiento o edad de madurez), rasgos 

ecológicos (p. ej. patrones de migración específicos y sitios de desove) y hábitats o regiones 

de distribución (Fromentin, Ernande, Fablet, & De Pontual, 2009; Schaefer, 2009; Begg & 

Waldman, 1999; Booke, 1999). 

 

La Genética de las Poblaciones 

Estudia las bases genéticas de la variación en los organismos, las causas y los patrones 

de la diversidad genética en las especies, y puede explicar la composición genética que se 

observa y los cambios en ésta a causa de factores evolutivos (Piñero, Barahona, Eguiarte, & 

Salas, 2008). 

La supervivencia y reproducción de un grupo de determinada especie puede cambiar si 

existe una diferencia en la composición genética de sus integrantes (Allendorf, Luikart, & 

Aitken, 2012). Por ello, partiendo de que las pesquerías requieren conservar los recursos 

existentes para asegurar el rendimiento óptimo de los productos pesqueros, es necesario 

entender las bases genéticas que rodean a las especies y describir las fuerzas responsables de 

la variación genética en ellas (Allendorf, Ryman, & Utter, 1987). 

El ambiente y los límites fisiológicos de cada especie propician presiones a las que se 

suma la pesca a gran escala (p. ej. seleccionando tallas). En conjunto dichas presiones tienen 
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el potencial de reducir la variabilidad, diversidad genética o tamaño efectivo poblacional de 

las especies (Ne
3) (Hedrick, 2011; Reiss, Hoarau, Dickey-Collas, & Wolff, 2009). 

Si las poblaciones se encuentran localmente adaptadas (p.ej. son recurrentes a un solo 

lugar de desove o forrajeo), los efectos de la selección y deriva juegan un papel relevante. 

Una disminución de la variación genética adaptativa o neutral podría disminuir el potencial 

evolutivo y repercutir en la capacidad de recuperación de las poblaciones. En tal caso, de no 

realizarse ninguna intervención que invierta este ciclo, las especies pueden encaminarse hacia 

un “vórtice de extinción”, como es el caso de la caída de la anchoveta peruana a principios 

de los 70 o el drástico descenso del bacalao en Nueva Inglaterra y Canadá a finales de los 80 

(Hedrick, 2011; Fromentin, Ernande, Fablet, & De Pontual, 2009; Reiss, Hoarau, Dickey-

Collas, & Wolff, 2009; Cano, Shikano, Kuparinen, & Merila, 2008; Pauly, et al., 2002). 

El entendimiento de la dinámica poblacional de los organismos ha influenciado los 

esquemas de administración pesquera de algunas especies marinas y pelágicas de 

importancia pesquera, como en el salmón, el pez espada y algunos  túnidos, incluyendo al 

atún aleta amarilla (Cano, Shikano, Kuparinen, & Merila, 2008; Hauser & Ward, 1998; 

Carvalho & Hauser, 1998; Kumar & Kocour, 2015). 

Para poder rastrear cambios en la variabilidad, diversidad genética o en el tamaño 

efectivo poblacional de las especies e identificar los stocks genéticos que las componen, la 

genética hace uso de diversas herramientas bioquímicas y moleculares que pueden reconocer 

                                                 

3 Número de individuos reproductivos que con el aporte de su genoma a la siguiente generación generan 

los mismos valores de endogamia, varianza o heterocigosidad que la población de estudio. 
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sitios heredables representativos del genoma e identificar a los grupos más íntimamente 

relacionados, espacial y/o temporalmente (Semagn, Bjornstad, & Ndjiondjop, 2006; Begg, 

Friedland, & Pearce, 1999; Booke, 1999).  

 

Marcadores Genéticos 

Un marcador genético es una región del genoma con una ubicación o secuencia 

determinada, generalmente asociada a algún carácter o rasgo fenotípico, que permite 

diferenciar a los individuos y es rastreable a través de las generaciones (Semagn, Bjornstad, 

& Ndjiondjop, 2006). 

Para identificar poblaciones naturales se pueden usar marcadores que permitan analizar 

al ADN directa (p.ej. genes) o indirectamente (p.ej. proteínas). Aquellos que lo exploran 

directamente suelen enfocarse a algunas regiones particulares del genoma; codificantes o no 

codificantes, nucleares o mitocondriales. La selección de cada uno de ellos aporta evidencia 

de distintas formas de herencia y variación y puede contar una historia evolutiva diferente 

(Fromentin, Ernande, Fablet, & De Pontual, 2009; Booke, 1999). 

Diversos estudios en peces pelágicos de interés comercial se centran en el uso de 

marcadores altamente polimórficos debido a que éstos suelen proveer información sobre los 

procesos evolutivos recientes que separan a los grupos de interés, sobre los cuales resulta 

pertinente adoptar medidas de protección y/o manejo. El uso de marcadores nucleares 

permite, obtener información proveniente de ambos padres lo que es de gran relevancia en 

términos de conservación (Ljungqvist, Åkesson, & Hansson, 2010; Cano, Shikano, 

Kuparinen, & Merila, 2008). 
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Debido a que en muchas poblaciones marinas de peces pelágicos comerciales suele 

reconocerse muy poco o ningún grado de diferenciación genética, prevalece la idea de que 

los stocks son genéticamente indistinguibles y muchos de ellos son administrados como una 

sola población panmíctica (i.e. sin límites o restricciones de apareamiento, al azar) (FAO, 

2019; Cano, Shikano, Kuparinen, & Merila, 2008; Allain, 2005; Graves, 1998). Sin embargo, 

diversos estudios genéticos aportan evidencia de diferenciación en peces pelágicos dentro y 

entre cuencas oceánicas, lo que demuestra que estas divisiones son más comunes de lo que 

parecen. Tal es el caso del arenque del Atlántico (Clupea harengus L.) (Gaggiotti, et al., 

2009; Shaw, Turan, Wright, O’connell, & Carvalho, 1999), el pez vela (Istiphorus) o la 

anchova o anjova (Pomatomus saltatrix), entre otras especies cosmopolitas (Graves, 1998). 

Algunos marcadores, como los mitocondriales y los microsatélites, destacan por 

detectar diferenciación genética significativa en especies donde esto aún no se había logrado 

(Reeb, 2010; Cano, Shikano, Kuparinen, & Merila, 2008). Por ejemplo, Riccioni, et al., 

(2010), con el uso de microsatélites, descubrieron que el atún aleta azul del Atlántico (ABFT, 

por sus siglas en inglés o Thunnus thynnus) mostraba estructura genética que coincidía con 

algunos estudios de marcaje que probaron fidelidad de los grupos a sus sitios de desove y 

auto reposición de las poblaciones locales (Cano, Shikano, Kuparinen, & Merila, 2008). 

 

Microsatélites. 

Los microsatélites forman parte de los llamados SSR o STR (por sus siglas en inglés, 

simple sequence repeat y short tandem repeat, sc.). Sus fragmentos de ADN se caracterizan 

por poseer repeticiones cortas de secuencias pequeñas de nucleótidos de dos a seis unidades 

(usualmente por duplicación). Pertenece a las denominadas repeticiones en tándem de 
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número variable (i.e. VNTR por sus siglas en inglés), lo que hace hincapié en su alta 

variabilidad, y normalmente se asocia a regiones no codificantes. Por ende, se considera que 

representan variación neutral, esto es, que sobre ellos la influencia de la selección es mínima 

o nula, por ello sugiere que la deriva génica es la principal fuerza evolutiva que opera en las 

poblaciones (Hedrick, 2011; Väli, Einarsson, Waits, & Ellegren, 2008). 

Además de ser útiles en la detección de diferencias sutiles entre los individuos, se 

emplean para identificar grupos con una relación de ascendencia o descendencia, demostrar 

límites en el flujo génico e incluso en ocasiones para deducir la acción de la selección. En 

consecuencia, se estima que poseen un nivel de resolución adecuado para identificar 

relaciones genéticas, esclarecer procesos de divergencia en poblaciones naturales y delimitar 

stocks (Hedrick, 2011; Schuelke, 2000; Begg, Friedland, & Pearce, 1999; Booke, 1999; 

Ellegren, 1992; Litt & Luty, 1989). 

Estos se han utilizado con éxito en la investigación de estructura poblacional de 

organismos acuáticos y marinos complejos, como el salmón y el rivulín de manglar 

(Kryptolebias marmoratus), junto a otras especies pelágicas de interés comercial en que la 

identificación de stocks sigue siendo un reto. Entre ellos destacan algunos estudios de 

tiburones y marlines, y de algunos túnidos como el atún aleta azul y el mismo atún aleta 

amarilla, entre otros (Ljungqvist, Åkesson, & Hansson, 2010; Väli, Einarsson, Waits, & 

Ellegren, 2008; Keeney & Heist, 2003; Appleyard, Grewe, Innes, & Ward, 2001). 

 

Estudios previos de conectividad genética en Thunnus albacares 

Como se mencionó anteriormente, es posible identificar unidades biológicas 

independientes mediante un análisis de divergencia genética entre poblaciones, que indique 
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si las muestras son genéticamente diferentes (Frankham, Ballou, Briscoe, & McInnes, 2010; 

Allendorf, Ryman, & Utter, 1987). 

Las primeras evaluaciones de estructura genética en T. albacares se realizaron en la 

cuenca del Pacífico entre muestras del Pacífico central, oriental y occidental, mediante el 

análisis de la variación de perfiles de proteínas. Desafortunadamente la evidencia genética 

fue tenue, comprobando la falta de agudeza de la herramienta (Appleyard, Grewe, Innes, & 

Ward, 2001; Ward, Elliott, & Innes, 1997; Ward R. D., Elliott, Grewe, & Smolenski, 1994). 

Además, por tratarse de marcadores de regiones codificantes, la influencia de la selección en 

estos da lugar a más de una interpretación de los resultados y no permite identificar el peso 

de la deriva o el flujo genético en la muestra (Ward, Elliott, & Innes, 1997; Ward R. D., 

Elliott, Grewe, & Smolenski, 1994). De cualquier forma, con ellos se detectó una gran 

cantidad de variación que sugirió la presencia de dos stocks en la cuenca del Pacífico (Ward, 

Elliott, & Innes, 1997; Ward R. D., Elliott, Grewe, & Smolenski, 1994; Sharp, 1978). 

El desarrollo de técnicas con marcadores mitocondriales respaldó algunos de los 

resultados con proteínas, como una gran cantidad de variación entre los individuos (Wu, et 

al., 2010; Dammannagoda, Hurwood, & Mather, 2008), pero no resuelve el estado del stock 

del Océano Atlántico (Farnham, 2003; Ely, Black, & Alvarado Bremer, 1999; Scoles & 

Graves, 1993). Ward, Elliott, & Innes (1997) registraron algunas señales débiles de 

diferenciación que junto al resultado del estudio de una alozima los lleva a sugerir la 

existencia de tres poblaciones interoceánicas, el Atlántico, Índico y Pacífico, aunque basados 

en el estudio de un solo sitio del Atlántico, en el Golfo de México, con un n = 40, y no 

encontraron diferencias dentro de los océanos. Asimismo, Ely, et al., (2005) registraron 

diferenciación genética baja entre el Océano Atlántico e Indo-Pacífico en una evaluación con 
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tres muestras del Océano Atlántico, una del Pacífico oriental y otra del océano Índico. No 

obstante, la única colección del Atlántico noroccidental que utilizaron fue una muestra 

pequeña en la que agruparon individuos del Golfo de México con otros de la costa del caribe 

noroccidental en Florida (n = 31) y no encontraron evidencia de diferencias dentro de 

ninguno de los océanos, aunque reportaron que la mayor parte de la variación genética que 

encontraron correspondía a diferencias dentro de las poblaciones e individuos. De cualquier 

forma, los marcadores mitocondriales cuentan una historia matrilineal, lo que puede aportar 

información desde una perspectiva histórica en la señal de divergencia y conservar una señal 

de variación ancestral que puede dar una impresión distinta a las señales de diferenciación 

contemporáneas (Allendorf & Luikart, 2007), sobre todo considerando que en la especie se 

reporta una diferencia en la proporción de hembras (ICCAT, 2006). 

El uso de microsatélites ha logrado incrementar la capacidad de encontrar diferencias 

genéticas representativas de la variación del genoma y asegurar la distinción de unidades de 

manejo en función de la acción de la deriva génica. Esto ha resultado útil en materia de 

conservación (Ljungqvist, Åkesson, & Hansson, 2010; Ward, Elliott, & Innes, 1997), sobre 

todo en el caso de algunas especies pelágicas de grandes tamaños demográficos, (v.g. 

O'connell & Wright, 1997; Riccioni, et al., 2010). Además, permitieron identificar 

aislamiento genético intra e inter oceánico en poblaciones de T. albacares de los océanos 

Índico (Dammannagoda, Hurwood, & Mather, 2008) y Pacífico, sc (Sandoval Laurrabaquio 

Alvarado, 2012; Morales Villegas, 2009; Díaz-Jaimes & Uribe-Alcocer, 2006; Qiu & 

Miyamoto, 2011; Appleyard, Grewe, Innes, & Ward, 2001).  

Lamentablemente, la única evaluación que dirigió su enfoque sobre la cuenca del 

Atlántico, con microsatélites y un segmento de ADNmt, no capturó evidencia de 
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diferenciación en una muestra oriental (de larvas y juveniles del Golfo de Guinea) y otra 

occidental (de adultos del Golfo de México), aunque confirmó el gran nivel de variación 

intrapoblacional e individual de la especie (Farnham, 2003). 

Por otro lado, algunas técnicas recientes de secuenciación del genoma para detectar 

polimorfismos de nucleótidos simples (SNPs, por sus siglas en inglés), mostraron 

heterogeneidad y diferenciación genética intra e interoceánica mediante un sustancial número 

de loci, confirmando lo reportado previamente en estudios con microsatélites, pero con un 

alto grado de significancia estadística (Pecoraro, et al., 2018; Pecoraro, et al., 2016; Barth, 

Damerau, Matschiner, Jentoft, & Hanel, 2017; Grewe, et al., 2015). Entre estos estudios el 

de Barth, et al., (2017) y Pecoraro, et al., (2018) mostraron señales de variación entre 

localidades al oriente y noroccidente del océano Atlántico, misma que Barth, et al., (2017) 

encontraron únicamente a través de los análisis discriminantes y de componentes principales. 

Sin embargo, la evidencia que estos autores presentan puede atribuirse a diferencias en loci 

bajo selección. 

Otro ejemplo de que aplicar un mayor número de marcadores puede detectar señales 

de estructura dentro de las cuencas es el estudio de Sandoval Laurrabaquio Alvarado (2012). 

Previamente, el estudio de Morales Villegas (2009) no encontró diferencias significativas 

entre las cuencas del Océano Atlántico y Pacífico con 4 loci tetranucleótidos en una muestra 

de 340 individuos de una localidad del océano Atlántico y cinco del Pacífico-oriental. No 

obstante, Sandoval Laurrabaquio Alvarado (2012) mostró tres regiones estructuradas con los 

mismos marcadores al utilizar 3 loci especie-específicos más, en 276 individuos y siete 

localidades dentro de la cuenca del Pacífico (i.e. este, oeste y central). 
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JUSTIFICACIÓN 

T. albacares es una especie esencial en el balance ecosistémico de las comunidades 

epipelágicas y mesopelágicas del océano, y uno de los recursos pesqueros más importantes a 

nivel mundial, por su abundancia y el nivel trófico que ocupa (FAO, 2019; Potier, et al., 

2004; Young, et al., 2010). En la cuenca del Atlántico hay indicios de que el esfuerzo y 

mortalidad por pesca exceden los niveles reportados y asociados al RMS (Rendimiento 

Máximo Sostenible) (Collette, et al., 2011; Farnham, 2003; Garcia, 1994). 

En la administración de recursos pesqueros, se utilizan las unidades de pesca o stocks 

de las especies como medida de conservación a fin de delimitar a las especies. Para ello se 

establecen aquellos grupos biológicos que, en principio, poseen integridad espacial y 

temporal (Cano, Shikano, Kuparinen, & Merila, 2008; Carvalho & Hauser, 1994; Allendorf, 

Ryman, & Utter, 1987), para identificar los componentes que las hacen diferentes. 

Los estudios que evalúan caracteres químicos o fenotípicos (i.e. merísticos, 

morfométricos o isotópicos), si bien proveen evidencia importante para la determinación de 

stocks, en diversas especies no suelen ser suficientes, como en el caso del atún aleta amarilla 

(ICCAT, 2012; ICCAT, 2011; Schaefer, 2009). 

Esto hace esencial evaluar desde el punto de vista de su genética el número de 

poblaciones en la cuenca del Atlántico, donde hasta el momento se ha considerado la 

existencia de una población única (ICCAT, 2006; Ward R. D., 2000). No obstante, T. 

albacares manifiesta características asociadas a su estructura genética, rastreable mediante 

marcadores moleculares (p. ej. Pecoraro, et al., 2018; Ward R. D., 2000), como limitar sus 

movimientos de larga distancia (Hoolihan, et al., 2014; Klimley & Holloway, 1999) y 
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reproducirse en distintos periodos por área de desove (ICCAT, 2011; Díaz Guzmán, Luna 

Haro, & Solana-Sansores, 2010; ICCAT, 2006).  

Las evaluaciones genéticas de T. albacares con muestras del océano Atlántico se han 

circunscrito al uso de marcadores de herencia materna y sujetos a selección, lo que dificulta 

observar el efecto de la deriva génica en las poblaciones (Pecoraro, et al., 2018; Ward, Elliott, 

& Innes, 1997). Por ello es importante una evaluación genética en dicha cuenca mediante el 

uso de marcadores neutrales y herramientas de análisis con mayor poder estadístico 

(Dammannagoda, Hurwood, & Mather, 2008; Díaz-Jaimes & Uribe-Alcocer, 2006; 

Appleyard, Grewe, Innes, & Ward, 2001).  

Omitir la presencia de stocks biológicos puede comprometer la estabilidad y potencial 

de recuperación de la especie, aun antes de que se manifiesten señales de declinación 

poblacional (Reiss, Hoarau, Dickey-Collas, & Wolff, 2009; Worm, et al., 2009; Cano, 

Shikano, Kuparinen, & Merila, 2008; Hoarau, et al., 2005; Ward R. D., 2000; Allendorf, 

Ryman, & Utter, 1987). 

