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I. Introducción general 

El tiburón toro (Carcharhinus leucas) es una especie costera, cuya distribución global incluye los 

océanos Atlántico, Pacífico e Índico. En el Atlántico Occidental (AOcc) se distribuye desde 

Estados Unidos hasta Brasil (Compagno, 1984). Este litoral es importante para la especie debido 

a que se han reportado áreas de crianza (AC), potenciales y confirmadas (Bonfil, 1997; Froeschke 

et al., 2010; Curtis et al., 2011; Tavares y Sánchez, 2012; Gausmann, 2021; Blanco-Parra et al., 

2022) hacia las cuales la especie suele presentar un comportamiento filopátrico, es decir, regresar 

en cada evento de alumbramiento (Karl et al., 2011; Tillett et al., 2012), lo que puede poner en 

riesgo a las poblaciones de C. leucas debido al impacto de las actividades antropocéntricas que se 

desarrollan en la zona costera, como la explotación pesquera de diversos países (Froeschke et al., 

2010;  Carlson et al., 2012; Tavares y Sánchez, 2012). 

La pesca y destrucción ecosistémica en la región (Ward-Paige et al., 2010), entre otros factores 

como el bajo potencial reproductivo de la especie (Castillo-Géniz, 2001), suponen un riesgo para 

sus poblaciones (Martínez-Candelas et al. 2019), pudiendo tener como consecuencia 

disminuciones localizadas, ya reportadas en estuarios de Estados Unidos (O´Connell et al., 2007) 

y en el sureste del Golfo de México (Pérez-Jiménez et al., 2012). 

En la costa del AOcc es considerada la existencia de una población panmíctica para C. leucas, sin 

embargo, estudios genéticos han señalado la existencia de diferentes linajes al norte y sur de este 

litoral (Karl et al., 2011), y ningún dato de marcaje ha mostrado que la especie recorra distancias 

largas, por ejemplo, entre Norteamérica, Centroamérica y Sudamérica (Carlson et al., 2010; 

Brunnschweiler et al., 2010; Kohler y Turner, 2018), lo que señala la posible existencia de 

diferentes poblaciones en el AOcc. No obstante, son necesarios estudios más detallados sobre su 

biología, pesquería y genética para determinarlo. 

La evaluación de la estructura genética en poblaciones naturales nos proporciona información 

acerca de procesos evolutivos, e información indirecta de la dinámica poblacional y reproductiva 

de una especie (Hellberg et al., 2002; Vignaud et al., 2014). En tiburones aún es escasa la literatura 

en que se relacionan los datos genéticos con el manejo pesquero, aunque empieza a tomar 

importancia (Domingues et al., 2018). Por ejemplo, para el caso del tiburón cabeza de pala 

(Sphyrna tiburo) diversos estudios han señalado que la existencia de diferentes poblaciones a lo 
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largo de la distribución de esta especie debe relacionarse con su división en stocks pesqueros 

(Portnoy et al., 2015; Ashe et al., 2015; Escatel-Luna et al., 2015; González et al., 2019; Díaz-

Jaimes et al., 2021). 

Las denominadas técnicas de Secuenciación de Nueva Generación (NGS, por sus siglas en inglés), 

se han desarrollado para ampliar la posibilidad de generar un mayor número de marcadores 

genéticos a un costo reducido (Peterson et al., 2012). De esta forma, es posible resolver de una 

manera más eficiente y precisa la estructura de especies (Momigliano et al., 2017). Sin embargo, 

pueden lograrse mejores resultados utilizando diferentes marcadores moleculares, tanto NGS 

como tradicionales en un mismo análisis genético, por ejemplo, regiones mitocondriales, 

polimorfismos de un sólo nucleótido (SNPs por sus siglas en inglés) y microsatélites, dependiendo 

del objetivo del estudio. 

El presente estudio tuvo como objetivo evaluar la estructura genética del tiburón toro en cuatro 

regiones del AOcc (Atlántico Noroccidental, Golfo de México Norte, Golfo de México Sur, y 

Caribe de México) mediante la utilización de marcadores NGS, SNPs y mitogenomas, y 

marcadores tradicionales, región control del ADN mitocondrial, mtDNA CR y microsatélites. 

Adicionalmente, se realizó una revisión bibliográfica sobre los datos pesqueros del tiburón toro 

publicados en la parte mexicana del área de estudio. Lo que en conjunto ayuda a dilucidar la 

estructuración genética de la especie en la zona de estudio, y cómo está información podría 

utilizarse en la elaboración de mejores propuestas de conservación.  

El documento se encuentra dividido en cuatro capítulos, en el primero, se presenta el patrón de 

genómica poblacional obtenido del análisis de SNPs entre algunas localidades dentro de nuestra 

área de estudio total. Los resultados señalan la existencia de una población genéticamente 

homogénea desde Estados Unidos hasta Isla Mujeres, lo que es congruente con la nula existencia 

de barreras al flujo genético para la especie en esta zona, datos de marcaje y estudios genéticos 

previos (Karl et al., 2011; Kohler y Turner, 2018).  

El segundo capítulo está conformado con los resultados del patrón de genética poblacional entre 

individuos inmaduros procedentes de áreas de crianza de Florida (Este y Oeste), Texas y 

Louisiana; utilizando marcadores moleculares tradicionales (mtDNA CR y microsatélites). Los 
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resultados mostraron que la filopatría es un mecanismo importante para la delimitación de linajes 

matrilineales entre el Atlántico de Florida, y el Golfo de México Norte.  

En el tercer capítulo se presenta el patrón poblacional del genoma mitocondrial completo de 

individuos inmaduros del Atlántico de Florida y Golfo de México Norte, Golfo de México Sur y 

Caribe de México, así como secuencias de la región control del ADNmt previamente publicadas 

de Brasil (Karl et al., 2011). El principal resultado es la posible existencia de tres linajes 

divergentes en el AOcc, correspondientes al Norte, Centro y Sur de América. 

En el cuarto capítulo se presenta una revisión de datos pesqueros del Golfo de México Sur y Caribe 

de México, lo que permitió sintetizar y organizar la información en diferentes temáticas: Ubicación 

y abundancia relativa, temporalidad, datos reproductivos y composición de edades. El análisis de 

los datos resalta la importancia pesquera de la especie, así como los sitios y temporadas en que se 

lleva a cabo esta práctica.  

II. Antecedentes 

A. El tiburón toro Carcharhinus leucas (Müller y Henle, 1839). 

El tiburón toro o chato es una especie del género Carcharhinus que se distingue por presentar un 

morro corto ancho y redondeado; ojos circulares y pequeños. Es de color gris en la parte dorsal y 

blanco en la ventral. No presenta pliegue interdorsal (Compagno, 1984; Castro, 2011). 

Su distribución global incluye los océanos Atlántico, Pacífico e Índico. En la región del AOcc se 

distribuye desde Massachusetts al sur de Brasil, incluyendo el Golfo de México, mar Caribe y 

Bahamas (Compagno, 1984). Además, su distribución se extiende a cuerpos de agua 

dulceacuícolas como ríos y zonas estuarinas (Compagno, 1984; Castro, 2011; Gausmann, 2021).  

El tiburón toro es una especie vivípara placentaria, cuyo periodo de gestación se ha estimado 

alrededor de un año (Castillo-Géniz, 2001; Castro et al., 2011; Pirog et al., 2019_b), suele dar a 

luz entre 7 y 12 crías (Castro 2011), sin embargo, se han reportado hembras desarrollando de uno 

hasta 22 embriones (Castillo-Géniz, 2001). Tiene un ciclo reproductivo bienal y su talla de 

madurez sexual es calculada para los machos entre 180 y 220 cm de longitud total y 230 cm en 

hembras (Castillo-Géniz, 2001; Castro, 2011), aunque hay estudios que muestran que las 
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poblaciones del Caribe pueden tener una talla de primera madurez sexual menor (170-175 cm; 

Castro, 2011; Pirog et al., 2019_b). Algunas características reproductivas como el número de crías, 

fecha de alumbramiento y edad de primera madurez sexual pueden variar en el tiburón toro entre 

diversas localidades (Pirog et al., 2019_b). 