 

HIPÓTESIS 

Las diferencias en las temporadas y sitios de desove que se reportan para Thunnus 

albacares entre los márgenes oriental y occidental del océano Atlántico y el registro de 

desplazamientos limitados de los individuos, tienen el potencial de limitar el flujo genético 

entre las regiones al oriente y occidente de la cuenca y propiciar diferencias genéticas que 

pueden detectarse mediante marcadores moleculares altamente variables como los 

microsatélites. 
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OBJETIVOS 

Objetivo General 

Estimar la diversidad genética y evaluar el grado de divergencia de T. albacares entre 

poblaciones del oriente y occidente de la cuenca del océano Atlántico, mediante el uso de 

microsatélites. 

Objetivos específicos 

1. Obtener los genotipos de ocho loci de microsatélites en muestras del Atlántico 

Nororiental, Noroccidental, Golfo de México y Pacífico Nororiental, y evaluar su ajuste al 

modelo de equilibrio de Hardy-Weinberg. 

2. Estimar y analizar parámetros de variabilidad genética para cada locus y localidad 

analizada. 

3. Estimar y analizar parámetros de divergencia genética entre las regiones Nororiental 

y Noroccidental del océano Atlántico y entre cuencas oceánicas, con la región del Pacífico, 

como grupo control. 

4. Identificar factores que afecten y contribuyan con la diversidad y divergencia 

genética de las localidades del océano Atlántico. 

 

METODOLOGÍA 

Obtención de Muestras 

Se obtuvieron muestras de tejido y extracciones de ADN de T. albacares de la 

colección del Laboratorio de Genética de Organismos Acuáticos (LabGenOAc) del Instituto 

de Ciencias del Mar y Limnología (ICMyL) de la UNAM. Los tejidos se encontraban 
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preservados individualmente con alcohol al 70% o en solución Buffer-DMSO (Apéndice I), 

para evitar la degradación del ADN. 

En total se utilizaron 214 muestras de T. albacares, 143 de tres localidades del 

Atlántico, colectadas entre 1990 y 2005, y también 71 muestras de dos localidades del 

Pacífico de 1994 y 1996 (Figura 8), las cuales se incluyeron con la finalidad de evaluar la 

divergencia genética asociada a una interrupción total del flujo genético en la especie, que es 

lo que se espera entre el Atlántico y Pacífico. De esta manera, también se evalúa la eficacia 

de los marcadores genéticos utilizados en la estimación de estructura genética (Tabla 1). 

La colección del Atlántico incluyó una muestra de la región Nororiental (NE), 

procedente de Senegal y tres del área noroccidental (NO); dos de Carolina del Sur tomadas 

en distintos años y una del Golfo de México, específicamente de Tuxpan, en el estado de 

Veracruz, México (Tabla 1). La colección del Pacífico incluyó tres muestras de la región 

nororiental del Pacífico mexicano, dos de la Isla de Revillagigedo de 1994 y una de Baja 

California sur de 1996 (Figura 8). 

 

Tabla 1. Colecta de T. albacares utilizada en este estudio. N = número de individuos 

Localidad N Año de 

colecta 

Cuenca Oceánica 

y Región 

Abreviatura Coordenadas 

N               O 

Carolina del Norte 26 1990 Atlántico noroeste At (At90) 37° 16’ 76° 29’ 

Carolina del Norte 10 Jul-2001 Atlántico noroeste At (At01) 

35°36’44’’ 

35°37’05’’ 

74°29’27’’ 

74°25’98’’ 

Tuxpan 50 2005 Golf de México Tx (Tx05) 20°57’ 97°24’ 

Senegal 57 2004 Atlántico este Se (Se04) 14°41’ 17°26’ 
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Extracción de ADN 

La extracción de ADN se realizó mediante tres protocolos: 

La del Atlántico (At90) fue realizada con la técnica de Fenol-Cloroformo de Sambrook, 

Fritsch, & Maniatis (1989). Las extracciones de los tejidos del Pacífico (Re94 y Ca96), 

Senegal (Se04) y Tuxpan (Tx05), con el método de Chris-Lysis de Laird, et al., (1991) 

Revillagigedo 24 

Jun-Ago 

1994 

Pacífico noreste Re (Re94) 12°38’ 124°4’ 

Revillagigedo 23 

Jun-Ago 

1994 

Pacífico noreste Re (bis) 13°05’ 119°1’ 

Los Cabos, Baja 

California 

24 Julio 1996 Pacífico este Ca (Ca96) 24°08’ 110°18’ 

Figura 8. Mapa de los sitios de colecta de T. albacares. 
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adaptado (Apéndice I), mientras que los tejidos de Carolina del Norte del 2001 (At01) se 

procesaron mediante el protocolo de extracción de hígado y cerebro de ratón de Wizard® 

Genomic DNA Purification Kit (Promega Co, USA), modificado según las recomendaciones 

del fabricante (Apéndice I). 

Se tomaron algunas lecturas de la concentración de ADN mediante un 

espectrofotómetro (nanodrop) y la calidad de las extracciones se verificó por medio de una 

electroforesis en gel de agarosa al 1%, tomando una muestra al azar de cada sitio, en virtud 

de la nitidez, tamaño e intensidad de la banda expuesta. Los geles se revelaron con Bromuro 

de Etidio o solución GelRed™ Nucleic Acid Gel Stain (Biotium Inc., USA) y se observaron 

a través de un transiluminador de rayos UV. 

 

Amplificación de ADN 

Se utilizó la técnica de reacción en cadena de la polimerasa (PCR, por sus siglas en 

inglés) para amplificar ocho regiones microsatelitales, cuatro de loci tetranucleótidos 

aislados del atún aleta azul (Thunnus thynnus thynnus); Tth-5, Tth-10, Tth-21 y Tth- 34 

(McDowell, Díaz-Jaimes, & Graves, 2002) y cuatro dinucleótidos desarrollados para el atún 

aleta amarilla (Thunnus albacares), cmrTa-113, cmrTa-117, cmrTa-125 y cmrTa-208 

(Appleyard, Grewe, Innes, & Ward, 2001), de aquí en adelante citados como 5, 10, 21, 34, 

113, 117, 125 y 208, sc. Sin embargo, el locus 113 no se incluyó en el resto de la evaluación 

y análisis de los datos, debido a las dificultades encontradas para recuperar consistentemente 

sus genotipos (Tabla 2). 

La eficiencia de cada reacción se evaluó con primers sin fluorescencia hasta establecer 

las condiciones óptimas de PCR para cada grupo de muestras.  
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Cada componente de la solución de PCR (MgCl2, ADN, cebadores (F y R)), tiempos y 

temperaturas de alineación y extensión se ensayó a partir de los parámetros reportados para 

cada locus (McDowell, Díaz-Jaimes, & Graves, 2002; Appleyard, Grewe, Innes, & Ward, 

2001; Boutin-Ganache, Raposo, Raymond, & Deschepper, 2001; Schuelke, 2000), en 

termocicladores de dos placas (Eppendorf, Mastercycler® gradient; Thermo, Px2 Thermal 

cycler & Axygen® MaxyGene™ II Thermal Cycler) (Apéndice I). 

Los productos de PCR se examinaron en geles de agarosa al 3% y poliacrilamida al 

40% y se descartaron las extracciones con la mayor cantidad de artificios y aquellos que no 

amplificaron bajo ninguna de las condiciones ensayadas (principalmente variaciones en las 

temperaturas de alineamiento, concentraciones de ADN, cebadores y MgCl2). 

 

Tabla 2. Características de los loci de microsatélites amplificados para T. albacares. Nombre del locus, secuencia de los 

iniciadores, motivo de repetición, tamaño de los alelos (en pares de base, pb), fuente. Ra = Rango del tamaño alélico en 

pares de bases. 

Locus Secuencia del primer (5’ – 3’) Motivo 𝑹𝒂(pb) Fuente 

Tth-5 F: AGGGGGTGGACAAAATAAAAGG 

R: TGGGAGTGGAGAATGACAGGAGAG  

(CTGT)4 108-144 McDowell, et al., 2002 

Tth-10 F: GCTGAGCACGCATTTACTGTAG 

R: CGTCACAACCTTCCAACTCG 

(GACA)6 112-124 McDowell, et al., 2002 

Tth-21 F: GACAGAGAGACAGAGAGAAGGGGAGGACA 

R: CACAGAGTTGATAACAGCGGCAG 

(GACA)5 120-140 McDowell, et al., 2002 

Tth-34 F: GATGCCATTTCTCTGTCTATCTG 

R: AAGCCGTTCCCTCAGTGTC 

(CTGT)7 88-148 McDowell, et al., 2002 

cmrTa-117 F: TCACAGCATGGGACAAC 

R: ATAGTGAAATGATTAGAACAGTGC 

(CA)12 150-220 Appleyard, et al., 2001 
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cmrTa-125 F: TTGGGCTGCCTGATGAAG 

R: GTGTCTCTGAAATGATGGAAACA 

(CA)10 148-176 Appleyard, et al., 2001 

cmrTa-208 F: CACAAACTTCCTCTTAAACCGATCATG 

R: GATGTATGGAAAGCAGGGGACTG 

(CA)10 135-153 Appleyard, et al., 2001 

 

Después de estandarizar las condiciones de PCR, se utilizaron primers marcados con 

fluorescencia para su análisis posterior mediante electroforesis capilar, utilizando una sonda 

diferente para cada loci con fragmentos de tamaño superpuesto. 

Para algunas reacciones se utilizaron cebadores de ida con un fluoróforo determinado 

(i.e. FAM – 117, 5; VIC – 208, 10; NED – 125, 21 & PET – 34, 113; sintetizados por Applied 

Biosystems®) (McDowell, Díaz-Jaimes, & Graves, 2002; Appleyard, Grewe, Innes, & Ward, 

2001) y para otras, primers ligados a una secuencia universal (M13) de 17 pb adicionales, en 

conjunto con tres lotes de secuencias complementarias marcadas con sonda fluorescente 

(FAM, VIC y NED) (Boutin-Ganache, Raposo, Raymond, & Deschepper, 2001; Schuelke, 

2000), sintetizados en el Instituto de Biotecnología (IBT) de la UNAM. 

Las reacciones se llevaron a un volumen total de 10 μl, con: 0.2 µL dNTP’s, 0.025 U 

de Taq polimerasa y de 0.2 a 1 µL de ADN genómico, en una solución buffer 10X, 20mM 

de Tris – HCl (pH 8.4) y 50 mM de KCl, con 0.5 a 4 µL de MgCl2, 0.025 a 2 µL de cebadores 

F, de 0.25 a 2 µL de cebador R y en el caso del protocolo con fragmento M13 de 0.25 a 2 µL 

de primer M13 con fluorescencia. 

El programa de amplificación para el caso de los primers con fluoróforo, sin M13, 

consistió en un ciclo inicial de desnaturalización a 94°C, de 27 a 30 ciclos con 30 segundos 

de desnaturalización a 94° C, 45 segundos de alineación de 48 a 64° C (de acuerdo con el 
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primer utilizado), 1 minuto de extensión a 72° C y un último ciclo de 7 minutos de extensión 

final a 72°C (Apéndice II). 

El programa de amplificación para los primers con secuencia M13 marcada constó de 

dos fases: La primera, de un ciclo de desnaturalización a 94 o 95°C por 5 minutos, de 27 a 

30 ciclos con un minuto o 30 segundos de desnaturalización a 95°C, un minuto o 45 segundos 

de 58 a 62°C para cada loci (de acuerdo al primer), 45 segundos o un minuto de extensión a 

72°C y un ciclo de extensión final de 10 minutos a 72°C. La segunda fase, de 8 ciclos, 

específicos para amplificar los fragmentos M13 con sonda fluorescente, con 30 segundos de 

desnaturalización a 94°C, 45 segundos de alineación a 53°C, 45 segundos de extensión a 

72°C y un ciclo de 10 minutos de extensión final a 72°C (Apéndice II). 

 

Genotipificación de los Microsatélites 

Se colocó de 1 a 1.5μL de ADN amplificado en una placa de corrimiento multiwell de 

96 pozos, con la solución de hasta 4 loci de microsatélites en cada uno de éstos y un volumen 

final de 10 µL de una dilución al 95% de formamida y 5% de ladder GeneScanTM 500 LIZ4 

de Invitrogen, de acuerdo con la técnica de paneles múltiples, para su posterior electroforesis 

capilar. 

La electroforesis capilar se llevó a cabo por medio de un secuenciador automático, ABI 

Prism® 3100 Avant de ocho capilares5, en el Instituto de Biología de la UNAM y 

posteriormente, la lectura de los genotipos se realizó con los programas GeneMapper® 

                                                 

4 Patrón de referencia de tamaño conocido, para identificar el tamaño de los fragmentos analizados. 

5 Traduce la señal en datos de longitud de fragmento 
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(Software Versión 3.7 y 4.0 de Applied Biosystem) y GeneMarker® software (V2.2.0© 

SoftGenetics)6 (para más detalle consultar el Apéndice III). 

Posteriormente, se creó una matriz de datos en Excel® con los genotipos identificados 

por localidad, en la que se descartó a aquellos individuos con menos de cinco de los siete loci 

genotipificados. A partir de dicha matriz y mediante el programa CONVERT 1.31 (Glaubitz, 

2004) se generaron otros archivos con diferentes formatos, conforme a los requerimientos de 

cada software de análisis. 

Una vez llena la base de datos, se evaluó la presencia de errores de genotipificación 

por alelos nulos (i.e. uno o más alelos que no amplifican durante la PCR), stutters o 

dominancia de alelos pequeños (i.e. alelos de un genotipo que amplifican más eficientemente 

que otros con más pb) a través de MicroChecker versión 2.2 (van Oosterhout, Hutchinson, 

Wills, & Shipley, 2004), bajo un 95% de confianza y con 10,000 ensayos descartables de 

partida o “dememorizaciones”. 

 

Análisis de los datos 

Estadística descriptiva 

Equilibrio de Hardy Weinberg y Desequilibrio de Ligamiento 

A través del programa Genepop en línea, versión 4.2 (Rousset, 2008; Raymond & 

Rousset, 1995), se realizó una prueba de ajuste de las frecuencias genotípicas observadas a 

                                                 

6 Estos utilizan como referencia el LIZ estándar para establecer el tamaño de las amplificaciones y 

convierten la información generada en gráficas de picos que muestran el tamaño y la intensidad de las bandas 

amplificadas, es decir, los potenciales genotipos 



41 

 

las proporciones esperadas bajo el modelo de Hardy-Weinberg (HW) por locus y población, 

para evaluar el ajuste de las frecuencias a las proporciones ideales de apareamientos al azar. 

El equilibrio de Hardy – Weinberg constituye un modelo nulo que permite inferir las fuerzas 

evolutivas que pueden estar actuando sobre una determinada población (Hedrick, 2011). 

Con el fin de reconocer la naturaleza de las desviaciones, se realizó una prueba de 

exceso o déficit de heterocigotos en cada localidad y un análisis pareado de desequilibrio de 

ligamiento, que evalúa si dos loci segregan independientemente entre sí. Lo anterior permite 

detectar algún dato o combinación que no exista por azar y que pueda tener una implicación 

biológica. 

La significancia estadística se evaluó mediante una prueba exacta de diferenciación de 

G con cadenas de Markov (MC) que se ajustó a 5,000 corrimientos previos descartables de 

cadena larga o calentamiento (“dememorizaciones”). 1,000 de cadena corta (batches) para la 

cadena de Markov y 5,000 permutaciones por lote y, posteriormente, a todos los resultados 

se les aplicó la corrección de Bonferroni para pruebas múltiples (Allendorf, Luikart, & 

Aitken, 2012). 

 

Diversidad genética 

Se calcularon estimadores de diversidad basados en el número de variantes: el número 

de alelos observados (na) por locus y población y la riqueza alélica (r), e índices basados en 

las frecuencias alélicas: el número de alelos efectivos o alelos esperados (ոe
7) (Hedrick, 

                                                 

7 Los alelos que pasan a la siguiente generación y resultan en la misma heterocigosis que la muestra 

(Allendorf et al. 2013, Hedrick 2011). 
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2011), y el índice de información (i8). Todos éstos mediante GenAlEx 6.502 (Peakall & 

Smouse, 2006).  

También se calcularon frecuencias alélicas, heterocigosis observadas (Ho) y esperadas 

de Nei (He)
9 mediante GenAlEx 6.502 y la heterocigosis esperada bajo la corrección de 

Levene (1949) (Raymond & Rousset, 1995). Asimismo, se estimó el parámetro global de FIS 

de Weir y Cockerham (1984) en Genepop 4.2, medida que estima la disminución de la 

heterocigosis como efecto de la endogamia (Fromentin, Ernande, Fablet, & De Pontual, 

2009). 

 

Análisis de divergencia genética 

Métodos basados en frecuencias 

Se determinó la heterogeneidad genética con base en la distribución de frecuencias 

alélicas (también denominadas génicas) y genotípicas observadas, mediante el estadístico de 

Fisher y la prueba exacta de G, a través de Genepop 4.2. Ésta se estimó utilizando 

herramientas de remuestreo y bajo el supuesto de apareamientos aleatorios o distribución al 

azar, es decir en poblaciones en equilibrio de H.W. 

                                                 

8 Índice de riqueza alélica ponderada que expresa la uniformidad de dichas frecuencias alélicas (Peakall 

& Smouse 2006). 

9 Se considera que Ho es la proporción de individuos de una población cuyos genotipos están compuestos 

por dos alelos diferentes y He es un sustituto de la probabilidad de encontrar dos alelos diferentes por azar en la 

población (Allendorf, et al., 2013; Hedrick, 2011; Fromentin, et al., 2009). 
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Las pruebas de diferenciación se realizaron con 1,000 y 10,000 corrimientos 

descartables, de cadena larga, 100 “lotes” de cadena corta y 1,000 o 10,000 iteraciones por 

lote. Para los estimados de significancia estadística, el programa considera la probabilidad 

de que las muestras se restrinjan al conteo de genotipos observados (Raymond & Rousset, 

1995). Para cada prueba se utilizó la corrección del nivel de significancia estadística (α) de 

Benjamini & Yekutieli (2001), para evitar el sesgo en comparaciones múltiples para datos 

moleculares (Narum, 2006). De acuerdo con Narum (2006) este método provee un balance 

para evitar ambos errores de tipo I y II asociados a las comparaciones múltiples. 

 

Índices de Fijación 

Se calcularon estimados de FST y RST, por locus y entre pares de poblaciones. Los 

primeros, desarrollados por Wright en 1951, son también llamados índices de fijación o 

estadísticos F (FST, FIS y FIT) y evalúan la distribución de la variación genética o la manera 

en que esta se reparte en las poblaciones naturales jerárquicamente, lo que genera un estimado 

de las diferencias genéticas entre las poblaciones. Los RST son un índice específico para 

microsatélites que evalúa diferencias sobre el tamaño de los alelos con base en el modelo de 

mutación por pasos (Excoffier & Lischer, 2010). 

Los FST se estimaron a través de GenAlEx 6.502, que se basa en las frecuencias alélicas 

de los sitios, por medio de un esquema de permutaciones de re–muestreo. La estimación se 

realizó mediante los parámetros por defecto; 999 permutaciones, 999 re–muestreos y 999 

permutaciones por par de poblaciones. 

También se presenta una gráfica en el Apéndice VI que muestra la correspondencia de 

los FST por locus con algunos estimadores equivalentes como los GST, G’STN, G’STH, G’’ST y 
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DEST. Los GST son un análogo de los FST con un ajuste para evitar sesgos, relativo a la 

heterocigosidad media (i.e. la diversidad genética) (Peakall & Smouse, 2006; Bird, Karl, 

Smouse, & Toonen, 2011), G’STN, G’STH y G’’ST proporcionan medidas de diferenciación 

estandarizadas, independientes del nivel de variación dentro de las poblaciones y DEST se 

reconoce como un estimador de diversidad alélica que no se basa en matrices de distancia 

genética, sino únicamente en las frecuencias alélicas (Bird, Karl, Smouse, & Toonen, 2011). 

Por otro lado, los RST se estimaron por medio de Arlequín, que también utiliza un 

esquema de permutaciones de remuestreo, mediante 20,000 permutaciones de significancia, 

con el 95% de confianza, de acuerdo con los parámetros por defecto, y se evaluó su 

equivalencia con los FST. 

En este caso, también se realizó la corrección del valor de significancia estadística para 

comparaciones múltiples propuesto por Benjamini & Yekutieli (2001) (Narum, 2006). 

 

Diferenciación de grupos a priori 

Análisis de Varianza Molecular (AMOVA) 

Un AMOVA calcula el porcentaje de variación (i.e. la varianza) de las diferencias entre 

las frecuencias genéticas y detecta la distribución con el mayor grado de divergencia genética 

de acuerdo con tres niveles: entre individuos de una localidad o población (FIS), entre las 

poblaciones que pueden formar un grupo (FSC) y entre los grupos de poblaciones (FCT) 

(Excoffier & Lischer, 2010). 

Se realizó un análisis jerárquico, para el cual se agruparon los datos en: 1). Atlántico 

oriental y noroccidental y 2) Atlántico vs Pacífico, con base en los resultados previos de 
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heterogeneidad de frecuencias y diferenciación, para reducir la varianza atribuible a errores 

de muestreo en los datos y obtener el máximo nivel de variación contenida en los grupos. 

Estos análisis se llevaron a cabo en Arlequín 3.5.2.1 con 10,000 y 20,000 

permutaciones para el cálculo de la significancia (Excoffier & Lischer, 2010; Schneider, 

Roessli, & Excoffier, 2000). 

 

Métodos basados en distancias genéticas 

Análisis de asignación Bayesiana (AB) 

Calcula las diferencias en la distribución de las variantes genéticas entre poblaciones, 

examina la probabilidad de que un individuo pertenezca a un grupo o población y qué tan 

indicativo es el genotipo de un individuo de la población en la que fue muestreada (Garrido-

Garduño & Vázquez-Domínguez, 2013; Porras-Hurtado, et al., 2013). Sin embargo, no 

supone poblaciones predefinidas a priori (Pritchard, Stephens, & Donnelly, 2000). 

Dicho análisis se realizó mediante el programa Structure 2.3.4 (Pritchard, Stephens, & 

Donnelly, 2000), el cual asigna los individuos a una determinada población (k) por 

verosimilitud, de acuerdo con los patrones de variación, a través del método de re muestreo 

de Monte Carlo con cadenas de Markov (Garrido-Garduño & Vázquez-Domínguez, 2013; 

Porras-Hurtado, et al., 2013; Pritchard, Stephens, & Donnelly, 2000). 

Se utilizó el modelo de frecuencias alélicas correlacionadas, que detecta poblaciones 

distintas cuando están estrechamente relacionadas, y los modelos de mezcla ancestral de 

grupos (MA) y ausencia de mezcla ancestral (AMA). El primer modelo, MA, supone que el 

origen de cada individuo es a partir de una única población o que los individuos pueden tener 

ancestros recientes de múltiples poblaciones y el modelo AMA, que el origen de los grupos 
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es a partir de poblaciones delimitadas (Garrido-Garduño & Vázquez-Domínguez, 2013; 

Porras-Hurtado, et al., 2013), por lo que se considera más apropiada en el estudio de 

poblaciones discretas y para identificar estructura sutil (Pritchard, Stephens, & Donnelly, 

2000). Los análisis se corrieron con 10,000, 100,000 y hasta 300,000 permutaciones 

descartables (i.e. de calentamiento (burn-in10) o inicio) y cadenas de Markov (MC), para 

estimar la presencia de una a siete poblaciones (k = 1 – 7), entre todas las localidades, con 

cinco y siete iteraciones de ensayo y 30 iteraciones finales para confirmar los valores de 

longitud de repetición de la MC y obtener estimados confiables de probabilidad (Pritchard, 

Stephens, & Donnelly, 2000). 

Posteriormente, se incluyó la información de las localidades de muestra mediante la 

herramienta “LOCPRIOR”, ésta enfatiza la señal de estructuración y se considera 

particularmente útil cuando hay señales débiles de estructura por causa de un número 

reducido de marcadores, el uso de pequeños tamaños de muestra o debido a que existen 

relaciones cercanas entre poblaciones (Porras-Hurtado, et al., 2013; Hubisz, Falush, 

Stephens, & Pritchard, 2009; Pritchard, Stephens, & Donnelly, 2000). 

La evaluación final se realizó con 30 iteraciones de 50,000 MC y 100,000 

permutaciones de inicio para una k = 1 – 8. Los grupos evaluados fueron: 1) Las localidades 

del Atlántico (At vs Tx vs Se), 2) Atlántico vs Pacífico, (At + Se + Tx) vs (Re + Ca)), 3) las 

localidades del Atlántico individualmente con el Pacífico (Pa) (At vs Se vs Tx vs Pa), 4) cada 

localidad del Atlántico por separado con el grupo del Pacífico (At vs Pa, Tx vs Pa, Se vs Pa). 

                                                 

10 “Burn in length”, literalmente “longitud de calentamiento”, señala un número de 

simulaciones iniciales que no se consideran en el análisis para minimizar el efecto de la 

configuración de los datos iniciales. 
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Las últimas dos agrupaciones para descartar cualquier grado de separación final, de acuerdo 

con la recomendación de los autores (Pritchard, Stephens, & Donnelly, 2000). 

Se utilizó la versión en línea de Structure Harvester v0.6.94, programa que genera una 

representación gráfica de la media de los valores de verosimilitud calculados por Structure 

“Ln P(D)” y “Ln P(K)” y emplea el método de Evanno para evaluar el número más probable 

de poblaciones tomando en cuenta la variación que se genera por error de muestreo (Earl, 

2012; Evanno, Regnaut, & Goudet, 2005). 

El valor más apropiado de poblaciones (k) se dedujo mediante tres parámetros, primero 

considerando la estimación más alta del índice de verosimilitud en Structure Harvester, que 

a su descenso de 0 señala una reducción en la probabilidad de subdivisión. Segundo, de 

acuerdo con la k más pequeña que capturó la mayor diferencia entre medias, localizando la 

diferencia máxima (Δmax; Delta K de Harvester) entre probabilidades medias estimadas (i.e. 

Ln P(D)) y, tercero, mediante el patrón de las gráficas de asignación de genotipos de 

Structure de acuerdo con una magnitud de asignación Q > 0.5, que indica la proporción de 

ancestría de un individuo si viniera de la población k (Pritchard, Stephens, & Donnelly, 

2000). 

 

Análisis de componentes principales (PCoA) 

El análisis consiste en una representación gráfica de dos dimensiones que se basa en 

un sondeo espacial de la distribución de los genotipos, mediante la síntesis de los datos de 

una matriz de distancia genética de las localidades evaluadas. De tal manera que, al igual que 

otros métodos de este tipo (p. ej. el análisis de correspondencia o Correspondence Analysis, 

CA), conserva las distancias entre los objetos en el plano cartesiano, lo que permite visualizar 
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y encontrar posibles patrones de relaciones y estructura genética (Garrido-Garduño & 

Vázquez-Domínguez, 2013; Peakall & Smouse, 2012; Gower, 1966). 

Para realizar este análisis se realizó una prueba de coordenadas espaciales (Principal 

coordinates analysis, PCoA) con valores propios (i.e. eigen valores) por medio de la interfaz 

de GenAlEx 6.502 para Excel (Peakall & Smouse, 2012; Peakall & Smouse, 2006), que en 

ese caso es equivalente al análisis de componentes principales. La ventaja es que esta prueba 

puede emplear distancias generadas desde cualquier medida de diferenciación sin alterar los 

datos en sí mismos, ni suponer estructura jerárquica, lo que ayuda a manipular más 

flexiblemente datos ecológicos complejos (Buttigieg & Ramette, 2015). 

El PCoA se aplicó mediante las matrices de Covarianza o de distancia (en los casos 

posibles), que genera el programa a partir de las matrices de diferenciación pareada por 

población que calcula (de FST, distancia de Nei e Índice de Shannon). 

 

Análisis de correspondencia factorial (AFC) 

Es equivalente a un análisis de correlación, permite describir las asociaciones entre los 

individuos y los alelos de varios loci. Determina una serie de ejes factoriales a lo largo de los 

que un número de individuos es máximo y se puede observar la distribución de los genotipos 

individuales, de forma que la proximidad en el espacio significa correspondencia entre los 

datos de los alelos de cada loci en los individuos (Belkhir, Borsa, Chikhi, Raufaste, & 

Bonhomme, 1996– 2004). 

Este análisis se aplicó en los datos para genotipos diploides individuales, mediante el 

programa Genetix 4.05 (Belkhir, Borsa, Chikhi, Raufaste, & Bonhomme, 1996– 2004). 



49 

 

RESULTADOS 

Errores de genotipificación y equilibrio de Hardy – Weinberg (H.W.) 

Las pruebas sugieren que tres de los loci dinucleótidos (117, 125 y 208) presentaron 

valores significativos (p < 0.05) para alelos nulos, los loci 125 y 208 en Senegal (Se) y el 

locus 117 en una de las localidades del Pacífico oriental (Ca). En el locus 125 también se 

registró la presencia de alelos microvariantes y la aparición de bandas subordinadas o 

stuttering. Sin embargo, ninguna comparación fue significativa después de aplicar la 

corrección de Bonferroni, incluyendo la evaluación global para alelos nulos, dominancia de 

alelos pequeños o stutters (p < 0.01). 

 

La prueba de ajuste al equilibrio de H. W. reveló algunas desviaciones significativas, 

principalmente para los loci 117 y 208 (117: p = 0.0003, e.s. = 0.0001 y 208: p = 0.0106, e.s 

= 0.0004). Particularmente, las localidades del Atlántico Nororiental (Se) y Noroccidental 

(At) tuvieron un mayor número de loci con desviaciones, tres en el primer caso (117, 125 y 

208) y dos en el segundo (117 y 21), debida principalmente a una disminución significativa 

de heterocigotos (Se: p = 0.0003, e.s. = 0.0001 y At: p = 0.0027, e.s. = 0.0002). 

Después de la corrección de Bonferroni para 7 comparaciones (α = 0.05/7 = 0.007), las 

únicas pruebas con una desviación estadísticamente significancia, fueron para el Atlántico 

noroccidental (p(At)= 0.0014) y nororiental (p(Se) =0.0067) en el locus 117, y el Atlántico 

nororiental (p(Se) =0.0005) para el locus 208. No obstante, sólo la desviación del Atlántico 

nororiental, Se, con el locus 208 es estadísticamente significativa para la corrección con 35 

comparaciones (α = 0.0014, e.s. = 0.0001, FIS(W&C) = 0.2173). 
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Tabla 3. Prueba exacta de probabilidad de ajuste al equilibrio de H. W. y de déficit de heterocigotos. 

Error estándar entre paréntesis, (*) significativo para α = 0.05, (**) para 7 comparaciones y (***) para 35 comparaciones. Los guiones ( - ) reemplazan las soluciones sin 

significancia estadística. 

 Población     

 Atlántico noroccidental (At) Atlántico nororiental (Se) Golfo (Tx) Pacífico nororiental (Re) Pacífico oriental (Ca) 

 HW Déficit H HW Déficit H HW Déficit H HW Déficit H HW Déficit H 

Loci p-value (e.s.) p-value (e.s.) p-value (e.s.) p-value (e.s.) p-value (e.s.) p-value (e.s.) p-value (e.s.) p-value (e.s.) p-value (e.s.) p-value (e.s.) 

117 0.152 (0.0038) ***0.001 (0.0003) 0.066 (0.0023) **0.007 (0.0006) 0.125 (0.003) 0.114 (0.0032) 0.1812 (0.0037) - *0.032 (0.0011) *0.042 (0.0014) 

125 1.000 (0.0000) - 0.098 (0.0012) *0.039 (0.0007) 0.544 (0.0013) - 0.519 (0.0012) - 0.519 (0.0012) - 

208 0.456 (0.0031) - ***0.0003 (0.0001) ***0.001 (0.0001) 0.926 (0.0008) - 0.899 (0.0014) - 0.488 (0.0024) - 

5 0.991 (0.0003) - 0.195 (0.0014) - 0.817 (0.0017) - 0.398 (0.0018) - 0.200 (0.0011) - 

10 0.196 (0.0008) - 0.785 (0.0006) - 0.23 (0.0007) - 0.439 (0.0007) - 1.000 (0.0000) - 

21 *0.02 (0.0005) *0.036 (0.0006) 0.106 (0.0006) 0.099 (-) 0.156 (0.0007)  0.2822 (-) 0.404 (0.0008) - 1.000 (0.0000) - 

34 0.499 (0.0023) - 0.249 (0.0052) - 0.351 (0.0034) - 0.269 (0.003) - 0.140 (0.0021) 0.088 (0.0018) 
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Por otra parte, se estimó un exceso de heterocigotos con el locus 5 en todas las 

localidades (p = 0.0408, e.s. = 0.0007) y en el locus 10 en la localidad del Golfo (Tx) (p = 

0.0469, FIS(W&C) = -0.2373), sin embargo, ninguna de estas fue significativa tras la corrección 

de Bonferroni. 

Las pruebas de desequilibrio de ligamiento mostraron múltiples asociaciones entre loci. 

No obstante, sólo cinco fueron significativas después de la corrección de Bonferroni y una 

sola entre el Golfo de México (Tx) y Pacífico oriental (Ca) (P = 0.00135 y P = 0.00090, sc.), 

para los loci 117 y 34, se recuperó en dos ocasiones. Por lo tanto, los resultados en este par 

de localidades con dichos loci podrían estar influenciados por su interacción. 

 

Medidas de diversidad genética 

Océano Atlántico nororiental vs noroccidental 

El número promedio de ejemplares analizados para el Atlántico fue de ~48 individuos 

por localidad, con más de 30 individuos de cada una (i.e. At = 36, Tx = 50, Se = 57). El 100% 

de los loci fueron polimórficos y variaron de 3 (125, 10 y 21) a 13 (117) alelos con una media 

global de ~6.57 alelos por localidad y una moda de 3 alelos (Figura 10). 

Los estimados de diversidad son similares dentro de la cuenca, con una media para la 

riqueza alélica (r) de ~5.65, el número de alelos efectivos (ne) de ~2.85 y el índice de 

información de Shannon (i) de ~1.14. De acuerdo con i la riqueza alélica es uniforme entre 

ambas regiones, aunque Tx podría ser levemente más homogéneo (𝑖�̅�𝑥 = 1.123, e.s. =0.216 

vs 𝑖�̅�𝑡−𝑆𝑒 = ~1.14, e.s. Se = 0.241, e.s. At = 0.207). Sin embargo, el Atlántico nororiental (Se) 

aportó una mayor contribución de alelos (na (Se) = 7.429, e.s. = 1.688) que el Atlántico 
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noroccidental (At y Tx) (na = 6.14, e.s. = 1.1838At, 1.3875Tx) (Figura 11) y sus estimados son 

ligeramente mayores (Tabla 4, Figura 10). 

De acuerdo con una heterocigosis promedio por localidad y locus de Ho = ~0.523 y uHe 

= 0.544, la diversidad es alta en ambas regiones. No obstante, la uHe en la localidad del 

nororiente (Se) se ubica por debajo del promedio y al noroccidente por encima del mismo 

(Tabla 4), aun cuando At y Tx representan el máximo y mínimo respecto del valor esperado 

(Δ = uHe - Ho; Δ(Tx) = -0.02307 y Δ(At) = 0.04646) (Figura 12). 

Por otro lado, el océano Atlántico nororiental (Se) posee la mayor proporción de alelos 

únicos y la menor de alelos comunes en una frecuencia mayor al 5%, y Tx la menor 

proporción de alelos únicos y la mayor de alelos comunes (Figura 11). 

 

Océano Atlántico vs Pacífico (entre cuencas) 

El número promedio de ejemplares analizados fue de 40 individuos por localidad, con 

más de 30 individuos en cada una (i.e. At = 36, Tx = 50, Se = 57 y Re = 36), excepto para la 

localidad del Pacífico oriental (Ca = 24) (Tabla 4). El 100% de los loci fueron polimórficos 

y variaron de 3 (125, 10 y 21) a 14 (117) alelos con una media global de 8.86 y una moda de 

3 alelos (Figura 10). En tanto que, la media fue de 6.4 alelos por localidad; 7.73 para los loci 

dinucleótidos y 5.4 para los tetranucleótidos. 

Los estimados de diversidad también son similares entre las cuencas (Figura 9), con 

una riqueza alélica (r) promedio de ~5.73, número de alelos efectivos (ne) de ~3.07 e índice 

de información (i) de ~1.16, lo cual indica una relativa uniformidad en la riqueza alélica (𝑖̅𝑇𝑥 
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= 1.123, e.s. =0.216 a 𝑖�̅�𝑒 = 1.208, e.s. =0.257). No obstante, dichos estimados en el Pacífico 

parecen ser más semejantes a los del Atlántico nororiental (Se) (Tabla 4, Figura 10). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

De acuerdo con la heterocigosis promedio por localidad y locus, la diversidad también 

es alta y similar en ambas cuencas (Ho = 0.542 [e.s. = 0.033], uHe = 0.555 [e.s. = 0.035]) 

(Figura 11). Sin embargo, las localidades del Atlántico muestran una leve disminución de la 

heterocigosis con el incremento en el número de alelos, mientras que en el Pacífico ocurre lo 

contrario (Tabla 4). 