B. Áreas de crianza y filopatría 

Una característica relevante en el ciclo biológico de algunos tiburones es el uso de áreas de crianza 

(AC), éstas se han definido como sitios que brindan refugio contra depredadores y alimento a 

organismos neonatos y juveniles de tiburones costeros. Dependiendo la especie, éstos pueden usar 

las AC por un determinado periodo de tiempo que va desde algunos meses hasta años (Castro, 

1993). La filopatría es un concepto estrechamente relacionado con el uso de áreas de crianza, ya 

que las hembras de muchas especies suelen regresar tras cada evento reproductivo a zonas 

específicas para el alumbramiento de sus crías (Hueter et al., 2005; Chapman et al., 2015). De 

acuerdo con la utilización de las AC, la filopatría se puede dividir en natal si las hembras regresan 

al sitio exacto donde nacieron para tener a sus crías (Chapman et al., 2015) como se ha demostrado 

para en el tiburón limón Negaprion brevirostris (Feldheim et al., 2014) y en filopatría regional  

cuando las hembras regresan a la región de nacimiento, aunque no sea el sitio exacto donde 

nacieron  (Chapman et al., 2015).En el caso de los tiburones, la filopatría tanto regional como natal 

debe ser considerada para su conservación, ya que la permanencia de estas especies depende en 

gran medida del estado de conservación de estos sitios. 

 Los datos genéticos son útiles para determinar filopatría, debido a la diferenciación genética que 

puede existir entre A.C. (Hueter et al., 2005). Principalmente las regiones del ADNmt suelen ser 

de utilidad, ya que al ser un marcador de herencia puramente materna permite rastrear la 

geanología de manera lineal en uno de los sexos; mientras que los marcadores biparentales, como 

el ADN nuclear (ADNn), permiten rastrear el patrón genético de ambos sexos (Hueter et al., 2005; 

Dudgeon et al., 2012; Chapman et al., 2015). Otras aproximaciones con datos genéticos para la 

evaluación de filopatría son el análisis de parentesco y la reconstrucción de genotipos parentales, 

los cuales se evalúan en muestras de diferentes generaciones (Dudgeon et al., 2012; Feldheim et 

al., 2014).  
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Particularmente para el tiburón toro, las AC son sitios de importancia para la supervivencia de 

crías y juveniles (Heupel et al., 2007), quienes suelen permanecer en las AC entre sus primeros 4 

y 9 años de vida (Thorburn y Rowland, 2008; Curtis et al., 2011).  

Numerosas AC han sido propuestas para el tiburón toro en el AOcc, entre las que resaltan Indian 

River Lagoon, Texas, Lousiana y Charlotte Harbor (Hueter et al., 1994; O´Conell et al., 2007; 

Froeschke et al., 2010; Curtis et al., 2011; Froeschke et al., 2012; Roskar et al., 2020). En el caso 

de México, algunos reportes han señalado la existencia de estas zonas tanto en las costas de Golfo 

de México como en el Caribe con base en reportes de la captura de neonatos y juveniles de la 

especie en estuarios y ríos, así como de algunas observaciones de campo donde se ha visto a 

hembras entrar a estos sitios para tener a sus crías (Marín, 1992).  

Entre las zonas que potencialmente fungen con AC para el tiburón toro en el Golfo de México, se 

encuentran la Laguna de Tamiahua (Montiel, 1988 en Hoyos-Padilla, 2001) y Alvarado (Marín, 

1992) en Veracruz, así como la Laguna de Términos (Uribe, 1993 en Hoyos-Padilla, 2001) en 

Campeche, mientras que para la zona del Caribe resaltan la Laguna de Yalahau (Bonfil, 1997; 

Hoyos-Padilla, 2001) y Chetumal (Applegate, 1984 en Hoyos-Padilla, 2001; Bonfil, 1997; Blanco-

Parra et al., 2022). Hay reportes de la captura de hembras preñadas el Golfo y Caribe (Castillo-

Géniz, 2001;Pérez-Jiménez et al.,2015), sin embargo, en la mayoría de estos sitios no se ha 

determinado si aún fungen como áreas de crianza, o si pueden ser considerados como tal de 

acuerdo con los criterios propuestos por Heupel et al., (2007), esto ha sido sólo evaluado y 

confirmado recientemente para la Bahía de Chetumal (Blanco-Parra et al., 2022), lo que es 

importante de considerar al ser estas zonas sitios costeros con una alta posibilidad de degradación 

ambiental y donde la especie tiende a ser capturada.  

C. Marcadores genéticos y secuenciación de nueva generación (NGS) en 

estudios de tiburones. 

El ADN de los animales se organiza dentro de las células en dos organelos: mitocondrias y núcleo. 

Ambos genomas difieren en gran medida en tamaño y estructura, además de estar constituidos por 

regiones genéticas con características diversas, como lo son la variedad de regiones, el tamaño y 

tasa mutacional. 
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El ADNmt de las células animales puede ser descrito de forma general como una molécula circular 

de 14 a 22 kb conformada por genes que codifican la síntesis de 13 polipéptidos, 25 ARNs de 

transferencia (este número varía entre especies), 2 ARN ribosomales y una región no codificante 

denominada Región Control (Kolesnikov y Gerasimov, 2012). El genoma nuclear por otra parte 

está organizado en cromosomas, su tamaño y complejidad varía de forma considerable entre 

especies (Elliott y Gregory, 2015); por ejemplo, en los humanos es de aproximadamente 3.3 Gb, 

mientras que el del ajolote (Ambystoma mexicanum) es diez veces mayor (Keinath et al., 2015). 

Debido al tamaño de los genomas, tanto el mitocondrial como el nuclear, su secuenciación 

completa ha sido limitada a algunas especies.  

Hasta el momento se han secuenciado pocos genomas nucleares completos en condrictios, tal es 

el caso del tiburón blanco, Carcharodon carcharias (Marra et al., 2019), el tiburón ballena, 

Rhincodon typus (Read et al., 2017), el tiburón bamboo estriado (Chiloscyllium punctatum, Hara 

et al., 2018), el tiburón gato nublado (Scyliorhinus torazame, Hara et al., 2018) y la quimera 

denominada pez elefante, Callorhinchus mili (Venkatesh et al., 2014). Por su parte, han sido 

numerosos los casos de genomas mitocondriales (mitogenomas) que han sido, y siguen siendo 

publicados (Alam et al., 2014; Díaz-Jaimes et al., 2016; Galván-Tirado et al., 2016; Fitzpatrick et 

al., 2017; Gorman et al., 2019).  

Una alternativa al uso completo de genomas, la constituye el uso de marcadores genéticos, o 

regiones del genoma de las cuales se ha caracterizado su abundancia y tasa mutacional, entre otras 

características; pueden clasificarse como mitocondriales y nucleares dependiendo de su origen, 

difiriendo en gran medida en cuanto a la información que proveen, pero también en sus 

aplicaciones prácticas y resolución de preguntas evolutivas, biológicas y ecológicas. Por ejemplo, 

los marcadores mitocondriales son ampliamente usados en estudios filogeográficos y 

filogenéticos, dadas sus características como la herencia puramente materna, no recombinación y 

presencia de genes ortólogos (Saccone et al., 1999), mientras que los microsatélites en el ADNn 

fueron considerados por mucho tiempo el marcador ideal para estudios de ecología molecular, 

debido principalmente a su alto polimorfismo (Selkoe y Toonen 2006). Estos han sido 

ampliamente utilizados en estudios de paternidad múltiple, parentesco, filopatria y estructura 

genética en elasmobranquios (Dudgeon et al., 2012) 
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La utilización de marcadores genéticos ha contribuido en el conocimiento de la historia evolutiva, 

biología y ecología de tiburones. Entre algunas de sus aplicaciones se encuentran el 

reconocimiento de especies dentro de la pesca legal e ilegal (Holmes et al., 2009; Sembiring et al., 

2015), identificación de estrategias reproductivas (Portnoy y Heist, 2012; Portnoy et al., 2007 y 

2015), y la determinación de su estructura genético-poblacional (Pirog et al., 2019 a y b).  