La localidad de Tx es la única que posee una frecuencia similar de alelos únicos y 

comunes que el Pacífico, cuyas localidades poseen aproximadamente la misma proporción 

de alelos únicos y frecuencia de alelos comunes (Figuras 10, 11). 
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Figura 9. Valores promedio de los índices de variabilidad genética por población. Riqueza 

alélica (r), índice de infomación (i), número efectivo de alelos (ne) y número de alelos (na). Se 

observan valores promedio similares para todos los índices entre poblaciones. 
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Figura 10. Parámetros alélicos promedio a través de las localidades. (Na) número de alelos, 

(Na Freq. >=5%) número de alelos con una frecuencia mayor o igual al 5%, (Ne) número de 

alelos efectivos, (i) índice de información, (No. Private allelles) número de alelos únicos y (No. 

LComm Alleles ≤ 50%) cantidad de alelos menos comunes ≤ 50%. 
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Figura 11. Heterocigosis observada (Ho) (rojo) y esperada (uHe) (azul), por población. 
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Tabla 4. Medidas de variación y diversidad promedio por localidad para todos los loci. 

Error estándar (e.s.), número de genotipos (N), número de alelos (na), número de alelos efectivos (ne), índice de información (i), riqueza alélica (r), heterocigosis esperada 

(He), heterocigosis esperada sin sesgo (uHe) y heterocigosis observada (Ho). 

  N na R ոe I He uHe Ho 

Tx (e.s.) 49.4286 (0,2974) 6.1429 (1.3875) 5.3554 2.8942 (0.7842) 1.1227 (0.2160) 0.5383 (0.0771) 0.5438 (0.0779) 0.5668 (0.0694) 

At (e.s.) 33.7143 (0,9932) 6.1429 (1.1838) 5.6499 2.8115 (0.6331) 1.1447 (0.2069) 0.5502 (0.0717) 0.5586 (0.0729) 0.5122 (0.0722) 

Se (e.s.) 56.8571 (0,1429) 7.4286 (1.6883) 5.9349 2.8464 (0.7144) 1.1441 (0.2406) 0.5249 (0.0890) 0.5296 (0.0898) 0.4898 (0.0950) 

Promedio Atlántico 46.6667 6.5714 5.6467 2.8507 1.1371 0.5378 0.5440 0.5229 

Re (e.s.) 36.0000 (0.0000) 6.4286 (1.5562) 5.8504 3.4732 (1.0939) 1.2077 (0.2571) 0.5675 (0.0791) 0.5755 (0.0802) 0.5833 (0.0772) 

Ca (e.s.) 24.0000 (0.0000) 5.8571 (1.1429) 5.8571 3.3276 (1.0180) 1.1774 (0.2451) 0.5569 (0.0860) 0.5688 (0.0878) 0.5595 (0.0648) 

Promedio Pacífico 30.0000 6.1429 5.8538 3.4004 1.1925 0.5622 0.5721 0.5714 

Promedio Total 40.0000 6.4000 5.7295 3.0706 1.1593 0.5475 0.5552 0.5423 

 e.s. 2.016 0.599   0.367 0.098 0.034 0.035 0.033 
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Diferenciación poblacional 

Océano Atlántico nororiental vs noroccidental 

La prueba exacta de heterogeneidad de frecuencias entre pares de localidades 

únicamente resultó en diferencias estadísticamente significativas (p ≤ 0.05) para una 

diferencia génica, entre la localidad del Atlántico nororiental (Se) y Atlántico noroccidental 

(At), con el locus 21 (p = 0.0121) (Tabla 5b). La cual, además, es estadísticamente 

significativa bajo la corrección para pruebas múltiples (α = 0.05/2.45 = 0.0204). No obstante, 

al comparar las estimaciones con todos los loci no se detectaron diferencias genéticas (Tabla 

5a). 

 

Tabla 5. Prueba exacta de diferenciación pareada entre localidades del océano Atlántico, mediante los estadísticos de G y 

Fisher. Resultados con 1,000 corrimientos descartables y 10,000 iteraciones. (a) Diferencias para todos los loci, con X2 

estimada, (b) Pruebas de diferenciación por locus con p ≤ 0.05, e.s. = error estándar. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

(a) Prueba Exacta de Fisher para todos los loci. 

Comparación Genotípica Génica 

  X2 (d.f.=14) Valor-p  X2 (d.f.=14) Valor-p 

At – Se 15.01028 0.377452 17.76430 0.217728 

At – Tx 13.157072 0.514195 14.087354 0.443224 

Se – Tx 15.942100 0.316923 16.710021 0.271960 

(b) Prueba exacta de diferenciación por locus. 

 Genotípica - exacta de G Génica - exacta de Fisher 

Comparación Locus Valor-p e.s. Locus Valor-p e.s. 

Se – At 21 0.0268 0.0024 21 0.0121 0.0005 
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Océano Atlántico vs Pacífico 

La prueba exacta de heterogeneidad entre pares de localidades resultó en diferencias 

estadísticamente significativas (p ≤ 0.05) para ambas pruebas de diferenciación, génica y 

genotípica, entre Re – At (p = 0.0382), Ca - At (p = 0.0056) y Re - Se (p = 0.0220) con todos 

los loci (Tabla 6). Aunque, sólo la comparación entre la localidad del Atlántico (At) y del 

Pacífico (Ca) es estadísticamente significativa para todos los loci (X2 = 30.979, p = 0.0056) 

bajo la corrección para pruebas múltiples (α = 0.05/3.32 = 0.0151). Dicha proporción se 

atribuye principalmente al locus 117, cuyo resultado es estadísticamente significativo para 

Re - At (p = 0.0075 ± 0.00146) y Ca – At (p = 0.0027 ± 0.00061).  

En algunos casos también se registró divergencia significativa entre pares de 

localidades con algunos de los loci específicos,  en particular en las comparaciones entre Re 

- Tx con el locus 34 (p = 0.0234) y entre Ca - Se con los loci 117 y 10 (p117 =0.0452, p10 = 

0.0484), así como entre Ca - Tx con el locus 34 (p = 0.0427) sólo mediante el estadístico de 

Fisher (Tabla 6).  

 

Tabla 6. Prueba exacta de diferenciación pareada entre localidades del océano Atlántico y Pacífico, mediante los estadísticos 

de G y Fisher. Resultados con 1,000 y 10,000 corrimientos descartables y 1,000 iteraciones. (a) Diferencias para todos los 

loci, con X2 estimada, (b) Pruebas de diferenciación génica por locus con un valor de p ≤ 0.05, e.s. = error estándar. 

(a) Prueba exacta de Fisher para todos los loci. 

 Comparación Genotípica Génica 

  X2 (d.f.=14) Valor-p  X2 (d.f.=14) Valor-p 

Re – At 23.9982 0.0458 24.6453 0.0382 

Ca – At 26.6611 0.0213 30.9791 0.0056 

Re – Se 23.8933 0.0472 26.5472 0.0220 
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Estructura Genética 

Océano Atlántico nororiental vs noroccidental 

Índices de fijación (FST, RST) 

Los índices de fijación entre el margen oriental y occidental de la cuenca del Atlántico 

poseen valores de un orden de magnitud similar, aunque los RST muestran valores más altos 

(FST (Tx - Se) = 0.004 a FST (At - Se) = 0.007, RST (At - Tx) ~ -0.008 a RST (At - Se) = 0.015) (Tabla 7). No 

obstante, ninguna de estas comparaciones fue estadísticamente significativa (p ≤ 0.05). 

Por otro lado, en los análisis pareados de Rst en que se incluyeron las muestras del 

océano Pacífico, una de las comparaciones entre el Atlántico nororiental y noroccidental, de 

Senegal (Se) y el Golfo de México (Tx), presenta significancia estadística (RST = 0.02416, p 

= 0.01913 ± 0.0010) (α = 0.05), aunque no es estadísticamente significativa bajo la corrección 

para pruebas múltiples (α = 0.01507) (Tabla 9). 

 

(b) Prueba exacta de diferenciación génica por locus. 

 Prueba exacta de G Prueba exacta de Fisher 

Comparación Locus Valor-p e.s. Locus Valor-p e.s. 

Re – Tx 34 0.0362 0.0031 34 0.0234 0.0029 

Ca – Se ---- ---- ---- 117 0.0452 0.0043 

        10 0.0484 0.0031 

Ca – Tx ---- ---- ---- 34 0.0427 0.0050 
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Tabla 7. Matriz de FST y RST entre localidades del océano Atlántico; con el 95% de significancia, después de 20,000 

permutaciones. Los valores de FST se encuentran bajo la diagonal y los de RST por encima de ella. Las magnitudes de 

significancia (p) se muestran entre paréntesis. Todos los resultados se redondearon a 3 decimales. 

 Localidades   

 At Se Tx 

At - 0.015 (0.106 ± 0.002) - 0.008 (0.801 ± 0.003) 

Se 0.007 (0.359) - 0.011 (0.0997 ± 0.002) 

Tx 0.006 (0.463) 0.004 (0.580) - 

 

Análisis de varianza molecular (AMOVA) 

El AMOVA jerárquico sugiere que el ~4% de la variación se explica por diferencias 

entre los individuos dentro de las poblaciones (FIS = ~0.036, p =~0.035) y el resto por la 

variación dentro de los individuos (~96%, FIT = ~0.03602, p = ~0.034), mientras que la 

proporción de varianza que explica las diferencias entre los grupos y entre localidades (FSC) 

no fue estadísticamente significativa (Tabla 8). 

Tabla 8. AMOVA entre el océano Atlántico nororiental (Se) y noroccidental (At + Tx), con el 95% confianza y 20,000 

permutaciones. Se reportan el porcentaje de variación, el valor de los estadísticos de Fisher (FCT, FSC, FST) y el valor de 

significancia (p) para ambos parámetros. Los valores con significancia estadística (p < 0.05) se resaltan. 

Atlántico oriental – vs – Atlántico occidental 

  Estadísticos - F promedio sobre todos los loci 

Origen de la Variación  % variación Índices de fijación estadístico - F valor de p 

Entre grupos 0.01943 FCT 0.00019 0.49531 

Entre poblaciones dentro de los grupos -0.03783 FSC -0.00038 0.46374 

Dentro de las poblaciones 3.62088 FIS 0.03620 0.03511 

Dentro de los individuos 96.39752 FIT 0.03602 0.03411 



60 

 

Análisis de aproximación Bayesiana 

La evidencia entre las localidades del Atlántico (i.e. At vs Tx vs Se) sugiere una k = 2, 

dada una probabilidad promedio estimada (Ln P(D) = ~-2300) semejante entre k =1 y k =2 

(Figura 12). Asimismo, Δmax y la prueba de Evanno también señalan una k = 2. No obstante, 

las gráficas de asignación de Q no son claras y únicamente muestran algunos individuos, 

particularmente de Se, fuertemente asignados a una segunda población (no se muestra). 

 

Análisis de ordenación de frecuencias 

Análisis de componentes principales 

Los resultados sugieren que del ~56 al 74% de la variación máxima se explica por 

diferencias entre Carolina del Norte (At), en el Atlántico nororiental, y Senegal (Se), en el 

Atlántico noroccidental (Figura 14). 

El segundo componente muestra que del ~25 al 44% de la variación se explica por una 

separación entre las localidades de Se y At con la del Golfo de México (Tx). Estas 

Figura 12. Representación gráfica de Structure Harvester v0.6.94 de la K más probable, con los 

modelos AMA y LOCPRIOR. Probabilidad promedio estimada de los datos (Ln P(D) o Ln P(X/K)) 

que indica la K con la mayor estructura (izquierda). Diagrama de la aplicación del método de Evanno 

a los resultados de Structure (derecha). 
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separaciones se muestran con la distribución de las muestras de cada región en cuadrantes 

opuestos, a lo largo del primer y segundo eje, sc. (i.e. coord.1 y coord. 2) (Figura 13). 

 

Análisis de correspondencia factorial 

El origen del mapa corresponde al ‘centroide’ o centro de gravedad, que es el perfil 

promedio de los datos, por lo que entre más cerca se encuentren los puntos del origen, más 

cerca estarán de las proporciones esperadas (Sourial, et al., 2010). 
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Análisis de coordenadas principales (PCoA) - FST

Figura 13. Análisis de coordenadas principales (PCoA) en la cuenca del Atlántico vía matríz de 

covarianza para la prueba de FST y de distancia para el análisis de Nei. La máxima variación es 

explicada por los dos primeros ejes. 
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El ACF muestra que una gran proporción de los individuos de todas las localidades del 

Atlántico se encuentran cerca del perfil promedio de los datos (Figura 14), lo cual implica 

que las desviaciones de las proporciones esperadas son relativamente pequeñas. 

No obstante, la primera dimensión separa al Atlántico nororiental (Se) (azul) del 

Atlántico noroccidental (At) (amarillo) de acuerdo con un 56.13% de la varianza genética y 

la segunda dimensión, relativa al 43.87% divide a Tx tanto de Se como de At. 

Los resultados muestran la estrecha relación entre las colecciones del Atlántico, pero 

también ratifican el patrón de distribución que se observa en el PCoA y las diferencias 

registradas en las pruebas de heterogeneidad con el locus 21 entre el Atlántico nororiental 

(Se) y Carolina del norte (At), del Atlántico noroccidental. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 At 

 Se 

 Tx 

Figura 14. Análisis de correspondencia factorial entre localidades de la cuenca del Atlántico. 
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Océano Atlántico vs Pacífico (entre cuencas) 

Índices de fijación (FST, RST) 

Los índices de fijación entre las cuencas también mostraron valores del mismo orden 

de magnitud (FST = 0.004 a FST = 0.016, RST = 0 a RST = 0.026), aunque los valores de RST son 

más dispersos y altos. No obstante, la única comparación estadísticamente significativa es 

entre Carolina del Norte (At) y Baja California sur (Ca) mediante el índice de FST (FST = 

0.016, p = 0.040) (Tabla 9), misma comparación que resultó significativa en las pruebas de 

heterogeneidad de Genepop. Los estimados de RST no sustentan dicho resultado y muestran 

una comparación marginalmente significativa entre el Golfo de México (Tx) y la localidad 

de (Re) (RST = 0.0195, p = 0.05788 ± 0.0016), aunque ninguna de estas comparaciones es 

estadísticamente significativa bajo la corrección para pruebas múltiples (p ≤ 0.01507). 

 

Tabla 9. Matriz de FST y RST entre localidades del océano Atlántico y Pacífico, con el 95% de significancia y 20,000 

permutaciones. Los valores de FST se encuentran bajo la diagonal y los de RST por encima de ella. Las magnitudes de 

significancia (p) se muestran entre paréntesis. Todos los resultados se redondearon a 4 decimales, los estimados 

significativos se resaltan y los marginalmente significativos llevan *. 

 Localidades     

 At Se Tx Re Ca 

At - 0.0016 (0.3654±0.0034) 0.0175 (0.0745±0.0020) -0.0046 (0.5328±-0.0037) 0.02614 (0.088±-0.0018) 

Se 0.007 (0.400) - 0.0242 (0.0191±0.0010) -0.0083 (0.8793±-0.0023) -0.0059 (0.6475±-0.0038) 

Tx 0.006 (0.469) 0.004 (0.565) - *0.0195 (0.0579±-0.0016) 0.0213 (0.0668±-0.0018) 

Re 0.010 (0.151) 0.008 (0.132) 0.005 (0.539) - -0.0117 (0.8006±-0.0029) 

Ca 0.016 (0.040) 0.009 (0.320) 0.010 (0.184) 0.004 (0.969) - 
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Análisis de varianza molecular (AMOVA) 

El AMOVA jerárquico sugiere que aproximadamente un ~0.7% de la variación 

contenida en las muestras es explicada por diferencias entre la cuenca del Atlántico (At + Tx 

+ Se) y Pacífico (Re + Ca) (FCT = 0.00710; p = 0.00165) (Tablas 10). El otro 99% de la 

variación se explica por las diferencias entre los individuos dentro de las poblaciones (~5%, 

FIS = ~0.0461, p =~0.0085) y dentro de los individuos (~95%, FIT = ~0.0498, p = ~0.005). 

No obstante, la proporción de varianza que explica las diferencias entre las localidades de 

cada cuenca (FSC) no fue significativa (Tabla 10). 

 

Tabla 10. AMOVA entre el océano Atlántico (At + Tx + Se) y Pacífico (Re + Ca), con el 95% de confianza y 10,000 

permutaciones. Se reportan el porcentaje de variación, el valor de los estadísticos de Fisher (FCT, FSC, FST) y el valor de 

significancia (p) para ambos parámetros. Los valores con significancia estadística (p < 0.05) se resaltan. 

Atlántico – vs – Pacífico 

  Estadísticos - F promedio sobre todos los loci 

Origen de la Variación  % variación Índices de fijación estadístico – F valor de p 

Entre grupos 0.7095 FCT 0.00710 0.00165 

Entre poblaciones dentro de los grupos -0.20038 FSC -0.00202 0.83433 

Dentro de las poblaciones 99.49088 FST 0.00509 0.22445 

 

Análisis de aproximación Bayesiana 

Al comparar entre todas las localidades, el análisis bayesiano realizado con Structure 

muestra una mayor probabilidad para la existencia de k = 1 o 2 grupos. El índice de 

verosimilitud sugiere que la probabilidad media estimada (i.e. Ln P(D) = ~-3400) tiende hacia 

una composición de k = 1 con ambos modelos de ancestría (MA y AMA) (Figura 15). No 

obstante, al tomar las aproximaciones de Evanno, Δmax, el esquema de asignación 
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poblacional (Q > 0.6) y utilizar la información de las localidades, los datos generalmente 

sugieren una composición de dos poblaciones (Figuras 15, 16). 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 15. Grafica de asignación poblacional de Q; proporción de ancestría por individuo de 

proceder de un número k de poblaciones, k = 2 (de acuerdo con un coeficiente de afiliación 

estimado (Q > 0.6), bajo los modelos de ausencia de mezcla ancestral (AMA), correlación de 

frecuencias alélicas y LOCPRIOR. El grafico se divide en k = 2 segmentos de diferente color, 

donde cada ejemplar se representa con una línea vertical de longitud q por segmento. Los 

números (del 1 al 5) corresponden a cada una de las localidades de muestra (i.e. 1 = At, 2 = Se, 

3 = Tx, 4 = Re y 5 = Ca). Una distribución simétrica de cada color por individuo indica la misma 

probabilidad de pertenecer a cualquiera de las k poblaciones hipotéticas (Pritchard, Stephens, & 

Donnelly, 2000). 

Figura 16. Representación gráfica de Structure Harvester v0.6.94 (Earl, 2012) de la k (K) más 

probable, bajo AMA y LOCPRIOR. Probabilidad promedio estimada (Ln P(D) o Ln P(X/K)) de 

los datos de Structure (izquierda). La k con el valor más grande de probabilidad y la diferencia 

máxima entre probabilidades medias estimadas (Δmax) es la que captura la mayor estructura, 

donde k = 2. Diagrama del método de Evanno a los resultados de Structure. (derecha) El número 

de poblaciones con más aciertos para el grupo de datos corresponde al valor más alto de Delta 

K. La máxima probabilidad es para k = 2. 
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Entre cuencas oceánicas  

La mayor probabilidad se detectó para una composición de dos poblaciones k = 2, con 

el uso de la información de las localidades, mediante los análisis de Evanno, Δmax y un 

coeficiente de afiliación estimado Q > 0.6 para la proporción de ancestría del esquema de 

asignación poblacional (Figuras 17, 18). 

 

Localidades del Atlántico vs Pacífico 

La comparación de cada localidad del Atlántico con el grupo del Pacífico resultó en 

una asignación de dos poblaciones, con los análisis de Evanno, Δmax y el esquema de 

asignación poblacional (Figuras 19, 20). Bajo este patrón, se observa que At es la localidad 

Figura 18. Gráfica de asignación de Q > 0.6 para una k = 2, bajo AMA y LOCPRIOR. Atlántico 

(1) vs Pacífico (2), dónde 1 = At + Se + Tx y 2 = Re + Ca. 

Figura 17. Representación gráfica de Structure Harvester de la K más probable para los grupos 

Atlántico y Pacífico, bajo AMA y LOCPRIOR. Probabilidad promedio estimada de los datos de 

Structure (izquierda) y diagrama del método de Evanno et al. (2005) para dichos resultados 

(derecha). La mayor probabilidad corresponde para k = 2. 
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que más se estructura del grupo del Pacífico, lo que coincide con que sea el único resultado 

con significancia estadística que se observa en las pruebas pareadas de FST. La localidad de 

Tx se ve menos estructurada y la composición de Se parece compartir una mayor cantidad de 

ancestría con el Pacífico. Sin embargo, el método de Evanno sugiere una k = 3 para las 

comparaciones entre Tx y Se con el Pacífico (i.e. Tx vs Pa & Se vs Pa) (Figura 20). 

                                                        

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 (a)  (b) 

 (c) 

Figura 19. Gráfica de asignación de Q > 0.6 para k = 2, bajo el esquema de AMA y LOCPRIOR. (a) Atlántico noroccidental, 

At (1) vs. Pa (2), (b) Golfo, Tx (1) vs Pa (2) y (c) Atlántico oriental, Se (1) vs Pa (2). 

 (a) 

 (b) 
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Análisis de ordenación de frecuencias 

Análisis de componentes principales (PCoA) 

Los análisis muestran que las diferencias entre las cuencas son explicadas por la mayor 

cantidad de variación observada a lo largo del primer eje (i.e. coord. 1), el cual explica una 

proporción de varianza del ~50 al 80% (i.e. coord. 1) (p. ej. la menor proporción de variación 

estimada (47.81%) se capturó con el análisis pareado de covarianza de medias de Shannon 

(sHua) por población, no se reporta). 

La separación Atlántico (Tx, At y Se) - Pacífico (Ca y Re) se muestra con la distribución 

de las muestras de ambos océanos en cuadrantes opuestos (Figura 21). De acuerdo con el 

primer componente, Re es la localidad del Pacífico que más se asemeja a las localidades del 

Atlántico. 

Asimismo, de acuerdo con el segundo eje, los resultados también sugieren que del ~12 

al 27% de la variación máxima se explica por diferencias entre la región nororiental y 

 (c) 

Figura 20. Representación gráfica de Structure Harvester v0.6.94 de la K más probable, con 

los modelos AMA y LOCPRIOR. Probabilidad promedio estimada de los datos de Structure 

(izquierda) y diagrama de la aplicación del método de Evanno a dichos resultados (derecha). 

(a) At vs Pa, dónde k = 1 y DeltaK = k = 2. (b) Tx vs Pa, dónde k = 1 y DeltaK = k = 3 y (c) Se 

vs Pa, dónde k = 1 y DeltaK = k = 3. 
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noroccidental de la cuenca del Atlántico y una separación entre las localidades del océano 

Pacífico (Figura 21). 

La separación entre Atlántico nororiental (Se) y noroccidental (Tx y At) se muestra con 

la distribución de las muestras de ambas regiones en cuadrantes opuestos, en el segundo eje 

(i.e. coord. 2). De acuerdo con dicho componente, la localidad de Tx se aproxima tanto a At 

como a Se. No obstante, el primer componente, que explica una proporción de varianza del 

~50 al 80% (i.e. coord. 1), muestra una mayor aproximación entre Tx y Se (Figura 21). 

Figura 21. Análisis de coordenadas principales (PCoA) para el Atlántico y Pacífico vía matríz 

de covarianza para la prueba de FST y de distancia para el análisis de Nei. La máxima variación 

es explicada por los tres primeros ejes. 
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Análisis de correspondencia factorial 

El ACF también muestra que una gran proporción de los individuos de las localidades 

de ambas cuencas se encuentran cerca del perfil promedio de los datos, lo cual implica que 

las desviaciones de las proporciones esperadas son relativamente pequeñas. No obstante, la 

primera dimensión señala que los individuos del Atlántico se alejan de los del Pacífico de 

acuerdo con un porcentaje de inercia (i.e. varianza) del 40.38%, incluso se observa que la 

tercera dimensión relativa al 17.80% de la varianza genética total también explica una 

separación entre los individuos de las muestras del Pacífico (Re vs. Ca) (Figura 22). 

No obstante, la segunda dimensión separa al Atlántico nororiental (Se) del 

noroccidental (At) de acuerdo con un 27.81% de la varianza genética y una tercera dimensión 

relativa al 17.80% de la varianza genética total incluye la división entre los individuos del 

Atlántico Noroccidental (At) de los del Golfo de México (Tx). 

Estos resultados muestran la estrecha relación que hay entre las colecciones, pero 

también ratifican el patrón de distribución que se observa en el PCoA y confirman las 

diferencias registradas en las pruebas de heterogeneidad entre las localidades del Atlántico y 

Pacífico. 

 

Con base en los resultados del análisis de correspondencia y el de componentes 

principales, se retiró a Tx de la muestra y se realizó un análisis jerárquico de varianza 

molecular entre el Atlántico y Pacífico. Como se esperaba, el estimado de diferenciación y 

valor de significancia entre grupos aumentó con respecto a las pruebas anteriores (FCT = 

~0.009, p = ~0.031), con un valor de p significativo, que explicó ~0.9% de la variación en 

las muestras (Tabla 11). 
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Tabla 11. AMOVA entre el océano Atlántico (At + Se) y Pacífico (Re + Ca), sin la localidad del Golfo (Tx), con el 95% de 

confianza y 20,000 permutaciones. Se reportan el porcentaje de variación, el valor de los estadísticos de Fisher (FCT, FSC, 

FST) y el valor de significancia (p) para ambos parámetros. Los valores con significancia estadística (p < 0.05) se resaltan. 

Atlántico – vs – Pacífico 

  Estadísticos - F promedio sobre todos los loci 

Origen de la Variación  % variación Índices de fijación estadístico – F valor de p 

Entre grupos 0.89499 FCT 0.00895 0.03062 

Entre poblaciones dentro de los grupos -0.33425 FSC -0.00337 0.84202 

 At 

 Se 

 Tx 

 Re 

 Ca 

Figura 22. Análisis de correspondencia factorial de genotipos para el Atlántico y Pacífico. Cada individuo representa un punto 

del plano tridimensional. El AFC Muestra las asociaciones genotípicas entre los individuos de todas las localidades, 

correspondientes a las cuatro regiones consideradas (El Atlántico noroccidental con Carolina del Norte At y el Golfo de México 

Tx, el Atlántico nororiental con Senegal Se y el Pacífico nororiental con Revillagigedo Re y Baja California Ca). Cada localidad 

está representada por un color y cada eje indica la contribución genotípica de los individuos, dónde el eje uno contiene la 

mayor contribución, seguido por el eje dos y así sucesivamente. Los resultados de este análisis explican en su totalidad una 

proporción de la varianza del 85.99%. 
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Dentro de las poblaciones 4.58181 FIS 0.04608 0.00704 

Dentro de los individuos 94.85745 FIT 0.05143 0.00599 

 

 

DISCUSIÓN 

Desviación al equilibrio de HW 

Las desviaciones significativas a las proporciones de HW se debieron principalmente 

a un exceso de homocigotos, especialmente la del Atlántico nororiental (Se) para el locus 

208, porque fue la única estadísticamente significativa después la corrección de Bonferroni 

para 35 comparaciones. 

Un exceso de homocigotos o déficit de heterocigotos es la desviación más común al 

modelo de HW (Selkoe & Toonen, 2006), principalmente en estudios de peces pelágicos 

debido al gran tamaño efectivo que presentan, como en el caso del atún aleta amarilla (Barth, 

Damerau, Matschiner, Jentoft, & Hanel, 2017; Appleyard, Grewe, Innes, & Ward, 2001). 

En los estudios realizados con microsatélites debe considerarse, además, que estos 

marcadores se caracterizan por poseer un alto grado de polimorfismo debido a sus altas tasas 

de mutación (Ellegren, 2004; Li, Korol, Fahima, Beiles, & Nevo, 2002). De modo que, al 

tratar de representar los genotipos heterocigotos para los diferentes alelos de un locus el 

incremento de la variación origina que se requieran tamaños de muestra de por lo menos 50 

individuos (Carvalho & Hauser, 1998) para recopilar datos representativos (Kelly, Oliver, 

Sivasundar, & Palumbi, 2010; Hauser & Ward, 1998; O'connell & Wright, 1997).  

Por otro lado, fluctuaciones significativas en el tamaño de las poblaciones también 

pueden modificar la diversidad genética y por ende la proporción de heterocigotos en una 
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población (Kumar & Kocour, 2015). En el caso de T. albacares existe evidencia de 

reducciones demográficas hacia el Pleistoceno tardío y tiempos recientes en el Atlántico y 

Pacífico (Barth, Damerau, Matschiner, Jentoft, & Hanel, 2017; Bindoff, et al., 2007) lo que 

junto con la explotación pesquera de la especie en las últimas décadas (figura 7), podrían 

haber disminuido el número de alelos y potenciar las señales de déficit por efecto de la deriva 

génica (Selkoe & Toonen, 2006; Hauser & Ward, 1998). Aunque, un déficit de heterocigotos 

también puede resultar por efecto de la selección natural (Sen & Burmeister, 2008; Hauser 

& Ward, 1998; Waples, 1998). 

Otras causas de un exceso de homocigotos se atribuye a agrupar subpoblaciones 

genéticamente discretas (i.e. el efecto Wahlund), al generarse alelos del mismo tamaño que 

son de distintos linajes (i.e. homoplasia), o por errores de amplificación (p. ej. alelos nulos); 

o asignación de genotipos (Selkoe & Toonen, 2006; O'connell & Wright, 1997). 

En este trabajo no se encontró evidencia concluyente para explicar el exceso de 

homocigotos por efecto Wahlund, homoplasia o errores de genotipificación, debido a: 

1. La baja señal en la existencia de poblaciones genéticamente discretas y ninguna 

para el locus 208. Sin embargo, el efecto Wahlund suele reportarse en áreas de 

crianza para algunas especies de atún (Gonzalez, Beerli, & Zardoya, 2008; 

Carlsson, et al., 2004), que por el diseño del muestreo pudieron representarse en 

las localidades del Atlántico reportadas como áreas de desove (sec. Desove) 

(ICCAT, 2012; ICCAT, 2006). 

2. El riesgo de homoplasia es proporcional a la distancia genética entre las 

poblaciones (Selkoe & Toonen, 2006) y ésta representa una fuente mínima de 
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sesgo para nuestro estudio, con un estimado promedio por par de poblaciones de 

D ~0,0195. 

3. La amplificación de los loci, particularmente del 125 y 208, se caracterizó por ser 

bastante clara y se confirmó en más del 50% de los genotipos, con dos y hasta 

cuatro repeticiones de ser necesario, por lo que la presencia de errores de 

genotipificación probablemente es mínima, lo cual se sustenta con los resultados 

de MicroChecker. 

Por lo tanto, las desviaciones encontradas en ese trabajo pueden ser atribuidas 

principalmente al diseño de muestreo, por un sesgo en la representación de los alelos, debido 

al tamaño de la muestra y los sitios muestreados. No obstante, no se puede descartar que el 

locus 208 de la especie haya sufrido mutaciones que producen alelos nulos u homoplasias no 

detectables (Sen & Burmeister, 2008; Selkoe & Toonen, 2006). 

Los resultados coinciden con lo reportado por Farnham (2003) y Sandoval 

Laurrabaquio Alvarado (2012) para los mismos loci. Estos estudios poseen tamaños de 

muestra similares y localidades de muestreo que incluyen zonas de crianza o puntos de 

encuentro de diferentes cohortes. Además, Farnham (2003), sólo identifica déficit de 

heterocigotos en su muestra de la región oriental del Atlántico. Por otro lado, Appleyard, et 

al. (2001) también reportan una mínima desviación para el locus 208, en dos muestras de la 

costa oriental de Australia que se caracterizaron por poseer una gran abundancia de 

individuos (ICCAT, 2006) y por provenir de reconocidos sitios de alimentación y desove 

(Donoso, Barría, Braun, & Valenzuela, 2009; McPherson, 1991). Sin embargo, la desviación 

que reportan posiblemente es pequeña por los grandes tamaños de muestra que utilizó de 

~170 individuos por colección, en comparación con los estudios anteriormente mencionados. 
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Diversidad Genética 

En este trabajo la diversidad fue alta (Tabla 4). El número promedio de alelos 

por loci y por población (na), riqueza alélica (r) y la He obtenidas, con magnitudes promedio 

de na que van de 5.5 a 14.8, r de ~5.36 a ~5.94 y He de 0.53 a 0.82, son similares a lo reportado 

en estudios previos de microsatélites en la especie (Nomura, et al., 2014; Sandoval 

Laurrabaquio Alvarado, 2012; Morales Villegas, 2009; Díaz-Jaimes & Uribe-Alcocer, 2006; 

Takagi, et al., 2003) (Apéndice VII). 

Estos niveles de diversidad también se asemejan a los de otras especies de túnidos que 

utilizaron marcadores microsatelitales, como el atún aleta azul (Thunnus thynnus spp.) 

(Nomura, et al., 2014; Carlsson, et al., 2004) y el listado (Katsuwonus pelamis) (Menezes, 

Noguchi, Nakajima, & Taniguchi, 2008). 

Las especies de peces marinos usualmente presentan los niveles más altos de diversidad 

genética entre los teleósteos (O'connell & Wright, 1997; Smith, 1994), especialmente las 

pelágicas (Ward R. D., 2000; Waples, 1998), cosmopolitas, con gran capacidad migratoria 

como el atún aleta amarilla (Begg, Friedland, & Pearce, 1999; Graves, 1998). Las principales 

características biológicas de la familia, como son un rápido crecimiento y madurez sexual 

temprana (sec. desarrollo), fecundidad alta, reproducción durante todo el año (sec. desove) y 

tiempos generacionales cortos originan poblaciones grandes (Hauser & Ward, 1998) con 

altos tamaños efectivos poblacionales (Barth, Damerau, Matschiner, Jentoft, & Hanel, 2017; 

Ely, et al., 2005), los cuales usualmente aumentan la diversidad genética (Frankham, 1996). 

Típicamente las poblaciones grandes también mantienen altos niveles de variabilidad 

genética en loci neutrales porque estos pierden menos diversidad genética a causa de la deriva 
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génica (Hauser & Ward, 1998). A lo anterior se suma que poseen tiempos generacionales 

relativamente cortos, lo cual contribuye a que por lo general los teleósteos presenten altas 

tasas mutacionales a diferencia de otros peces con tiempos generacionales largos, como los 

elasmobranquios (Ravi & Venkatesh, 2008; Smith, 1986). 

 

Los estimados de diversidad fueron muy similares entre las localidades y regiones del 

Atlántico. La leve diferencia en los estimados de diversidad podría atribuirse a las 

discrepancias en el tamaño de las muestras, sobre todo en los parámetros de diversidad 

basados en el número de variantes (na y R), los cuales suelen estar influenciados por los 

tamaños de muestra (Allendorf & Luikart, 2007). No obstante, la variación genética estimada 

en T. albacares con marcadores diferentes a los microsatélites, como el ADNmt, al igual que 

en este estudio y otros estudios con microsatélites, en general muestra que el Atlántico 

oriental presenta valores de diversidad más altos que el Atlántico noroccidental y el Golfo de 

México, sc. (Apéndice VII) (Allendorf & Luikart, 2007). 

Una mayor diversidad alélica en el Atlántico oriental (Se) con respecto al Golfo de 

México (Tx) en los índices basados en el número de variantes podría tener relación con la 

abundancia de individuos en la región oriental (ICCAT- SCRS, 2016; Diario Oficial de la 

Federación, 2015; Makoto, Miyabe, & Nakano, 2004) y con que su área circundante es 

conocida como un punto de migraciones periódicas (sec. migración) (ICCAT- SCRS, 2016; 

ICCAT, 2012; ICCAT, 2006). 

La abundancia y distribución de los túnidos está ligada a la disponibilidad de 

alimento (Blackburn, 1969), y los sitios con mayor disponibilidad de alimento usualmente se 

encuentran en las áreas de surgencias, que en su mayoría se generan en las costas orientales 
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de todas las cuencas oceánicas (Bindoff, et al., 2007). En el Atlántico las principales áreas de 

surgencias (por su intensidad y extensión) se identifican en las costas de África del Norte, 

Senegal, Marruecos y Sudáfrica lo que concuerda con los registros de captura más 

abundantes de España, Francia, Ghana y Cabo Verde, ≥ 10 o 20 veces mayores que los del 

Atlántico occidental (ICCAT- SCRS, 2016) (Figura 23). 

 

Por otro lado, la diferencia que existe en las heterocigosis promedio (Ho, He) de cada 

localidad posiblemente se relacione con una diferencia en la distribución de los alelos entre 

las regiones. Dicha distinción puede manifestarse a través de la recuperación de alelos únicos 

en las poblaciones, debido a una restricción de flujo genético hacia ellas (Hedrick, 2011; 

Allendorf & Luikart, 2007). En este caso se recuperó una leve diferencia de alelos únicos en 

las localidades del Atlántico oriental (Se) y noroccidental (At), sc, con respecto al Golfo de 

México (Tx). La pequeña variación en la proporción de alelos en baja frecuencia y el índice 

de información también muestran mayor semejanza entre Se y At a diferencia de Tx (Figura 

11, Tabla 4), lo cual también podría expresarse en la estimación de ne. De manera que estos 

parámetros podrían servir como evidencia indirecta de un mayor flujo genético hacia el Golfo 

de México que a Se y At. 