Actualmente, las técnicas de secuenciación de nueva generación (NGS), también conocida como 

secuenciación masiva, hacen uso de protocolos destinados a secuenciar masivamente y a gran 

escala, cualquier ácido nucleico (ADN y ARN) (Behjati y Tarpey, 2013). Estas metodologías 

permiten incrementar el número de pares de bases (pb) analizadas en diferentes especies, lo que 

brinda información valiosa acerca de diferentes aspectos biológicos y evolutivos de las especies.  

Dentro de las tecnologías NGS, se encuentra la secuenciación asociada a sitios de restricción 

(RADseq, por sus siglas en inglés), que se basa en el uso de enzimas de restricción para fragmentar 

el ADN (Peterson et al., 2012). Este tipo de procedimiento fue diseñado para poder encontrar 

dentro del genoma, de cientos a miles de polimorfismos de un solo nucleótido (SNPs, por sus 

siglas en inglés), lo que supone una mejor representatividad del genoma para estudios evolutivos 

y ecológicos (Andrews y Luikart, 2014). Los SNPs son relativamente abundantes en el genoma 

(de 1 a 2 cada 1000 pb) y pueden detectar variación neutral y adaptativa, y se han convertido en el 

principal marcador genético usado en estudios de ecología molecular.  

En tiburones se ha reportado un incremento importante en el uso de SNPs para estudios 

poblacionales. Por ejemplo, mediante 1,873 SNPs se investigó la hibridación de dos especies de 

tiburones en el Pacífico oriental (C. galapaguensis y C. obscurus; Pazmiño et al., 2019). En la 

pintarroja (Scyliorhinus canicula) se ha reportado, mediante el uso de 2,674 SNPs, una estructura 

genética en el Atlántico noreste que no había sido posible discernir mediante marcadores 

tradicionales (Manuzzi et al., 2019). De manera similar, fueron utilizados 3,766 y 8,866 

marcadores para evaluar la estructura genética en C. brachyurus y C. obscurus respectivamente, 

resultando en ambos casos una alta conectividad entre las regiones estudiadas (Junge et al., 2019).  

El aumentar la cobertura del genoma a través del incremento en el número de marcadores ha 

permitido también detectar regiones bajo selección (Momigliano et al., 2017; Junge et al., 2019). 
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D. Estudios de movilidad y estructura genética en el tiburón toro en el 

Golfo de México y Caribe. 

El tiburón toro (C. leucas) ha formado parte del programa de marcaje realizado por la National 

Marine Fisheries Service (NMFS) de 1962 al 2013. Durante este periodo, se han capturado 2,129 

individuos en el Golfo de México y Caribe, y se han recapturado 36 organismos (tasa de 

recaptura=1.7%). La distancia máxima reportada fue de 628 M (millas náuticas), para un 

espécimen cuyo movimiento migratorio se presentó desde Texas hasta Veracruz, otros seis 

tiburones se movieron desde Estados Unidos a aguas mexicanas en el Golfo de México, mientras 

que movimientos hacia el Caribe, se presentaron solamente entre Florida, Cuba y Bahamas (Kohler 

y Turner, 2018), figura 1. En cuanto al marcaje satelital, existen estudios que han señalado alta 

fidelidad y residencia de la especie hacia zonas costeras, pero ningún movimiento realizado hacia 

el Sur de Estados Unidos (Carlson et al., 2010; Brunnschweiler et al., 2010). 

La poca movilidad registrada para la especie tanto latitudinal y longitudinal, como dentro de sus 

áreas de crianza, es congruente con la divergencia genética reportada entre localidades. Lo anterior 

ha sido respaldado por la fuerte divergencia entre secuencias de ADNmt de individuos de tiburón 

toro procedentes de Florida y Brasil (Karl et al., 2011), áreas de crianza en Australia (Tillett et al., 

2012) y entre cuencas oceánicas (Pirog et al., 2019_b).  

En la costa del AOcc se ha determinado la existencia de dos linajes mitocondriales, 

correspondientes al Norte y Sur de América (Karl et al., 2011), sin embargo, la diferenciación fue 

nula al analizar microsatélites nucleares. Los límites de estas poblaciones potenciales, y la 

distribución de la variabilidad genética en zonas intermedias, donde se ha reportado la presencia 

de la especie, y posible existencia de áreas de crianza no ha sido estudiada.  

El origen y distribución de la variabilidad genética en las poblaciones es multifactorial, se debe 

considerar cómo las diferentes fuerzas evolutivas (mutaciones, selección, deriva genética, etc.) 

influyen en esto, al mismo tiempo de tomar en cuenta la biología y ecología de la especie, así como 

los diversos procesos geológicos y geográficos que intervienen en el origen de variabilidad, y en 

los movimientos migratorios que moldean esta distribución de la variabilidad. Es altamente 

recomendable estudiar la estructura genético-poblacional utilizando diversos marcadores 
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moleculares, diversas localidades de muestreo, y otras consideraciones, dependiendo de la especie 

estudiada. 

En el caso del tiburón toro, es importante recalcar que tanto su alta residencia a zonas costeras 

como la filopatría de las hembras a áreas de crianza, influye en su estructuración genética a 

diferentes escalas geográficas (Karl et al., 2011; Tillett et al., 2012; Pirog et al., 2019_b). Lo que 

nos permite suponer que la variación genética en la zona de estudio estará relacionada 

principalmente con estos factores, por lo que una mayor estructuración se espera entre áreas lejanas 

(por ejemplo entre las diferentes provincias), tanto en genes nucleares como mitocondriales, 

debido al poco intercambio genético tanto de machos como de hembras, mientras que un menor 

grado de divergencia, por la filopatría de las hembras, se espera entre algunas áreas de crianza, 

principalmente con marcadores mitocondriales, debido a su herencia puramente materna, de la 

misma forma que se ha reportado en otros tiburones (Hueter et al, 2005; Keeney et al., 2005). Esta 

información aportará elementos para ser considerados en los planes de manejo y conservación de 

la especie. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 1. Mapa señalando la trayectoria de 36 individuos de tiburón toro en el Golfo de México y Caribe, 

mediante el análisis de captura (base de la flecha) y recaptura (punta de la flecha) realizado de 1962 al 2013 

(Kohler y Turner, 2018). 
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III. Justificación 

Los resultados de estructuración genética y filopatría del tiburón toro obtenidos en esta 

investigación, así como la revisión bibliográfica sobre pesquería en el Golfo de México y Caribe 

ayudará en el planteamiento de propuestas de manejo para la especie, ya que aportarán información 

científica útil para conocer mejor la biología, ecología y estructuración genética de la especie en 

el Golfo de México y Caribe.  

Hipótesis  

Los individuos de tiburón toro presentan algún grado de divergencia genética entre localidades del 

Golfo de México y Caribe, dada la filopatría de las hembras hacia AC y residencia de la especie 

en zonas costeras.  

Preguntas de investigación 

¿Existe divergencia genética para el tiburón toro en el Caribe y Golfo de México? 

¿Qué factores explican el patrón de estructura genética encontrado? 

¿Cómo pueden contribuir los resultados obtenidos en la mejora de las políticas de conservación de 

la especie? 

Objetivo general 

Evaluar la estructura genético-poblacional del tiburón toro en cuatro regiones del Atlántico 

Occidental (Atlántico Noroccidental, Golfo de México Norte, Golfo de México Sur, y Caribe de 

México) con base en información del ADN mitocondrial y nuclear, analizar los posibles factores 

que explican el patrón de estructura genética encontrado, así como relacionar los resultados 

obtenidos con el manejo pesquero de la especie en la zona mexicana de estudio para elaborar 

propuestas de conservación. 

 

 



16 
 

Objetivos particulares   

● Estimar la diversidad genética en cada una de las localidades de estudio, mediante la 

utilización de marcadores genéticos tradicionales (mtDNA CR y microsatélites) y NGS 

(SNPs y mitogenomas). 

● Determinar el nivel de divergencia genética entre localidades para cada tipo de marcador. 

● Analizar los factores que explican el grado de la divergencia genética entre localidades. 

● Recopilar, sintetizar y analizar la información de datos pesqueros en el Golfo de México 

Sur y Caribe de México para que junto con la información genética obtenida se elaboren 

propuestas de conservación. 