Una disminución de la heterocigosis, en el nororiente y noroccidente, sin una reducción 

sustancial en la diversidad alélica se explicaría por efecto de cuellos de botella paulatinos 

con reducciones poblacionales sobre varias generaciones (Allendorf & Luikart, 2007). Lo 

cual coincide con algunos reportes de reducciones poblacionales en T. albacares y otras 

especies pelágicas, relacionadas con eventos climáticos que han provocado disminuciones e 

incrementos amplios en la temperatura superficial y el nivel del mar (Barth, Damerau, 
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Matschiner, Jentoft, & Hanel, 2017; Kumar & Kocour, 2015; Bindoff, et al., 2007; Hewitt, 

2004). Lo anterior debido a que la escala de tiempo en la que actúa la mutación es mucho 

menor que la de la deriva génica (Gillespie, 1998) sobre todo, en especies con grandes 

tamaños poblacionales. Además, muchas especies pelágicas muestran una diversidad más 

reducida hacia las zonas subtropicales, como resultado de una colonización más reciente 

después de algún evento de glaciación (Hewitt, 2004; Hauser & Ward, 1998). 

 

Las medidas de diversidad genética entre las cuencas del Atlántico y Pacífico también 

son muy similares, posiblemente debido a su historia evolutiva en común (Ward R. D., 2000; 

Hauser & Ward, 1998). Sin embargo, variaron ligeramente más entre cuencas en 

comparación con las comparaciones entre localidades cercanas (Tabla 4), al igual que 

en otras especies de peces pelágicos (Ward R. D., 2000; Hauser & Ward, 1998). La 

diversidad está influenciada por la abundancia de las especies y cuando ocurren cambios 

simultáneos de ésta en los grupos, éstos suelen compartir patrones similares (Kumar & 

Kocour, 2015; Hewitt, 2004). Por lo tanto, poblaciones con medidas de diversidad semejantes 

manifiestan una coincidencia en sus historias demográficas y mecanismos de manutención 

de la diversidad, independientemente de su relación de ancestría (Hewitt, 2004). En ese 

sentido, Barth, et al. (2017) encontraron evidencia de que el Atlántico e Indo-Pacífico 

comparten cambios demográficos similares con eventos de cuello de botella y expansiones 

poblacionales durante el último millón de años, relativo a los cambios climáticos y las 

oscilaciones del ambiente. 

Finalmente, aunque también se estima que un sesgo en la proporción de sexos o una 

diferencia en el éxito reproductivo de peces altamente fecundos pueden disminuir la 
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diversidad de las poblaciones (Allendorf & Luikart, 2007; Hauser & Ward, 1998), no se 

encontró información clara de las bases genéticas que sustenten estos puntos. 

 

Divergencia y estructura genético-poblacional 

La baja señal de diferenciación encontrada puede atribuirse a la pequeña porción del 

genoma representado por los marcadores utilizados en comparación con los estudios de 

genómica (Apéndice VIII). Adicionalmente, el tamaño de la muestra de cada sitio y el uso de 

colecciones de organismos adultos también pueden contribuir a ello (p. ej. Pecoraro, et al., 

2018) (Selkoe & Toonen, 2006; Kalinowski, 2005; Kalinowski, 2002; O'connell & Wright, 

1997). 

Figura 23. Distribución geográfica de capturas de atún aleta amarilla por arte de pesca 

del 2010 al 2014; LL – palangre, BB – barco de cebo, PS – cerco, oth – otros. 

(ICCAT- SCRS, 2016). 
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Mientras que en este estudio se utilizaron 7 loci de microsatélites, los estudios de 

Pecoraro, et al. (2018) utilizaron 85 SNPs putativamente bajo selección, para distinguir entre 

poblaciones del Atlántico oriental y occidental. Asimismo, Barth, et al. (2017) rastrearon más 

de 10,000,000 sitios de SNPs con los que lograron detectar diferencias entre cuencas. En 

ambos casos, se trata de proporciones notablemente más representativas del genoma de la 

especie. 

También se debe considerar que el poder de los estadísticos convencionales de genética 

de poblaciones se reduce en datos con muchas variantes de una sola aparición y poco 

comunes (Cano, Shikano, Kuparinen, & Merila, 2008; Hauser & Ward, 1998), 

frecuentemente por el carácter altamente variable de los microsatélites, y se resuelve al 

utilizar una mayor cantidad de loci (Shaw, Turan, Wright, O’connell, & Carvalho, 1999). 

Ejemplo de ello es que los análisis de genómica de SNPs que rastrearon una extensa 

cantidad del genoma de T. albacares (Pecoraro, et al., 2018; Barth, Damerau, Matschiner, 

Jentoft, & Hanel, 2017; Pecoraro, et al., 2016; Grewe, et al., 2015), mostraron divergencia 

genética entre cuencas con una gran solidez estadística, aun en regiones neutrales y con el 

uso de pequeños tamaños de muestra. 

En especies pelágicas de gran tamaño poblacional, cuando la señal es poco perceptible, 

se aconseja utilizar de 10 a 50 marcadores, de preferencia en muestras periódicas de un mayor 

número de sitios por región (Hoban, Bertorelle, & Gaggiotti, 2012; Excoffier & Lischer, 

2010; Laval & Excoffier, 2004; Kalinowski, 2002; Carvalho & Hauser, 1998). No obstante, 

el tamaño de muestra también es importante debido al gran tamaño efectivo de la especie 

(Kalinowski, 2005). 
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Diferenciación Dentro de las Cuencas 

Los resultados de los análisis de diferenciación dentro de la cuenca del Atlántico 

pueden interpretarse como marginalmente heterogéneos. Aunque, a través de los estadísticos 

convencionales de diferenciación (estadísticos F), no se detectó concluyentemente una señal 

de diferenciación, de manera sistemática se observaron diferencias en algunos de los 

diferentes análisis aplicados y los análisis de ordenación agruparon las localidades en 

Atlántico oriental y Atlántico occidental, lo cual coincide con la evidencia alcanzada 

mediante genómica de SNPs, obtenida de regiones donde actúa la selección (Pecoraro, et al., 

2018). 

En ese sentido, la prueba de heterogeneidad de frecuencias alélicas mostró una 

diferencia entre el Atlántico Nororiental (Se) y Noroccidental (At), únicamente en el locus 

21, pero con significancia estadística después de la corrección de α para pruebas múltiples. 

Además, se detectó una diferencia entre la comparación de Tx y Se (p < 0.05), mediante el 

índice de RST, aunque no se sustenta en ninguna otra prueba. 

En tanto, el análisis de componentes principales mostró diferencias entre las 

localidades del Atlántico nororiental (Se) y noroccidental (At), así como entre el Golfo de 

México (Tx) y las otras dos localidades. Asimismo, la evidencia presentada en Structure 

también mostró la mayor probabilidad para una k = 2, correspondiente a ambas regiones del 

Atlántico, mientras que el análisis de correspondencia mostró numerosos genotipos tanto de 

Se como de At y Tx que se ubicaron en cuadrantes distintos, a pesar de su cercanía al 

centroide. En consecuencia, los resultados apuntan hacia un flujo genético limitado entre 

ambas regiones y sus localidades y por ende a la posible existencia de poblaciones 

genéticamente discretas en cada margen continental del Atlántico. 
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Comúnmente las especies pelágicas, especialmente aquéllas con grandes tamaños 

efectivos poblacionales y altos niveles de migración, poseen patrones de diferenciación bajos 

(Apéndice VIII), pero que tienen significancia biológica (Kumar & Kocour, 2015; Kasapidis, 

et al., 2007; Alvarado Bremer, et al., 2005; Waples, 1998) como en el caso del Patudo 

(Thunnus obesus) (Gonzalez, Beerli, & Zardoya, 2008) y el atún aleta azul (Carlsson, 

McDowell, Carlsson, & Graves, 2006; Ely, et al., 2005) al oriente y occidente del Atlántico. 

En el caso de T. albacares, los tamaños efectivos suelen ser grandes (p. ej. ~1,955 ± 

626 para el Atlántico y 52,423 ± 20,734 para el Pacífico, Barth, et al. 2017) de acuerdo con 

datos de captura y algunas estimaciones previas calculadas para el Océano Atlántico y 

Pacífico (FAO, 2019; Barth, Damerau, Matschiner, Jentoft, & Hanel, 2017; Morales 

Villegas, 2009; ICCAT, 2006). Esto disminuye la probabilidad de que se fije un alelo por 

deriva génica, lo que influye en que se obtengan estimados de diferenciación particularmente 

bajos mediante los estadísticos convencionales y en la reducción de las señales de estructura 

en estudios de ésta especie y de otros peces pelágicos (Cano, Shikano, Kuparinen, & Merila, 

2008; Allendorf & Luikart, 2007; Ely, et al., 2005; Ward R. D., Elliott, Grewe, & Smolenski, 

1994). Además, las fluctuaciones del tamaño poblacional en sus áreas de distribución 

también contribuyen a reducir los estimados de diferenciación y estructura (FAO, 2010-2019; 

ICCAT, 2006; Ely, et al., 2005; Hauser & Ward, 1998). 

En el caso de la migración (flujo genético), Cano, et al. (2008) mostraron que un flujo 

del 10% del tamaño efectivo es suficiente para disminuir los estimados de diferenciación a 

valores de FST < 0.010 mediante marcadores neutrales, y que éstos se reducen conforme 

aumenta el tamaño efectivo poblacional. 
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La combinación de grandes tamaños efectivos y una alta capacidad de dispersión en T. 

albacares puede influir en aplazar el aislamiento y en consecuencia evitar que las poblaciones 

se estructuren (Cano, Shikano, Kuparinen, & Merila, 2008; Freeland, 2005). Sin embargo, 

cuando alguna de estas condiciones se restringe, incrementa la presencia de patrones de 

diferenciación (Araujo, Candy, Beacham, White, & Wallace, 2014; Cano, Shikano, 

Kuparinen, & Merila, 2008; Hauser & Ward, 1998). 

Algunos estudios de captura – recaptura muestran que la migración puede ser reducida 

entre los grupos del oriente y occidente de la cuenca del Atlántico (Ortiz, 2017; Hoolihan, et 

al., 2014; ICCAT, 2012; Schaefer, 2009; Klimley & Holloway, 1999), lo cual podría ocurrir 

por la incapacidad de la especie de hacer frente a las bajas temperaturas. 

Cualquier cambio abrupto o gradiente fuerte en la termoclina puede disminuir su 

función muscular cardiaca (sec. fisiología, reproducción, distribución) (ICCAT, 2006), 

haciéndolos especialmente sensibles a temperaturas como las que se presentan 

estacionalmente en las regiones templadas hacia el nororiente y noroccidente de la cuenca, 

en especial durante el invierno, por ejemplo, hacia el norte de Carolina del sur o en la zona 

de África occidental, que incluye a Senegal, por el influjo de aguas de la corriente de Canarias 

(sec. sistema de corrientes). 

Estudios de marcaje en el Atlántico también señalaron una tasa de migración máxima 

de ~0.099 (de acuerdo con Sculley & Die, 2015) para T. albacares entre el nororiente y 

suroriente de la cuenca, pero ninguna recaptura del nororiente al occidente (Ortiz, 2017). En 

contraste, el patudo (T. obesus), presenta estimaciones mayores con un máximo de ~0.135 

entre nororiente y suroriente de la cuenca y un valor menor a ~0.077 de nororiente a 

noroccidente (Ortiz, 2017; Ely, et al., 2005; Alvarado Bremer, Stequert, Robertson, & Ely, 
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1998), y en la especie se captan diferencias entre los grupos del oriente y occidente de la 

cuenca (Gonzalez, Beerli, & Zardoya, 2008). 

En el océano Pacífico también se ha demostrado la existencia de gran fidelidad de los 

individuos a sus grupos, así como a sus sitios de desove (FAO, 2019; Block & Stevens, 2001). 

Schaefer (2009) señala que los movimientos de T. albacares reflejan la disponibilidad de 

recursos alimenticios a su alcance, lo que generalmente favorece su fidelidad regional, 

manifestándose en un intercambio limitado que, a su vez, propicia la formación de grupos 

locales en el Pacífico oriental. 

En ambas cuencas, las observaciones de marcaje indican que la especie restringe sus 

movimientos únicamente a cientos de kilómetros, (p. ej. Ortiz, 2017; Hoolihan, et al., 2014; 

ICCAT, 2012; Schaefer, 2009; Klimley & Holloway, 1999), como se mencionó, de oriente a 

occidente en el Atlántico y en el Pacífico de oriente a occidente y de norte a sur del lado 

oriental (FAO, 2019; Ortiz, 2017). Esto implica un intercambio limitado entre individuos 

que, se estima, resultó en diferencias genéticas entre dichas regiones (Pecoraro, et al., 2018; 

Sandoval Laurrabaquio Alvarado, 2012; Morales Villegas, 2009; Díaz-Jaimes & Uribe-

Alcocer, 2006; Appleyard, Grewe, Innes, & Ward, 2001; Ward R. D., Elliott, Grewe, & 

Smolenski, 1994). 

Por ello, bajo el contexto de una alta probabilidad de restricción de movimiento y 

mezcla limitada entre el Nororiente y Noroccidente del Atlántico, es viable que exista 

variación latitudinal, longitudinal y aislamiento reproductivo, que propicie la separación 

genética de dichos grupos (FAO, 2019; Collette & Nauen, 1983). 

El número de alelos únicos ofrece evidencia indirecta de un cambio en el flujo genético 

(Allendorf & Luikart, 2007; Allendorf, Luikart, & Aitken, 2012). En este trabajo, las 
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muestras de colectas de T. albacares del Atlántico Nororiental (Se) y Noroccidental (At) 

poseen una mayor cantidad de alelos únicos que la registrada en las colecciones de Tx, lo 

cual se reconoce como una señal de limitaciones en el flujo genético (Allendorf & Luikart, 

2007). 

Sandoval Laurrabaquio Alvarado (2012) considera que en el Pacífico la estructura 

observada en T. albacares se manifiesta en algunos parámetros como la captura por unidad 

de esfuerzo (CPUE) y en diferencias morfométricas entre dichas regiones. De modo similar, 

la estructura observada en el Atlántico coincide con diferencias en algunos parámetros entre 

la región oriental y occidental, como en la notable diferencia en sus CPUE y la desproporción 

de tallas entre ambas regiones, con tallas mayores al oriente y chicas al noroccidente (i.e. 

Golfo de México y U.S.) (sec. Pesquería de Thunnus albacares). 

En suma, el conjunto de evidencias apunta a que una restricción en la migración 

propicia las señales bajas de diferenciación observadas y que posiblemente éstas sean 

incipientes, debido, principalmente, al gran tamaño efectivo poblacional que caracteriza a la 

especie y a la poca representación del genoma que se analizó para este estudio. 

Por ejemplo, en el Pez Espada (Xiphias gladius), una especie con migraciones 

trasatlánticas y tamaños poblacionales más reducidos que los de T. albacares, considerando 

que sus tasas de captura son más bajas que las del atún aleta amarilla dentro de la cuenca 

(20,769 t vs 132,517 t de T. albacares en el 2016), se reportaron estimados de FST semejantes 

e incluso más bajos que los de este trabajo (< 0.0018) utilizando 4 loci de microsatélites, aun 

habiendo utilizado tamaños de muestra mayores a 1000 individuos (FAO, 2019; Kasapidis, 

et al., 2007). 
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También es importante mencionar que dependiendo del tipo de análisis es posible 

rescatar las diferencias aun cuando éstas sean mínimas. Los análisis de ordenamiento, como 

el de correspondencia y componentes principales, permiten ver relaciones de distancia entre 

los grupos de genotipos y encontrar patrones entre las poblaciones considerando todas las 

variantes alélicas (Sourial, et al., 2010; Belkhir, Borsa, Chikhi, Raufaste, & Bonhomme, 

1996– 2004). En cambio, un análisis de estimadores tradicionales puede perder detalle y 

generar el efecto contrario, porque los genotipos heterocigotos pueden no estar representados 

en una proporción suficiente para rescatar la señal de divergencia. 

Análisis como las medidas de FST se reducen cuando la variación dentro de las 

subpoblaciones es alta. Esto limita los resultados en los marcadores con altas tasas de 

mutación y heterocigosis, como los microsatélites, debido a que no es posible observar la 

contribución de los genotipos heterocigotos de menor frecuencia, lo que reduce el poder de 

los estadísticos convencionales de genética de poblaciones (Hauser & Ward, 1998).  

Por ejemplo, Grewe, et al. (2015), con dichos estimadores mediante genómica de SNPs, 

no pudo discriminar entre dos pequeñas muestras del oriente y del occidente de la cuenca del 

Pacífico en ninguno de los análisis en sitios neutrales, pero sí observó diferencias entre 

regiones en los sitios putativamente bajo selección. Por otro lado, Barth, et al. (2017), no 

encontró evidencia de divergencia genética mediante las pruebas de FST entre una muestra de 

T. albacares del Atlántico Noroccidental, al norte de los Estados Unidos (USA), y otra del 

Atlántico Nororiental, en la República de Cabo Verde (CAP), pero sí registró estructura 

genética entre estas regiones a través de un análisis discriminante de componentes 

principales. 
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Las pruebas de AMOVA de este trabajo muestran que existe un ~99% de la variación 

total dentro de las subpoblaciones, de la cual el ~95% se encuentra dentro de los individuos. 

Similar a la proporción de variación de los estudios de Farnham (2003) en la cuenca del 

Atlántico y Appleyard, et al. (2001) en el Pacífico. Lo que explica que el FST promedio que 

obtuvimos entre Atlántico nororiental (Se) y noroccidental (At) coincida con el de ambos 

estudios (Apéndice VIII). 

En ese caso, tres factores inciden de manera importante en las señales de diferenciación 

para captar la mayor variación en la especie a nivel de los individuos: (1) el muestreo en 

sitios de forrajeo, (2) el número de marcadores moleculares, y (3) un tamaño de muestra 

adecuado (generalmente por encima de 50 individuos) (Alvarado Bremer, et al., 2005; 

Carlsson, McDowell, Carlsson, & Graves, 2006; Graves & McDowell, 2003; Kalinowski, 

2005; Kalinowski, 2002). 