IV. Área de estudio y muestreo general 

El área de estudio del presente proyecto se ubica en la zona tropical y subtropical del Atlántico 

Occidental. Es resaltable que la principal región biogeográfica presente en esta área es la del Gran 

Caribe, la cual de acuerdo con Robertson y Cramer (2014) se divide en tres provincias: 1) Una 

provincia subtropical al norte que abarca todo el Golfo de México, Florida y el Sureste de Estados 

Unidos, 2) Una provincia tropical, central que comprende Centroamérica, Bermudas y las Indias 

Occidentales, y 3) una tercera provincia al sur, comprendiendo la parte norte de Brasil. Estas 

provincias presentan, entre otras, variaciones en la temperatura del agua y diferente composición 

de hábitats (arrecifes de coral, manglares, tipo de fondo). 

También se ha propuesto la división del Atlántico Norte en ecorregiones (Wilkinson et al., 2009), 

nuestro muestreo abarca cuatro de ellas: Sur de Florida (ATL), Golfo de México Norte (GMN), 

Golfo de México Sur (GMS) y el Mar Caribe (CAR), además de la localidad de Chetumal (Che) 

que de acuerdo con los autores ya no se considera parte del Atlántico Norte, pero que se encuentra 

ubicada en el Caribe Nororiental, en el sureste de México.  

Las localidades mencionadas, así como las posibles AC que son parte de nuestro muestreo son 

indicadas en la figura 2. En total se recolectaron 320 muestras de tejido de individuos adultos y 

juveniles, sin embargo, el número de organismos analizados varía dependiendo del marcador 

genético utilizado (mitogenoma, SNPs, microsatélites, etc.) lo que puede consultarse en el apartado 

correspondiente a la utilización de cada marcador. Algunas de las áreas estudiadas se encuentran 
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conformadas por diversas localidades, años de muestreo y temporadas, por lo que una lista 

detallada de las características de los individuos muestreados se puede observar en la tabla 1.  

 

 

 

Figura 2. Mapa de localidades muestreadas de C. leucas. Se coloca en círculos con fondo blanco el número 

de muestras de individuos inmaduros (≤ 190 cm de LT) y en círculos con fondo negro el número de muestras 

de adultos (> 190 cm de LT), procedentes de diversas localidades del AOcc: Texas (Tex), Louisiana (Lou), 

Charlotte Harbor (CH), Golfo de México Norte (GMN), Indian River Lagoon (IRL), Atlántico de Florida 

(ATL), Tamiahua (Tam), Golfo de México Sur (GMS), Caribe de México (CAR) y la Bahía de Chetumal 

(Che). 
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Tabla 1. Lista de sitios de colecta. Se indica el tamaño de muestra (n), localidad de muestreo, región de 

acuerdo con Wilkinson et al., 2009: Golfo de México Norte (GMN), Atlántico de Florida (ATL), Caribe 

(WCAR), (CAR), el grupo asignado con el que las muestras serán reconocidas en el presente texto, la 

longitud total (LT) en cm de los organismos capturados, la temporada y años de su recolecta. 

 

 

Localidad n Región Grupo 

asignado 

Longitud 

total en cm 

Temporada Años de muestreo 

Inmaduros (≤ 190 cm) 

Texas 37 GMN Tex <190  2011, 2013- 2016 

Louisiana 28 GMN Lou <190  2011 y 2016 

Charlotte Harbor 42 GMN CH <190  2003, 20102011 

Indian River Lagoon 32 ATL IRL <140  1994, 1996, 1997, 

1999, 2002, 2004, 

2005, 2007, 2008, 

2009, 2012 y 2013. 

Chetumal 8 WCAR Che <100 Verano 2013,2017, 2018 

Tamiahua 11 GMS Tam <190 Verano 2015  

Adultos (>190 cm de LT) 

Isla Mujeres 31 CAR CAR >200 cm Invierno 

 

2011, 2012, 2017 

Campeche  39 GMS 

 

GMS > 200 cm Invierno 2011  
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V. Capítulo 1 

Genómica poblacional del tiburón toro en el Golfo y Caribe de México 

Introducción 

La estructura genética dentro de las poblaciones naturales nos proporciona información útil acerca 

de procesos evolutivos, y también información indirecta sobre la dinámica poblacional y 

reproductiva de una especie (Hellberg et al., 2002). En este tipo de evaluación debe considerarse, 

entre otros factores, el número y tipo de marcadores moleculares, así como las características y 

limitaciones inherentes al marcador empleado (por ejemplo, la homoplasia en los microsatélites). 

No obstante, el costo asociado a la amplificación de un número adecuado de marcadores e 

individuos, la dificultad en el análisis bioinformático al no contar con genomas de referencia, entre 

otros factores, minimiza las posibilidades de elección, principalmente al estudiar especies no 

modelo, es decir aquellas en las que no existe abundante información genética previa, incluyendo 

un genoma de referencia. 

Dentro de las técnicas basadas en NGS, la técnica de RADseq permite la generación de cientos a 

miles de marcadores genéticos mediante el uso de enzimas de restricción para fragmentar el ADN 

(Andrews et al., 2016). Es una de las principales metodologías utilizadas para la ubicación y 

genotipificación de SNPs, marcador preferencial en estudios ecológicos y evolutivos en este tipo 

especies, gracias a su amplia distribución en el genoma, y costos accesibles (Morin et al., 2004; 

Peterson et al., 2012; Andrews et al., 2016). Además, pueden detectar variación neutral y 

adaptativa.  

Diversos estudios han empezado a utilizar este tipo de marcadores (SNPs) en tiburones (Pazmiño 

et al., 2019; Manuzzi et al., 2019). En C. leucas existe un estudio, que muestra la posible 

divergencia genética entre individuos de zonas insulares y oceánicas del océano Pacífico (Glaus 

et al., 2020). La mayoría de los estudios genéticos para esta especie han utilizado marcadores 

convencionales (ADNmt y microsatélites; Karl et al., 2011; Junge et al., 2019), lo que pudiera 

sesgar los resultados por factores como baja representatividad del genoma al analizar pocos 

marcadores, así como por las características del marcador empleado (herencia puramente materna, 

poca variabilidad genética en el caso de los marcadores mitocondriales, y homoplasia en el caso 

de los microsatélites nucleares).  



20 
 

Este apartado corresponde al desarrollo de parte del objetivo principal del proyecto y en éste se 

aborda la evaluación de homogeneidad genética entre individuos adultos de localidades del Golfo 

de México (Norte y Sur), Atlántico de Florida y Caribe Norte, y de individuos inmaduros 

procedentes de dos AC: Charlotte Harbor (CH) e Indian River Lagoon (IRL), mediante la 

utilización de SNPs.  

Este es el primer estudio con marcadores SNPs empleados en la especie para el AOcc, y dicha 

evaluación se complementa con los datos obtenidos mediante microsatélites en un trabajo previo 

(Sandoval-Laurrabaquio, 2015). Lo que es congruente con los datos de marcaje que señalan 

movilidad de la especie entre algunas de las zonas estudiadas (Golfo de México Norte y Sur, 

particularmente Texas y Veracruz) y a las pocas barreras que en la zona pudieran limitar el flujo 

genético entre poblaciones de esta especie de tiburón. 

Método 

Para el análisis de RADseq fueron procesadas 120 muestras de seis localidades, cuatro de adultos: 

Golfo de México Sur (GMS) correspondiente a muestras del estado de Campeche, Caribe (CAR) 

correspondiente a muestras de Isla Mujeres en el estado de Quintana Roo, Golfo de México Norte 

(GMN), correspondientes a la parte oeste de Florida y Atlántico de Florida (ATL), así como de 

dos individuos inmaduros procedentes de dos AC: Charlotte Harbor (CH) e Indian River Lagoon 

(IRL), figura 1.1. 
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Figura 1.1 Mapa de localidades muestreadas. el número de muestra de tiburón toro por localidad que fueron 

amplificadas para el análisis de SNPs. Círculos con fondo blanco indican el número de muestras de 

individuos inmaduros (≤ 190 cm de LT) y en círculos con fondo negro el número de muestras de adultos 

(> 190 cm de LT), procedentes de diversas localidades: Charlotte Harbor (CH), Golfo de México Norte 

(GMN), Indian River Lagoon (IRL), Atlántico de Florida (ATL), Golfo de México Sur (GMS), y el Caribe 

de México (CAR). 

La extracción de ADN fue realizada mediante la técnica de fenol-Cloroformo (Sambrook et al., 

1989). Para determinar la calidad de las muestras se realizó una visualización en geles de agarosa 

al 1.5 %. 

La elaboración de librerías genómicas constó de tres pasos: 1) Digestión de las muestras, es decir 

fragmentación del ADN mediante enzimas de restricción (XbaI, EcoR1 y Nhe1-HF); 2) Ligación, 

agregar adaptadores y barcodes para identificar a cada individuo y 3) PCR; además de tres 

limpiezas con perlas magnéticas. Fue utilizada una técnica conocida como 3RAD, debido a que en 

la misma se utilizan tres enzimas de corte para la fragmentación de ADN durante la digestión, 

siendo una modificación al protocolo de Paterson et al., 2012, siguiendo lo propuesto por Bayona-

Vásquez et al., 2019. Las enzimas utilizadas fueron elegidas con base en pruebas de diferentes 

combinaciones de enzimas.  
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El producto obtenido del PCR fue visualizado en geles de agarosa al 1.5 %, purificado y 

normalizado a una concentración de 20 ng/ul para su posterior secuenciación utilizando la 

plataforma Ilumina en un secuenciador NexSeq500 300 cycle it. Las secuencias obtenidas en esta 

plataforma fueron fragmentos pareados (paired-end reads) de 140 pb. 

Análisis de datos 

La calidad de las secuencias fue determinada y visualizada con fastqc v.0.11.5 (Andrews et al., 

2010), posteriormente fueron analizadas mediante el programa de cómputo Stacks (Catchen et al., 

2013). Este programa, en primer lugar, permite limpiar y filtrar las secuencias obtenidas, para 

después crear un catálogo de loci, los que servirán para formar los genotipos de cada individuo, y 

poder así buscar variantes genéticas para análisis filogeográficos, mapeo del genoma y genético-

poblacionales. 

Debido a que C. leucas es una especie “no-modelo”, haciendo alusión a que, a la fecha, no se 

cuenta con un genoma de referencia para el ensamble de sus secuencias, se siguió el procedimiento 

sugerido por Rochette y Catchen (2017) para secuencias tipo RADseq en su ensamble de novo con 

el programa bioinformático Stacks (Catchen et al., 2013). 

 

El primer paso fue descartar aquellas secuencias con menos del 90 % de probabilidad de ser 

correctas basándose en su Phred score. Todo esto mediante process_radtags, posteriormente fue 

utilizado denovo_map.pl con el cual se procedió a ensamblar los loci sin un genoma de referencia.  

La construcción de loci en Stacks depende en primera instancia de tres parámetros bioinformáticos: 

número de lecturas de una misma secuencia para formar un alelo putativo (m), el número de 

mismatches permitido entre los alelos putativos para formar loci putativos (M), el número de 

mismatches permitido entre loci putativos para formar el catálogo (n). Fueron realizados 

corrimientos con diferentes combinaciones de estos parámetros, después de lo cual fue verificado 

el número de loci, y SNPs obtenidos para seleccionar los adecuados en un análisis final.  

Para el ensamblaje de novo, de acuerdo con el protocolo propuesto por Rochette y Catchen en 

2017, se probaron diversos parámetros y se tomó en cuenta el número de loci polimórficos 

presentes en el 80 por ciento de los individuos.  
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Además, fueron probados diversos valores para dos parámetros en el análisis de populations.pl: 

porcentaje de individuos que debe presentar un locus determinado para ser considerado en los 

análisis estadísticos (parámetro r) y el número mínimo de poblaciones en que debe estar presente 

un locus para ser considerado (parámetro p). Fue utilizado un mapa de poblaciones, para indicar 

la localidad a la que pertenecían los individuos analizados: Caribe (CAR, muestras de adultos de 

Isla Mujeres), Golfo de México Norte (GMN, muestras de adultos del Golfo de México cercanos 

a la costa de Florida), Atlántico de Florida (ATL), Golfo de México Sur (GMS, muestras de adultos 

de Campeche), Indian River Lagoon (IRL, individuos inmaduros) y Charlotte Harbor (CH, 

individuos inmaduros). Una vez obtenidos los SNPs, fue estimada la diversidad genética (número 

de loci, número de loci polimórficos, diversidad nucleotídica, He y Ho) y realizadas 

comparaciones poblaciones, estimando el FST entre localidades mediante Arlequin v 3.5.2.2 

(Excoffier, 2005), y un Análisis de Componentes Principales utilizando el paquete Adegenet 

(Jombart, 2018).  

Resultados 

En el análisis de calidad se identificaron individuos con errores de secuenciación, por lo tanto, 

fueron eliminados de los análisis subsecuentes, quedando al final 94 muestras en total por analizar. 

La cobertura de las secuencias resultó de entre 7 y 23x.  

Después de la estandarización de parámetros en Stacks (figura 1.2), fue seleccionado el valor de 3 

para cada uno de ellos (m, n, N= 3), con los que se generaron 35,122 locus homocigotos, 3,160 

heterocigotos y 351 señalados como artificios. Después de descartar los loci monomórficos, fueron 

aplicados los parámetros poblacionales r (0.8) haciendo referencia a que los loci debían 

encontrarse en el 80 por ciento de los individuos de cada localidad, y p (1-6), que los loci se 

presenten en de una a seis de las localidades de estudio, para determinar los marcadores utilizados 

en la comparación entre poblaciones.  

Se obtuvieron 552 loci, de los cuales, 73 tuvieron al menos un sitio polimórfico (SNPs) que 

cumplía con las características de ser compartidos por el 80 por ciento o más de los individuos, así 

como estar presentes en al menos cuatro de las seis localidades estudiadas. Sin embargo, de éstos, 

sólo 44 presentaron menos del 5% de datos faltantes, por lo que los análisis de diversidad genética 

y comparaciones poblacionales (FST) fueron realizados con éstos.  
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Los loci polimórficos variaron entre 3 y 114 para las localidades del Caribe (Isla Mujeres) e Indian 

River Lagoon, respectivamente. Mientras que la diversidad nucleotídica resultó de entre 0.045 y 

0.17 para la misma muestra del Caribe y Charlotte Harbor (CH). Las heterocigosidades observadas 

y esperadas resultaron menores para la localidad del Caribe (Ho= 0.092 y He= 0.089 

respectivamente), mientras que los valores más altos se observaron para CH (Ho= 0.269, 

He=0.246) (Tabla 1.1).  

Ninguna comparación resultó estadísticamente significativa en la comparación entre localidades 

(FST= -0.006- 0.011; p> 0.05), (tabla 1.2). La falta de estructuración genética entre las localidades 

estudiadas pudo observarse también en el análisis de componentes principales (figura 1.3), donde 

tanto individuos maduros como inmaduros se observan agrupados. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 1.2 Estandarización de datos para localización de SNPs. Se muestra en el eje vertical el porcentaje 

de loci obtenidos con un determinado número de SNPs (eje horizontal) en los diferentes ensamblajes 

realizados con el programa computacional Stacks (M=n de 2 a 10), manteniendo el valor por defecto de N 

(3). 
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Tabla 1.1 Estimaciones de diversidad genética en las seis localidades analizadas del tiburón toro: Golfo de 

México Norte (GMN), Atlántico de Florida (ATL), Golfo de México Sur (GMS), CAR (Caribe de México), 

Indian River Lagoon (IRL) y Charlotte Harbor (CH). 