Colectar peces adultos con alto potencial migratorio en sitios de alimentación tiene la 

desventaja de poder capturar individuos de distintas localidades de origen, lo que puede diluir 

las señales de diferenciación, (p. ej. Kasapidis, et al., 2007; Appleyard, Grewe, Innes, & 

Ward, 2001), debido a que estos sitios se caracterizan por poseer abundante alimento para 

las especies (ICCAT, 2006), lo que favorece su uso como sitios de transición, (p. ej. para 

invernar) (Kasapidis, et al., 2007; Alvarado Bremer, et al., 2005; Bowen, Bass, Soares, & 

Toonen, 2005). En este trabajo, la composición compleja de la colecta fue factible, debido a 

que los sitios en que se recolectaron las muestras están asociados a zonas de surgencias, 

donde se registra una mayor abundancia y distribución de los túnidos, sobre todo a lo largo 

de las costas orientales (Bindoff, et al., 2007; Blackburn, 1969). 
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Para captar señales de diferenciación en estos puntos, algunos estudios han adoptado 

como estrategia tomar muestras de larvas o juveniles o integrar colecciones susceptibles de 

mezcla (Carlsson, et al., 2004; Alvarado Bremer, et al., 2005). Por ejemplo, Pecoraro, et al. 

(2018) encontraron diferencias significativas entre la región oriental y occidental de la cuenca 

con una pequeña muestra de juveniles, utilizando SNPs mediante genómica, aunque 

solamente de regiones genéticas putativamente bajo selección. 

En este trabajo, la colección de Tx constituida por adultos muestra pocas señales de 

diferenciación estadísticamente significativa con las otras dos localidades del Atlántico y 

posee la menor cantidad de alelos únicos. Esto, junto con los resultados de los análisis de 

asignación y ordenación, sugiere que el Golfo (Tx) comparte una cantidad sustancial de 

genotipos con ambas regiones (Se y At), especialmente con la región nororiental (Se), lo que 

puede ser debido a la mezcla de individuos de distinto origen que ocultan la variación debida 

a diferencias genéticas.  

Como la evidencia apunta a que la colección del Golfo es una población que puede 

contener una cantidad sustancial de adultos migrantes, se evaluó la señal de divergencia 

mediante un AMOVA jerárquico excluyendo esta localidad del análisis, lo cual resultó en un 

aumento de la variación que explica las diferencias a un ~0.9% entre todas las localidades. 

Dicho resultado representó un FST de ~0.009 significativo (p < 0.05) entre la región 

nororiental y noroccidental de la cuenca del Atlántico (i.e. Se vs At) (Tabla 11). No obstante, 

debido a que puede ser cuestionable la validez de omitir esta localidad del análisis, el 

resultado solamente se resalta como evidencia de la consistencia de la señal de diferenciación 

entre las regiones oriental y occidental del Atlántico. 
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En ese sentido, tanto el Golfo de México como la región Noroccidental del Atlántico 

(Senegal) son dos de las principales zonas de forrajeo (Capet, et al., 2017; Ndoye, et al., 

2014) y puntos de encuentro entre las poblaciones de T. albacares, lo que favorece que sean 

puntos de mezcla. 

Farnham (2003), tampoco encontró señales de diferenciación en una colección de 

adultos de T. albacares > 60 individuos en el Golfo de México y una de juveniles de ~50 

individuos en el Golfo de Guinea mediante un análisis con 6 microsatélites y la región control 

del ADNmt (Apéndice VIII). 

El mismo resultado fue obtenido por Barth, et al. (2017) con una pequeña muestra de 

adultos de T. albacares del Atlántico oriental, en costa de Marfil (IVO) (i.e. área del Golfo 

de Guinea), y otra del Atlántico noroccidental (USA), con el uso de SNPs a lo largo de todo 

el genoma, en todos los estimados de diferenciación que utilizaron. 

Sin embargo, en el presente estudio con base en un modesto número de microsatélites, 

se logró detectar un cierto grado de divergencia genética que puede ser considerada de 

naturaleza neutral. Esto sugiere que el uso de colecciones con organismos juveniles, un 

mayor tamaño de muestras por sitio y a través de un mayor muestreo del genoma podría 

incrementar la posibilidad de detectar estructura genética. 

 

En conclusión, la evidencia del análisis mediante diferentes aproximaciones muestra 

una restricción de la conectividad entre los márgenes oceánicos al nororiente y noroccidente 

del océano Atlántico y apoya la presencia de pequeñas diferencias, de carácter incipiente, 

entre el Atlántico Nororiental (At) y Noroccidental (Se). La dificultad de observar una señal 

de divergencia consistente se debió al tamaño de la muestra, un número de marcadores 
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limitado y a utilizar muestras de adultos en potenciales regiones de forrajeo, por causa de los 

grandes tamaños efectivos de T. albacares y su gran potencial migratorio. A pesar de ello, 

estos resultados manifiestan la primera evidencia reportada de diferencias dentro de la cuenca 

del Atlántico con marcadores neutrales. 

Por lo tanto, para potenciar la detección de señales de estructura y obtener registros 

de conectividad más precisos, se sugiere llevar a cabo un muestreo espacial y temporal más 

extenso con un muestreo de larvas o juveniles, una mayor cantidad de individuos por colecta 

y una mayor profundidad del muestreo del genoma, aumentando el número de loci que tengan 

una mayor cantidad de los alelos representados en las poblaciones (Kalinowski, 2005; 

Kalinowski, 2002). 

Un estudio que tome una cantidad sustancial (>50) de organismos juveniles, con una 

mayor cantidad de marcadores neutrales como los microsatélites, corroboraría las diferencias 

encontradas entre la región oriental y occidental de la cuenca, haciendo más evidente la señal 

de estructura. Esto confirmaría que hay fidelidad de la especie a sus áreas de desove y 

migraciones estacionales, por lo que la época de muestreo sería crucial para identificar 

diferencias entre localidades. En caso contrario, la ausencia de estructura genética implicaría 

la mezcla de stocks en la temporada de desove. 

 

Diferenciación entre cuencas 

Las distintas pruebas realizadas muestran evidencia de heterogeneidad genética baja, 

aunque estadísticamente significativa (p < 0.05), que coincide con los análisis de genómica 

mediante SNPs ligados a selección (Pecoraro, et al., 2018; Barth, Damerau, Matschiner, 

Jentoft, & Hanel, 2017; Grewe, et al., 2015). 
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Principalmente, los análisis de ordenamiento y el análisis Bayesiano muestran una clara 

separación entre las localidades de ambas cuencas, con la principal diferencia entre el 

Atlántico noroccidental, At, y el Pacífico. Sin embargo, el AMOVA asocia sólo un 1% de la 

variación genética debida a la diferenciación entre los grupos y los FST pareados una 

diferencia significativa entre At y Ca, de 0.016 (p(FST) < 0.05). Dicho nivel de diferenciación 

resulta bajo en comparación con otras especies como T. alalunga, T. obesus o Istiophorus 

platypterus, entre otras especies pelágicas (Hauser & Ward, 1998). No obstante, dichas 

magnitudes son las que comúnmente se han reportado en el atún aleta amarilla y las 

proporciones son mayores que las que se reportan sólo para la cuenca del Atlántico (Hauser 

& Ward, 1998). 

En este sentido es importante resaltar que la separación de las poblaciones de T. 

albacares de ambas cuencas es relativamente reciente, debido a que el cierre del Istmo 

Centroamericano ocurrió hace aproximadamente 2.8 Ma y permitió un amplio flujo genético 

interoceánico hasta hace por lo menos ~3.2 Ma (O’Dea, et al., 2016). Las poblaciones con 

divergencia reciente y grandes tamaños poblacionales comparten variación durante periodos 

de tiempo más largos, lo que se puede observar en la coincidencia de una gran parte de sus 

alelos y en consecuencia en la reducción de los estimados de diferenciación (Selkoe & 

Toonen, 2006; Muir & Schloetterer, 2005; Kornfield & Parker, 1997), como se observa en 

los resultados. 

Sin embargo, con el cierre del Istmo Centroamericano durante el Mioceno se restringió 

el contacto directo entre las poblaciones de ambas cuencas (sec. Clasificación y posición 

taxonómica), lo que resulta en una débil estructura de la especie, así como de otras especies 

pelágicas como el Arenque (Clupea harengus) y el patudo (T. obesus) (Pecoraro, et al., 2018; 
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Gonzalez, Beerli, & Zardoya, 2008; Durand, Collet, Chow, Guinand, & Borsa, 2005; Hauser 

& Ward, 1998). 

 

Considerando lo anterior, la señal de divergencia muestra ser pequeña entre las 

poblaciones de ambas cuencas, y podría ser incipiente y reflejar su historia en común por 

variación ancestral compartida, al provenir de una población de origen reciente, que se ubica 

después del cierre del Istmo de Panamá (sec. Clasificación y posición taxonómica) (Cano, 

Shikano, Kuparinen, & Merila, 2008; Freeland, 2005). También se considera que T. 

albacares manifiesta señales de eventos de aislamiento y contacto secundario a causa de los 

eventos climáticos del último millón de años (Ma) y que existe una relación entre estos 

eventos y las bajas señales de diferenciación que se observan en la especie (Barth, Damerau, 

Matschiner, Jentoft, & Hanel, 2017; Kumar & Kocour, 2015; Hewitt, 2004; Hauser & Ward, 

1998). 

Se ha reportado que los grandes tamaños efectivos y la migración dentro y entre las 

cuencas, incluso desde antes del cierre del Istmo Centroamericano, han diluido las señales de 

diferenciación entre las poblaciones de T. albacares (Barth, Damerau, Matschiner, Jentoft, 

& Hanel, 2017; Cano, Shikano, Kuparinen, & Merila, 2008; Freeland, 2005). Esto podría 

sostener una porción importante de polimorfismo ancestral y una gran cantidad de variación 

a nivel de los individuos, lo cual puede explicar la similitud entre regiones distantes y sin 

contacto aparente, como la del Pacífico oriental y el Golfo de México.  

La baja señal de diferenciación encontrada mediante el AMOVA también puede 

deberse a una menor representación en el número de localidades analizadas del Pacífico 

(dos), con respecto al número de localidades en el Atlántico (tres a cuatro). 
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De la misma manera, es posible que la diferenciación entre ambas cuencas en T. 

albacares pueda contener un componente adaptativo, que no es posible detectar con un 

reducido número de marcadores neutrales, como los utilizados en este trabajo. Esto, porque 

las mayores diferencias entre el Atlántico e Indo-Pacífico reportadas para la especie se 

muestran en los análisis de regiones del genoma involucradas en adaptación local y sitios 

específicos de ADNmt (Pecoraro, et al., 2018; Barth, Damerau, Matschiner, Jentoft, & Hanel, 

2017; Grewe, et al., 2015; Ely, et al., 2005; Ward, Elliott, & Innes, 1997), mientras que en 

estudios con marcadores neutrales frecuentemente se reporta únicamente ~1% de variación 

genética asociada a diferenciación (Pecoraro, et al., 2018; Hauser & Ward, 1998). 

 

 

CONCLUSIONES 

En esta tesis se estimó la diversidad genética y el grado de divergencia genética de T. 

albacares en la cuenca del Océano Atlántico mediante el uso de microsatélites. Para ello, se 

tomaron como marco de referencia las estimaciones de dichos parámetros en una 

comparación con dos muestras del Océano Pacífico nororiental. 

En general, los genotipos se ajustaron a las proporciones de Hardy – Weinberg, sin 

embargo, el exceso de homocigotos observado en el marcador 208 parece estar relacionado 

con el bajo tamaño de la muestra analizado y la toma de muestras de adultos en sitios 

relacionados con puntos de encuentro de diferentes cohortes. 

Por otro lado, los genotipos tuvieron la calidad suficiente para la realización de los 

análisis posteriores. 
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Medidas de diversidad genética  

▪ La diversidad genética de T. albacares fue alta, lo cual se relaciona con la abundancia 

de individuos de la especie en los sitios con mayor disponibilidad de alimento. 

▪ Los estimados de diversidad dentro de las cuencas son ligeramente más similares 

entre localidades y regiones. No obstante, en promedio el Atlántico oriental presenta 

una diversidad genética más alta que el Atlántico occidental. 

▪ El reconocimiento de una muestra superior de alelos privados en el Atlántico 

nororiental y Atlántico noroccidental sugiere una restricción de la conectividad entre 

estas poblaciones. 

▪ La diversidad entre las cuencas del Atlántico y Pacífico es muy similar, lo cual 

coincide con la perspectiva de un origen reciente e historias demográficas en común. 

 

Medidas de diferenciación 

La evidencia de diferenciación mediante las distintas aproximaciones aplicadas en este 

estudio muestra una restricción de la conectividad entre los márgenes oceánicos al nororiente 

y noroccidente del océano Atlántico. 

▪ Estos resultados manifiestan por primera vez diferencias dentro de la cuenca del 

Atlántico analizadas mediante marcadores neutrales. 

▪ Al mismo tiempo, los análisis sugieren que el Golfo de México puede ser un punto 

de intersección/mezcla entre ambas regiones del océano Atlántico. De ser así, el 

Golfo sería un punto crucial para la conservación de la diversidad genética en la 

cuenca. 
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▪ La evidencia de diferenciación apunta a que el flujo genético es limitado, lo cual junto 

con el gran tamaño efectivo de las poblaciones de atún aleta amarilla propicia señales 

débiles de divergencia. 

▪ Las mayores diferencias y la más marcada estructura genética entre cuencas, que las 

del interior de la cuenca del Atlántico, señalan que una restricción en la migración 

promueve diferencias. 

▪ La baja señal de diferenciación encontrada puede deberse a factores de carácter 

biológico, como los grandes tamaños efectivos de T. albacares, su gran potencial 

migratorio, el origen reciente e historia evolutiva de la especie y a estructura genética 

incipiente. 
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APÉNDICE I 

Condiciones de amplificación para cada locus11, 10 µL de volumen final de reacción. 

Solución/Reactivo Fabricante Mezcla de las reacciones de amplificación para cada locus de microsatélite. 

  cmrTa’s   Tth’s    

  117 125 208 5 10 21 34 

Agua Destilada Massiere Para ajustar a un volumen final de 10 µL. 

10 x PCR Buffer Invitrogen 20mM Tris-HCl (pH 8.4), 50mM KCl 

DreamTaq 20mM Tris-HCl (pH 8.0), 1mM DDT, 0.1mM EDTA, 100mM KCl, 0.5% 

(v/v) Nonidet P40, 0.5% (v/v) Tween 20 y 50% (v/v) glicerol. 

MgCl2 (50mM) (µL) Invitrogen 0.5-4 0.5-4 2-4 1.5-3 2-3 2-3 2-3 

dNTP’s (25mM)(µL) Invitrogen 0.2 

Cebador ida (µL) Invitrogen (100 pmol) 1-2 1-2 0.5-2 0.25-0.5 0.5-1 0.25 0.5-1 

IBT/M13 (10 pmol) 0.1-0.15 0.1-0.2 𝑁𝑜 𝑎𝑚𝑝𝑙𝑖𝑓𝑖𝑐ó 0.025-0.05 0.1 0.02 0.1 

Cebador regreso (µL) IBT/Invitrogen (100 pmol) 1-2 1-2 0.5-2 0.25-0.5 0.5-1 0.25 0.5-1 

𝑀13∗ (100 pmol) (µL) IBT 1-1.5 1-2 𝑁𝑜 𝑎𝑚𝑝𝑙𝑖𝑓𝑖𝑐ó 0.25-0.3 1 0.25 1 

                                                 

11 El conjunto de variables varió en función de la localidad amplificada y el protocolo utilizado. 
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Taq Polimerasa Invitrogen 0.025 U 

DNA genómico (µL) ICMyL 0.2-1  0.2-0.7 0.2-1 0.2-0.3 0.2-1 0.2-0.6 0.2-1 

 

 

 

APÉNDICE II 

Programas de amplificación para los siete loci utilizados. A la derecha los de las reacciones con extremo universal M13 y a la 

izquierda los de cebadores fluorocromados (i.e. sin extremo M13). * Locus, 𝑇𝑒𝑚𝑝(°𝐶): Temperatura en grados centígrados, 𝑇𝑑: 

Tiempo de duración, 𝐶𝑁: Número de ciclos. 

    Programas de amplificación de primers con secuencia M13 

Sin fluorescencia                       Con fluorescencia 

Paso 𝑇𝑒𝑚𝑝(°𝐶) 𝑇𝑑 𝐶𝑁 𝑇𝑒𝑚𝑝(°𝐶) 𝑇𝑑 𝐶𝑁 𝑇𝑒𝑚𝑝(°𝐶) 𝑇𝑑 𝐶𝑁 

Desnaturalización I 94° 5 m 1 95° 5 m 1 95° 5 m 1 

Desnaturalización 94° 30 s 27-35 95° 1 m 27,30 94° 30 s 27,30 
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Alineación 50,54-56°-117* 

50,54°-125* 

48-54°-208* 

56,58°-5* 

55°-10* 

64°-21* 

58,62°-34* 

45 s  58-60°-117* 

58-62°-125* 

58, 59°-5* 

59°-10* 

58,62°-21* 

56,59-34* 

1 m  58-60°-117* 

58-62°-125* 

58, 59°-5* 

59°-10* 

58,62°-21* 

56,59°-34* 

45 s  

Extensión 72° 1 m  72° 1 m  72° 45 s  

Extensión Final 72° 7 m 1 72° 10 m 1 Desnaturalización II 94° 30 s 8 

Alineación M13 53° 45 s  

Extensión 72° 45 s  

Extensión Final 72° 7 m  

Reposo (°C) 4,18° –––  4,18° –––   4,18° –––  
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APÉNDICE III 

El marco de lectura de los alelos se estableció como el área dentro de los 10 pb 

anteriores y posteriores a cada rango alélico reportado para cada loci (i.e. la región entre los 

alelos más grandes y pequeños encontrados para el locus).  Para identificar los genotipos 

amplificados con secuencia M13, dicha área se amplió 17 pb más, correspondientes a la 

longitud del fragmento M13, en cada margen de 10 pb. 

En el interrogante de la ausencia o presencia de un alelo, por baja intensidad en la 

fluorescencia o dado el caso en que una cúspide superara por más de dos o tres veces la 

intensidad de otra, se repitieron las pruebas hasta cuatro veces y se adoptó el criterio 

precautorio de preferir genotipos con el menor número de alelos (en cuyo caso el genotipo 

homocigoto se estableció para el alelo de mayor altura). Finalmente, los genotipos que por 

cualquier motivo no pudieron identificarse se descartaron. 