 

 GMN (16) ATL (16) GMS (12) CAR (18) IRL (21) CH (10) 

No. de loci 552 552 552 552 552 552 

Diversidad 

nucleotídica 

0.112 0.125 +/- 

0.064 

0.113 +/- 0.06 0.045 +/- 

0.056 

0.110 +/- 

0.055 

0.117 +/- 0.06 

Ho promedio 

(desviación 

estándar) 

0.217 (0.223) 0.196 (0.209) 0.268 (0.291) 0.092 (0.064) 0.199 (0.213) 0.263 (0.237) 

He promedio 

(desviación 

estándar) 

0.214 (0.166) 0.198 (0.160) 0.223 (0.172) 0.089 (0.059) 0.191(0.159) 0.246 (0.156) 

 

 

Tabla 1.2 Diferenciación genética entre localidades del tiburón toro mediante el análisis de 44 SNPs. Se 

muestra por arriba de la diagonal el valor de FST y el de significancia estadística (p) por debajo de la 

diagonal. Ningún valor resultó estadísticamente significativo (P < 0.05). Golfo de México Norte (GMN), 

Atlántico de Florida (ATL), Golfo de México Sur (GMS), CAR (Caribe de México), Indian River Lagoon 

(IRL) y Charlotte Harbor (CH). 

 

 

 GMN GMS ATL CAR IRL CH 

GMN * -0.015 -0.011 -0.022 -0.022 -0.008 

GMS  * -0.003 -0.002 -0.001 -0.023 

ATL 0.795 0.362 * -0.008 0.003 0.0004 

CAR 0.948 0.298 0.489 * -0.008 0.015 

IRL 0.993 0.651 0.591 0.608 * 0.002 

CH 0.672 0.937 0.375 0.113 0.378 * 
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Figura 1.3 Análisis de Componentes Principales entre localidades de adultos del tiburón toro: Isla Mujeres 

(CAR), Golfo de México Sur (GMS), Golfo de México Norte (GMN) y Atlántico de Florida (ATL), así 

como de juveniles de dos AC: Indian River Lagoon (IRL) y Charlotte Harbor (CH). 

Discusión  

El patrón de estructura genética encontrada mediante SNPs, resultó en homogeneidad genética en 

el área analizada: Norte y Sur del Golfo de México, Atlántico de Florida y Caribe (hasta Isla 

Mujeres), lo que concuerda con datos anteriormente reportados con microsatélites en la misma 

zona (Sandoval-Laurrabaquio, 2015). 

Las localidades analizadas mediante SNPs se encuentran dentro de una zona con pocas barreras al 

flujo que pudieran originar cambios importantes en la estructuración genética de la especie 

estudiada, es decir, que puedan limitar el flujo genético entre localidades. La homogeneidad 

genética resulta congruente con los datos de captura y recaptura publicados para el tiburón toro, 

que muestran su movilidad entre el Golfo de México Norte y Sur, Florida y Yucatán (Kohler y 

Turner, 2018). 

El presente, es el primer trabajo donde se reportan SNPs para la especie en poblaciones del AOcc. 

Sin embargo, en comparación con otros estudios donde se han logrado obtener miles de SNPs 

(Manuzzi et al., 2019; Junge et al., 2019), en este estudio, fueron obtenidos menos de 100 después 

de los filtros poblacionales. Lo anterior pudo deberse al número limitado de reads iniciales. El 
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número de reads inicial en promedio por muestra en la literatura es mayor a 1,000,000 (Paris et 

al., 2017; Díaz-Arce y Rodríguez-Ezpeleta 2019), sin embargo, en nuestro caso fueron alrededor 

de 500,000. Lo anterior usualmente se soluciona logrando un mayor número de lecturas por 

secuencia, lo cual implica el secuenciar un menor número de muestras por lane, utilizar muestras 

con mejor calidad, u otra combinación de enzimas que resulten en fragmentos adecuados para un 

mejor análisis en la especie.  

Más del 80 % de los loci formados (30,906) presentaron 0 SNPs, es decir, no presentaron variación 

genética independientemente de los valores asignados para m, N y n (Fig. 1.2). Esto es también 

visible con la cantidad de Loci homocigotos (35,122), lo que sugiere una baja variabilidad genética 

para la especie en la zona estudiada, y es diferente a las evaluaciones anteriores hechas mediante 

el análisis de microsatélites, donde se señalan altas heterocigosis observadas y esperadas  

superiores a  0.8 (Karl et al., 2011; Tillett et al., 2012), lo que cual puede deberse a la selección de 

marcadores altamente polimórficos), considerando además que los SNPs son generalmente bi-

alélicos mientras que los microsatélites son multialélicos.  

Las estimaciones de heterocigosis mediante SNPs en estudios genómicos resultan usualmente en 

valores bajos, por ejemplo, en el atún aleta amarilla (Ho= 0.15-0.24 y He= 0-18-0.28) Pecoraro et 

al., (2018); Para los tiburones C. obscurus y C. galapaguensis (Ho= 0.11-0.18) Pazmiño et al., 

(2019) y para el tiburón toro, C. leucas, (Ho=0.13-0.2; Glaus et al., 2020). Estos valores son 

similares a los obtenidos en este estudio (Ho= 0.045-0.249), con excepción del valor más bajo 

encontrado para la región del Caribe, la cual además sólo tuvo 3 loci polimórficos; esto puede 

deberse a la baja diversidad genética en esta localidad, o a una baja obtención de los mismos debido 

a datos faltantes, ya que fue la muestra con un mayor porcentaje de éstos. 

La selección de parámetros en el análisis bioinformático puede influir en el número de marcadores 

recuperados, sin embargo, en este caso se obtuvo números similares con todas las diferentes 

combinaciones de parámetros (figura 1.2), lo que es independiente al nivel de estructuración 

encontrada. Tiende a asociarse un mayor recobro en el número de marcadores con un mejor análisis 

bioinformático, y se considera que un mayor número de marcadores van a resultar en una mayor 

diferenciación genética, sin embargo, los resultados que se obtuvieron en este análisis son 

congruentes con la movilidad de la especie y estudios previos. 
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La obtención de un bajo número de SNPs, influyó en no poder identificar la presencia de loci 

outliers, es decir, de aquéllos cuya frecuencia se encuentra fuera de la esperada bajo un escenario 

neutral, y que usualmente se asocia con regiones genéticas ligadas a adaptación, los cuales se han 

reportado por ser útiles en el descubrimiento de estructura genética a una escala  fina  (Freamo et 

al., 2011; Portnoy et al., 2015; Nayfa et al., 2016; Momigliano et al., 2017; Woodings et al., 2018), 

por lo que un estudio incluyendo este tipo de marcadores sería útil para completar nuestros 

resultados. 

El que el tiburón toro conforme una población panmíctica en el norte del AOcc es importante y 

debe ser  tomado en cuenta en las políticas pesqueras de la especie, considerando que se encuentra 

dentro de los principales tiburones capturados tanto en Estados Unidos como en México, países 

que deberían coordinarse para implementar mejores estrategias de conservación, considerando que 

en ambas entidades se han reportado disminuciones poblacionales importantes (O´Connell et al., 

2007; Pérez-Jiménez et al., 2012; ver capítulo 4).  
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VI. Capítulo 2 

Filopatría del tiburón toro a áreas de crianza del Golfo y Caribe de 

México 

Introducción 

La filopatría es un comportamiento que en distintas especies de animales se caracteriza por la 

permanencia o regreso a un determinado sitio por razones específicas como la alimentación o 

reproducción (Mayr, 1963). En diversas especies de tiburones esta conducta ha sido asociada al 

alumbramiento en AC determinadas, y se ha propuesto como una de las principales causas de 

divergencia genética entre localidades (Karl et al, 2011; Tillett et al., 2012). 

El estudio del comportamiento filopátrico en tiburones tiene importancia ecológica y evolutiva. 

En términos ecológicos, las áreas a las cuales las hembras son filopátricas suelen ser sitios con 

características ambientales definidas (temperatura, salinidad, tipo de alimento, etc.), por lo que 

ubicarlas y conocerlas proporciona información útil para determinar sitios prioritarios de 

conservación relacionados a las características reproductivas de la especie (Karl et al, 2011; Tillett 

et al., 2012). En términos evolutivos, el comportamiento filopátrico de las hembras hacia las AC 

originan la segregación genética de linajes maternos (Karl et al., 2011; Tillett et al., 2012), lo que 

está relacionado con su historia evolutiva y por lo tanto con la distribución de su diversidad 

genética, ambos son también factores importantes a considerar en la conservación de la especie.  

En el caso del tiburón toro, los estudios genético-poblacionales han determinado la existencia de 

filopatría tanto en Australia como en la costa del AOcc (Karl et al, 2011; Tillett et al., 2012). Sin 

embargo, en el AOcc existen pocos registros de filopatría a AC para la especie, aunque ésta suele 

tener una alta fidelidad y residencia hacia sitios costeros (Carlson et al., 2010; Bruunchsweiler et 

al., 2010), lo que en conjunto con la división de linajes entre el norte y sur del AOcc (Karl et al, 

2011) y la existencia de AC en diferentes localidades señalan la posibilidad de que este 

comportamiento exista a una escala geográfica menor. 

Este capítulo está conformado por un artículo titulado: Genetic evidence for regional philopatry 

of the Bull Shark (Carcharhinus leucas) to nursery areas in estuaries of the Gulf of Mexico 

and western North Atlantic Ocean y tuvo como objetivo evaluar el patrón de filopatría entre AC 
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del tiburón toro en el Golfo de México y Atlántico de Florida. Para lo cual, se realizaron análisis 

moleculares en individuos inmaduros capturados dentro de estuarios y adultos procedentes de 

ambas zonas, fue utilizada la región control del ADNmt y loci microsatelitales, marcadores que 

han sido ampliamente utilizados para inferir este tipo de comportamiento y evidenciar una posible 

migración sesgada por sexos (Dudgeon et al., 2012; Tillett et al., 2012). 
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VII. Capítulo 3 

Evaluación de la filogeografía del tiburón toro en el Océano Atlántico 

Occidental mediante mitogenomas. 

Las especies suelen estar divididas en un número determinado de poblaciones dentro de su 

distribución geográfica global. Está división es explicada por la conjunción de factores bióticos y 

abióticos que incluyen, entre otros, su movilidad y dinámica reproductiva, así como características 

físicas, geológicas y químicas del ambiente. Las masas continentales, por ejemplo, fungen como 

barreras potenciales al flujo genético, impidiendo el entrecruzamiento entre individuos de 

poblaciones distintas, llegando incluso a ser un mecanismo de especiación. Esto es ejemplificado 

con organismos marinos ubicados al este y oeste del Istmo de Panamá (Giachini-Toseto et al., 

2022), donde resalta la existencia de un gran número de especies alopátridas (Aguilar et al., 2019), 

pero también divisiones poblacionales.  

Otras características hidrológicas pueden limitar el flujo genético entre poblaciones, dependiendo 

de sus capacidades anatómicas, fisiológicas y reproductivas, tal es el caso de la conocida pluma en 

Brasil que prácticamente imposibilita el paso de algunas especies de anélidos, mientras que limita 

la conectividad entre algunas especies de tiburones, pero no en todas (Giachini-Toseto et al., 2022).  

La filogeografía fue definida por Avise (2000) como la rama de la biología que estudia la 

distribución geográfica de los linajes genéticos, preferentemente en el nivel intra-específico. Es un 

concepto ampliamente relacionado con la estructuración genética de las poblaciones, debido 

principalmente a cambios climáticos o geológicos ocurridos durante la historia evolutiva de las 

especies (Kumar y Kumar, 2018). Estos fenómenos en conjunto con elementos biológicos y 

ecológicos de una especie hacen posible identificar los diferentes factores que han determinado la 

variabilidad genética en una escala temporal y espacial en poblaciones naturales, lo que fue 

analizado en este estudio, para el caso particular del tiburón toro a lo largo de su distribución en el 

AOcc. 

La escala geográfica que concierne al objetivo del análisis realizado para este apartado es más 

amplia que en los anteriores (desde Estados Unidos hasta Brasil), por lo que se vuelve necesario 

el tomar en cuenta la existencia de niveles de divergencia mayores a los que resultan de procesos 

como la filopatría, y que resultaron de posibles barreras geográficas que interrumpen o 



40 
 

interrumpieron el flujo genético, y a los posibles procesos geológicos, climáticos y/o evolutivos 

que dieron lugar a las mutaciones encontradas. 

En primer lugar, se analizó la distribución de la variabilidad genética entre individuos inmaduros 

procedentes de AC tanto en Norteamérica como en el Golfo y Caribe de México, utilizando 

secuencias del ADNmt completo (mitogenomas). Encontrándose una marcada divergencia entre 

la parte norte (desde Estados Unidos hasta Veracruz), y un área de crianza en el Caribe de México 

(Chetumal). El estudio de mitogenomas ha mostrado ser más eficiente para determinar la estructura 

poblacional en elasmobranquios que el utilizar pocas regiones (Feutry et al., 2014; Feutry et al., 

2015; Rangel-Morales et al., 2022).  

En segundo lugar, se compararon secuencias de la región control del ADNmt tomadas de los 

mitogenomas, con secuencias previas de individuos procedentes de Brasil. Encontrándose 

nuevamente una marcada diferenciación genética. 

Los resultados permitieron proponer la existencia de tres linajes mitocondriales altamente 

divergentes para la especie de estudio en el AOcc. El patrón filogeográfico observado puede 

deberse a tres razones principales: 1) mutaciones originadas por procesos climáticos como los 

cambios en el nivel del mar provocados por eventos glaciares 2) una discontinuidad biogeográfica, 

que, si bien no imposibilita el movimiento de la especie lo limita., como lo es el patrón de 

corrientes marinas entre Norteamérica y Centroamérica, o la conocida barrera provocada por los 

afluentes del Amazonas, que limita la migración entre Centroamérica y Sudamérica, y 3) la 

dinámica reproductiva (principalmente filopatría) que ocasiona la poca movilidad de las hembras, 

y por lo tanto una composición de haplotipos distinta entre zonas. 

Este capítulo está conformado por un artículo titulado: Mitochondrial DNA genome evidence 

for the existence of a third divergent lineage in the western Atlantic Ocean for the bull shark 

(Carcharhinus leucas), cuya principal contribución fue reportar la existencia de tres linajes 

divergentes en el AOcc para la especie de estudio, lo que tendría implicaciones de manejo mediante 

la existencia de tres unidades de pesca, manejo o stocks, y por lo tanto de relevancia para la 

conservación de la especie. 
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VIII. Capítulo 4 

Análisis cualitativo de datos pesqueros publicados sobre tiburón toro en 

el Golfo y Caribe de México: implicaciones para su manejo y 

conservación. 

La pesquería de tiburones es una actividad económica importante en el Golfo de México y Caribe 

(DOF, 2022), está conformada por especies con un diferente grado de vulnerabilidad y 

productividad biológica, lo que entre otros factores ecológicos y socioeconómicos debe tomarse 

en cuenta para procurar una pesca sostenible de este recurso (Pérez-Jiménez y Méndez-Loeza, 

2015; Bravo-Zavala et al., 2022). En general, en México, existen diversos limitantes para lograr la 

sostenibilidad de los tiburones como un recurso económico, entre lo que podemos mencionar, la 

falta de información de captura por especie (Bonfil, 1997), y en muchos casos falta de 

conocimiento de la pesquería, y de estrategias de conservación a nivel regional y local, lo que en 

gran medida está influenciado por la abundancia relativa en las diferentes regiones donde se 

capturan determinadas especies y de cómo una comunidad específica hace uso del recurso. 

Particularmente, el tiburón toro (Carcharhinus leucas) es una especie importante de manera 

comercial, ecológica y turística en el Caribe y Golfo de México. Debido a esto, es necesario 

conocer y analizar información procedente de datos pesqueros procedentes de diferentes fuentes 

bibliográficas. Esta recopilación de información pesquera nos permitirá conocer el nivel de presión 

pesquera que puede estar experimentando la especie en los diferentes estados que conforman el 

Golfo de México y Caribe. El objetivo del presente capítulo fue recopilar y analizar de manera 

cualitativa la información sobre el tiburón toro publicada tanto en tesis académicas como artículos 

científicos en el Golfo de México Sur y Caribe mexicano. Para poder realizar este análisis, se 

realizó una búsqueda de bibliografía relevante que tuviera información sobre los siguientes rubros: 

ubicación, abundancia relativa, temporalidad y características reproductivas.  