Se llevó a cabo un riguroso protocolo para establecer la congruencia entre la lectura de 

genotipos amplificados con M13 y los primers con sonda. Para asegurar que el tamaño alélico 

fuera el mismo, los genotipos obtenidos se confirmaron en más del 50% de las muestras, 

entre ambas metodologías. Lo cual, a su vez, sirvió para descartar cualquier error de 

genotipificación causado por los diversos artefactos asociados a los marcadores 

microsatelitales (Selkoe & Toonen, 2006). 
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APÉNDICE IV 

Tabla de Frecuencias alélicas por localidad 

Locus Alelo At Se Tx Re Ca 

cmrTa 117 164 0.014 0.000 0.010 0.014 0.042 

 166 0.014 0.000 0.000 0.000 0.000 

 168 0.000 0.000 0.010 0.000 0.000 

 170 0.114 0.079 0.150 0.181 0.125 

 172 0.357 0.219 0.180 0.111 0.063 

 174 0.043 0.044 0.090 0.056 0.063 

 176 0.057 0.158 0.160 0.153 0.125 

 178 0.043 0.026 0.050 0.056 0.042 

 180 0.014 0.070 0.030 0.056 0.125 

 182 0.000 0.009 0.000 0.000 0.000 

 184 0.214 0.272 0.210 0.167 0.208 

 186 0.071 0.044 0.020 0.028 0.063 

 188 0.043 0.035 0.060 0.042 0.083 

 190 0.000 0.009 0.020 0.042 0.000 

 192 0.000 0.009 0.010 0.056 0.063 

 194 0.000 0.000 0.000 0.028 0.000 

 196 0.014 0.026 0.000 0.014 0.000 

Locus Alelo At Se Tx Re Ca 

cmrTa 125 159 0.662 0.667 0.635 0.708 0.708 

 161 0.324 0.281 0.292 0.264 0.229 

 163 0.000 0.026 0.000 0.000 0.000 

 165 0.000 0.018 0.021 0.014 0.042 

 169 0.015 0.009 0.052 0.014 0.021 

Locus Alelo At Se Tx Re Ca 

cmrTa 208 134 0.029 0.054 0.040 0.014 0.021 

 136 0.000 0.000 0.000 0.014 0.000 

 138 0.735 0.661 0.710 0.694 0.604 

 140 0.044 0.045 0.020 0.042 0.042 

 142 0.118 0.116 0.120 0.125 0.146 

 144 0.059 0.045 0.110 0.111 0.167 

 146 0.015 0.027 0.000 0.000 0.021 

 148 0.000 0.018 0.000 0.000 0.000 
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 150 0.000 0.018 0.000 0.000 0.000 

 152 0.000 0.009 0.000 0.000 0.000 

 162 0.000 0.009 0.000 0.000 0.000 

Locus Alelo At Se Tx Re Ca 

Tth 5 109 0.014 0.018 0.010 0.000 0.000 

 117 0.043 0.044 0.080 0.069 0.021 

 121 0.129 0.096 0.060 0.014 0.021 

 125 0.614 0.658 0.670 0.625 0.646 

 129 0.171 0.184 0.160 0.278 0.313 

 137 0.029 0.000 0.020 0.014 0.000 

Locus Alelo At Se Tx Re Ca 

Tth 10 110 0.000 0.000 0.000 0.000 0.042 

 114 0.194 0.158 0.194 0.208 0.167 

 118 0.792 0.816 0.776 0.722 0.708 

 122 0.014 0.026 0.031 0.069 0.083 

Locus Alelo At Se Tx Re Ca 

Tth 21 117 0.015 0.000 0.000 0.000 0.000 

 121 0.088 0.018 0.070 0.097 0.063 

 125 0.735 0.895 0.830 0.778 0.875 

 129 0.147 0.088 0.100 0.125 0.063 

 133 0.015 0.000 0.000 0.000 0.000 

Locus Alelo At Se Tx Re Ca 

Tth 34 96 0.000 0.009 0.010 0.056 0.063 

 100 0.161 0.114 0.214 0.181 0.167 

 104 0.232 0.254 0.286 0.194 0.188 

 108 0.268 0.289 0.316 0.208 0.229 

 112 0.143 0.184 0.092 0.167 0.250 

 116 0.000 0.018 0.020 0.014 0.000 

 120 0.036 0.009 0.000 0.014 0.021 

 124 0.071 0.009 0.020 0.000 0.000 

 128 0.054 0.053 0.031 0.083 0.042 

 132 0.000 0.035 0.010 0.069 0.021 

 136 0.000 0.009 0.000 0.000 0.021 

 140 0.036 0.000 0.000 0.014 0.000 

 152 0.000 0.009 0.000 0.000 0.000 

 156 0.000 0.009 0.000 0.000 0.000 
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APÉNDICE V 

Medidas de diversidad genética por localidad y locus. Número de genotipos (N), número de 

alelos (na), número de alelos efectivos (ne), índice de información (i), riqueza alélica (r), 

heterocigosis esperada (He), heterocigosis esperada sin sesgo (uHe) y heterocigosis observada 

(Ho). Se resaltan los loci que se desvían de HW (p < 0.05), (**) significancia bajo la 

corrección de Bonferroni. 

At N na ոe i r He uHe Ho 

117 35 12 4.970 1.946 10.648 0.799 0.810 0.686 

125 34 3 1.842 0.700 2.706 0.457 0.464 0.441 

208 34 6 1.783 0.948 5.594 0.439 0.446 0.412 

5 35 6 2.347 1.163 5.562 0.574 0.582 0.629 

10 36 3 1.504 0.563 2.667 0.335 0.340 0.250 

21 34 5 1.753 0.846 4.411 0.429 0.436 0.382 

34 28 8 5.483 1.847 7.961 0.818 0.832 0.786 

Promedio 33.714 6.143 2.812 1.145 5.650 0.550 0.559 0.512 

e.s. 0.993 1.184 0.633 0.207   0.072 0.073 0.072 

Se N na ոe i r He uHe Ho 

117 57 13 6.067 2.073 10.637 0.835 0.843 0.807 

125 57 5 1.907 0.835 3.898 0.476 0.480 0.351 

208 56 10 2.182 1.283 7.88 0.542 **0.546 **0.429 

5 57 5 2.091 1.021 4.604 0.522 0.526 0.579 

10 57 3 1.447 0.553 2.81 0.309 0.312 0.298 

21 57 3 1.237 0.384 2.664 0.191 0.193 0.158 

34 57 13 4.995 1.859 9.051 0.800 0.807 0.807 

Promedio 56.857 7.429 2.846 1.144 5.935 0.525 0.530 0.490 

e.s. 0.143 1.688 0.714 0.241   0.089 0.090 0.095 

Tx N na ոe i r He uHe Ho 

117 50 13 7.102 2.149 10.714 0.859 0.868 0.820 
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125 48 4 2.033 0.882 3.725 0.508 0.513 0.604 

208 50 5 1.878 0.947 4.662 0.467 0.472 0.540 

5 50 6 2.062 1.057 5.191 0.515 0.520 0.560 

10 49 3 1.563 0.622 2.871 0.360 0.364 0.449 

21 50 3 1.421 0.571 2.991 0.296 0.299 0.260 

34 49 9 4.201 1.631 7.334 0.762 0.770 0.735 

Promedio 49.429 6.143 2.894 1.123 5.355 0.538 0.544 0.567 

e.s. 0.297 1.388 0.784 0.216   0.077 0.078 0.069 

Re N na ոe i r He uHe Ho 

117 36 14 8.786 2.364 13.008 0.886 0.899 0.944 

125 36 4 1.749 0.715 3.333 0.428 0.434 0.444 

208 36 6 1.952 1.009 5.299 0.488 0.495 0.500 

5 36 5 2.114 0.954 4.33 0.527 0.534 0.528 

10 36 3 1.755 0.747 2.997 0.430 0.436 0.528 

21 36 3 1.587 0.682 3 0.370 0.375 0.361 

34 36 10 6.369 1.984 8.986 0.843 0.855 0.778 

Promedio 36.000 6.429 3.473 1.208 5.850 0.567 0.575 0.583 

e.s. 0.000 1.556 1.094 0.257   0.079 0.080 0.077 

Ca N na ոe i r He uHe Ho 

117 24 11 8.597 2.272 11 0.884 0.902 0.750 

125 24 4 1.797 0.795 4 0.444 0.453 0.542 

208 24 6 2.400 1.178 6 0.583 0.596 0.667 

5 24 4 1.939 0.807 4 0.484 0.495 0.458 

10 24 4 1.858 0.882 4 0.462 0.472 0.542 

21 24 3 1.293 0.463 3 0.227 0.231 0.250 

34 24 9 5.408 1.844 9 0.815 0.832 0.708 

Promedio 24.000 5.857 3.328 1.177 5.857 0.557 0.569 0.560 

e.s. 0.000 1.143 1.018 0.245   0.086 0.088 0.065 

         

Media total: 40.000 6.400 3.071 1.159 5.730 0.548 0.555 0.542 

e.s. 2.016 0.599 0.367 0.098   0.034 0.035 0.033 
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Locus 117 125 208 5 10 21 34  

uHe media 0.8643 0.4689 0.5108 0.5315 0.3846 0.3069 0.8192  

 

 

APÉNDICE VI 

Prueba exacta de diferenciación génica para cada par de poblaciones mediante la prueba 

exacta de G y Fisher con 1,000 iteraciones. Valor de significancia (p) y error estándar (e.s.). 

Sólo se muestran los valores con significancia para las comparaciones. 

  Localidades 

Prueba exacta de G Re – At Ca – At Re – Se Re – Tx  Se – At    

Locus 117 Valor-p 0.0119 0.0083      

 e.s. 0.0019 0.0013      

Locus 5 Valor-p   0.0338     

 e.s.   0.0025     

Locus 21 Valor-p   0.0377  0.0268   

 e.s.   0.0018  0.0024   

Locus 34 Valor-p 0.0410   0.0362    

 e.s. 0.0032   0.0031    

Todos los Loci (Fisher) Valor-p 0.0349 0.0121 0.0253     

 X2 (d.f.=14) 24.9633 28.5255 26.0854     

Prueba de Fisher Re – At Ca – At Re – Se Re – Tx  Se – At  Ca – Se Ca – Tx 

Locus 117 Valor-p 0.0075 0.0027    0.0452  

 e.s. 0.0015 0.0006    0.0043  

Locus 5 Valor-p 0.0439  0.0440     

 e.s. 0.0032  0.0030     

Locus 10 Valor-p      0.0484  

 e.s.      0.0031  
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Locus 21 Valor-p   0.0285  0.0147   

 e.s.   0.0016  0.0020   

Locus 34 Valor-p    0.0234   0.0427 

 e.s.    0.0029   0.0050 

Todos los Loci (Fisher) Valor-p 0.0382 0.0056 0.0220     

 X2 (d.f.=14) 24.6453 30.9791 26.5472     

 

 

 

 

 

-0.020

0.000

0.020

0.040

0.060

0.080

0.100

Gst(Fst) G'stN G''st Dest

Estadísticos de G por locus

cmr117

cmr125

cmr208

Tth5

Tth10

Tth21

Tth34

Figura 24. Gráfica comparativa de coeficientes de diferenciación por locus para todas las localidades. El locus 117 proporciona 

el grueso de diferenciación. GST da valores análogos a los FST con un ajuste para evitar sesgos, G’STN es un parámetro corregido 

para un número de poblaciones k pequeño, G’’ST asegura un límite máximo ≤ 1 en poblaciones sin alelos sobrelapados y corrige 

sesgos en pequeños tamaños de población y Dest corresponde al estimado de diferenciación de Jost basado en el número 

efectivo de alelos, no en la heterocigosidad esperada. 
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APÉNDICE VII 

Medidas de diversidad en T. albacares y tres especies del género Thunnus. Los valores estimados, a partir de la fuente, se 

señalan con un circunflejo (^). E – especie específico, NE – amplificado en otra especie, A – ambos. 

 

 

Fuente Especie Región Primer Motivo 𝑁  𝑛𝑎  𝑛𝑎    r 𝑛𝑒    ~𝐻𝑜  ~𝐻 𝑒  
Dammannagoda et al. 2008 T. albacares Índ. E Tet 278 6-22 ~𝟏𝟒 .𝟖 - - - 0.82 
Appleyard et al. 2001 T. albacares Pac.O E Di 1304.2 2-27 ~𝟏𝟐 .𝟖 - - 0. 59  0.62 
Appleyard et al. 2001 T. albacares Pac.E E Di 73.4 2-26 𝟏𝟏 .𝟒 - - 0.59 0.60 
Farnham 2003 T. albacares Atl. E/O E Di 186 2-18 ~𝟏0.7 - - - - 
Nomura et al. 2014 T. albacares Pac.O A Di 25 2-18 ~𝟖.𝟔 - - 0.53 0.62 
Takagi 2003 T. albacares Pac.O NE Di 101 4-16 𝟖.𝟓 - - 0.62 0.67 
Nomura et al. 2014 T. albacares Pac.E A Di 20 2-14 ~𝟕.𝟔 - - 0.58 0.623 

Sandoval - Laurrabaquio 2012 T. albacares Pac.O A A 76 3-13 ~𝟔 .𝟗 ~8 . 09 ~3 . 10 0. 54  0.55 

Sandoval - Laurrabaquio 2012 T. albacares Pac.E A A 144 3-14 ~𝟔 .𝟖 ~6 . 08 ~3 . 22 0. 55  0.56 
Sandoval - Laurrabaquio 2012 T. albacares Pac.C A A 32 3-09 5.57 5.21 2.75 0.56 0.5516 
Morales-Villegas 2009 T. albacares Pac.E NE Tet 305.75 3-16 ~𝟔 .𝟗 ~5 . 49 ~2 . 76 0.52 0.533 
Díaz - Jaimes & Uribe-Alcocer 2006 T. albacares Pac.E NE Tet 188 4-14 ~𝟔 .𝟒 - - 0. 50  0.576 
Morales-Villegas 2009 T. albacares Atl.O NE Tet 26 3-11 5.5 ~5.36 2.93 0.56 0.569 

Gonzales et al. 2008 T. obesus Pac. E NE Di 47.3 11-30 20.1 15.09 - 0.83 0.89 
Gonzales et al. 2008 T. obesus Índ. NE Di 45.8 8-29 19.9 15.66 - 0.82 0.899 

Gonzales et al. 2008 T. obesus Atl. E NE Di 208.9 6-31 ~𝟏𝟗 .𝟐 ~15 . 5 - 0. 84  0.9042 

Gonzales et al. 2008 T. obesus Atl. O NE Di 62.8 8-31 ~𝟏𝟕 .𝟒 ~15 . 2 - 0. 84  0.9015 

Menezes et al. 2008 K. pelamis Índ. E a<di 92.4 9-37 ~𝟏𝟖 .𝟗 - - 0. 84  0.8671 
Dammannagoda et al. 2012 K. pelamis Índ. E Tet 82.25 5-27 11.8 - - 0. 78  0.7775 
Menezes et al. 2008 K. pelamis Pac.O E a<di 46.8 8-36 𝟏𝟖  - - 0. 76  0.8578 
Nomura et al. 2014 T. orientalis Pac.O A a<di 36 1-18 9.82 - - 0.66 0.751 
Nomura et al. 2014 T. orientalis Pac.E A a<di 35 1-16 9.27 - - 0.64 0.731 
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APÉNDICE VIII 

Estimados de diferenciación promedio y por locus dentro y entre distintas cuencas oceánicas mediante distintos marcadores. 

 

 

fuente año especie Oceáno, Región método # muestra Fst x locus Fst promedio

Appleyard et al. 2001 T. albacares Pacífico-O y E 5 micros 1357 - 1388 0 - 0.004 øst = Fst = 0.002 x locus (arlequín)

Diaz-Jaimes & Uribe-Alcocer 2006 T. albacares Pacífico-E 7 micros 209 0.001 - 0.032 0.008 todos loci (arlequin)

Morales-Villegas 2009 T. albacares Pacífico-E 4 micros 340 -0.0007 - 0.0128 0.0038 (genepop) todos loci

Laurrabaquio- Alvarado 2012 T. albacares Pacífico-E,O,C 7 micros. 276 sin datos 0.0065 (fstat)

Nomura et al. 2014 T. albacares Pacífico-NE, NO 8 micros 45 por pares '-0.023 a 0.020 -0.002 (arlequín)

Dammannagoda et al. 2007 T. albacares Índico 3 micros 285 0.0037 - 0.0164 -0.0633 (0.0025) arlequin

Farnham 2003 T. albacares Atlántico-E,O 6-micros 186 sin datos 0.0017 (arlequín)

Farnham 2003 T. albacares Atlántico-E,O 6-micros 186 Rst = -0.0071 a 0.01642 Rho = -0.00178 (Rst Calc)

Takagi et al. 1999 T. thynnus orientalis/T. t. thynnusAtlántico-N, Pacífico-N 4 micros 135 sin datos sin datos

Nomura et al. 2014 T. orientalis Pacífico-NE & NO 12 micros 71 por pares '-0.10 a 0.008 0.003

Scoles & Graves 1993 T. albacares Pacífico-E,O,C, Atlántico-O ADNmt(RFLPs-12) 120 sin datos sin datos

Ward et al. 1994 T. albacares Pacífico-E,O,C ADNmt(RFLPs-2) 462 --- Gst=0.019

Ward et al. 1997 T. albacares Distrib. Global ADNmt(RFLPs-2) 767 --- Gst = 0.023, xerror=0.015

Dammannagoda et al. 2008 T. albacares Índico ADNmt(ATPs6-8) 285 --- øst = 0.1285

Ely et al. 2005 T. albacares  Índ+Pa, AtE+AtO ADNmt(Dloop) 148 sin datos øst = 0.003

Ely et al. 2006 T. albacares  Índ+Pa, AtE+AtO ADNmt(ATcO) --- --- øst = 0.070

Kunal et al. 2013 T. albacares Índico ADNmt(Dloop) 321 sin datos sin datos

Nomura et al. 2014 T. albacares Pacífico-NE & NO ADNmt (Dloop) 45 sin datos sin datos

Farnham 2003 T. albacares Atlántico-E,O ADNmt(Dloop) 186 sin datos 0.0045

Nomura et al. 2014 T. orientalis Pacífico-NE & NO ADNmt (Dloop) 71 sin datos sin datos

Barth et al. 2017 T. albacares Distrib. Global SNPs 42 sin datos 0.0075

Pecoraro et al. 2016 T. albacares AtE+O, PaE+O, Índ SNPs 100 sin datos sin datos

Ward et al. 1994 T. albacares Pacífico-E,O,C 4 Alozimas 462 Gst = 0.005 - 0.106 0.029

Ward et al. 1997 T. albacares Distrib. Global 4 Alozimas 540 - 677 Gst =0.006 - 0.118 0.0345
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