El análisis realizado resalta la importancia de la especie en los principales registros de capturada 

en todos los estados que conforman el Golfo de México y Caribe (Bonfil, 1997; Castillo-Géniz et 

al., 1998; Blanco-Parra et al., 2016; DOF 2022), así como,  señalar que la pesquería de la especie 

en esta zona puede suponer un riesgo debido a la alta presencia de hembras adultas (Pérez-Jiménez 
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y Mendez-Loeza, 2015), algunas preñadas (Castillo-Géniz 2001; Pérez-Jiménez et al., 2020), 

neonatos y juveniles (Bonfil, 1997; Castillo-Géniz, 2001), considerando además su baja 

productividad biológica (Castillo-Géniz, 2001).  

Metodología 

Se realizó una revisión de literatura (tesis y artículos científicos) sobre la pesquería de tiburón toro 

en la plataforma de google académico, y en las bases de datos de las universidades públicas de los 

estados que conforman el Caribe y Golfo de México y de la Universidad Nacional Autónoma de 

México. Se revisaron los textos que tuvieran información acerca de los siguientes rubros: 

ubicación, abundancia relativa, temporalidad y características reproductivas. Fueron utilizados los 

siguientes criterios de búsqueda: tiburón (es), tiburón toro, pesca, pesquería, Golfo de México y 

Caribe de México, México. Tanto por separado como combinados y en español e inglés, 

dependiendo de la plataforma de búsqueda. 

Los datos del Golfo de México para este análisis provienen principalmente de los siguientes textos: 

Marín-Osorno, (1992); Bonfil, (1997); Castillo-Géniz et al., (1998); Castillo-Géniz, (2001); Pérez-

Jiménez y Mendez-Loeza (2015); Pérez-Jiménez et al., (2016); Pérez-Jiménez et al., 2020) y en el 

Diario Oficial de la Federación (DOF, 2022). Para la zona del Caribe de México, existieron menos 

datos publicados, se retoma el artículo de Bonfil, (1997) y el DOF (2022), además se agregan los 

de Blanco-Parra et al. (2016 y 2022). Cabe señalar que en algunos de los artículos se hizo una 

revisión de textos anteriores, por lo que sirven como base para saber que se ha escrito al respecto, 

de esta manera, además de los escritos mencionados, se hizo una revisión de algunos de los textos 

principales utilizados por los autores y se incorporaron otras revisiones como la tesis de 

licenciatura del Hoyos-Padilla (2001), quién recopila los datos publicados hasta ese momento 

sobre áreas de crianza de tiburones en el Caribe de México, y diversas fuentes de información que 

se van citando en el lugar correspondiente 

Resultados 

Los datos encontrados en conjunto brindan información de 11,222 individuos analizados, los 

cuales fueron agrupados de acuerdo con la información correspondiente en: 1) Ubicación y 

abundancia relativa, 2) temporalidad, 3) Estructura de edades y 4) Características reproductivas.  
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Ubicación y abundancia relativa 

Dentro de la zona mexicana perteneciente al AOcc la captura del tiburón toro se ha reportado en 

los cinco estados que conforman el Golfo de México: Tamaulipas, Veracruz, Tabasco, Campeche 

y Yucatán (Bonfil, 1997; Castillo-Géniz et al., 1998; Pérez-Jiménez et al., 2015) y en el Caribe, 

en el estado de Quintana Roo (Bonfil, 1997; Blanco-Parra et al., 2016; DOF, 2022), catalogada 

dentro de las principales especies comerciales en la región. 

La frecuencia de capturas de la especie es variable en los diferentes estados que conforman el 

Golfo de México. En comparación con Tamaulipas (39 organismos), Veracruz (75 organismos) 

presentó una mayor frecuencia de captura (Marín-Osorno, 1992), mientras que, al comparar los 

cinco estados del Golfo de México, en Veracruz y Campeche se reportó una mayor captura (48.9% 

y 33.7% respectivamente; Castillo-Géniz, 2001). En el estudio de Bonfil, (1997), señala una 

abundancia relativa similar para la especie en Tamaulipas, Veracruz, Campeche, Yucatán y 

Quintana Roo, en cada uno de los cuales la asigna en la categoría “muy común”, siendo la especie 

con mayor número de asignaciones bajo esta categorización, sólo faltando ésta en el estado de 

Tabasco donde señala que no existían reportes confirmados hasta el momento. En el artículo de 

Pérez-Jiménez y Méndez-Loeza (2015) se señala la captura de la especie en la región centro y sur 

de Campeche, en Tabasco y Yucatán, pero no se reporta la abundancia relativa entre estos estados. 

En el plan de manejo publicado por el INAPESCA (DOF, 2022) el tiburón toro presentó los 

siguientes porcentajes de capturas por cada estado del Golfo de México y Caribe: Quintana Roo 

17.9 %, Tabasco 40.56 %, siendo la principal especie capturada en estos estados, Veracruz, 1.73 

%, no se encontró dentro de las principales especies capturadas en Yucatán, Tamaulipas y 

Campeche. 

Presencia en zonas de agua intercontinental 

El tiburón toro es una especie costera que suele usar como áreas de crianza estuarios y ríos. La 

presencia de la especie en ríos ha sido muy poco confirmada de manera formal en México, un 

registro reporta la presencia de la especie en el río Actocpan y Papaloapan al Sur de Veracruz de 

acuerdo con comunicación personal con pescadores (Marín-Osorno 1992). También se ha 

encontrado un a la especie en el río Usumacinta y Laguna de las Ilusiones en el estado de Tabasco 

(Sosa-Nishizaki et al., 1998).  Por el contrario, en la reciente revisión realizada por Gausmann 
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(2021) sobre todas las localidades estuarinas y ribereñas en las que se ha encontrado a la especie, 

resalta la alta frecuencia de registros de en zonas estuarinas dentro del Golfo de México y Caribe 

(por ejemplo, La Laguna de Términos, el Río Usumacinta, Río Pánuco, etc.).  

Mediante algunos reportes se ha señalado la posible existencia de AC, tanto en las costas de Golfo 

de México como en el Caribe con base en la presencia de de neonatos y juveniles de la especie en 

estuarios y ríos (Applegate, 1984 y Montiel, 1988 en Hoyos-Padilla, 2001; Marín, 1992; Bonfil, 

1997); así como de algunas observaciones de campo donde se ha visto a hembras entrar a estos 

sitios para alumbrar a sus crías (Marín, 1992). Dentro de las zonas que potencialmente fungen con 

AC para el tiburón toro, en el Golfo de México, se encuentran: la Laguna de Tamiahua en Veracruz 

(Montiel, 1988 en Hoyos-Padilla, 2001) y Alvarado (Marín, 1992), así como la Laguna de 

Términos en Campeche (Uribe, 1993 en Hoyos-Padilla, 2001), mientras que para la zona del 

Caribe resaltan la Laguna de Yalahau (Bonfil, 1997; Hoyos-Padilla, 2001) y Chetumal (Applegate, 

1984 en Hoyos-Padilla, 2001; Blanco-Parra et al., 2022). Hay reportes de la captura en el Golfo y 

Caribe de hembras preñadas, aunque no se ha determinado si los sitios propuestos fungen como 

AC de acuerdo con los criterios propuestos por Heupel et al., (2007).  Hasta el momento 

únicamente la Bahía de Chetumal ha sido corroborada como AC para la especie (Blanco-Parra et 

al., 2022). En algunos estuarios se han encontrado juveniles y neonatos, así como hembras y 

machos adultos (Sosa-Nishizaki et al., 1998; Delgadillo-Mateos 2018), lo que es importante 

considerar al ser zonas con una alta posibilidad de degradación ambiental y riesgo de captura. 

Temporalidad 

En cuanto a la temporalidad, la presencia del tiburón toro fue reportada en todos los meses del año 

por en Tamaulipas y Veracruz y (Marín-Osorno 1992; Castillo-Géniz 2001) en general en el Golfo 

de México y en Tabasco (Pérez-Jiménez y Mendez-Loeza 2015); sin embargo, se ha catalogado 

como una especie abundante en invierno, de acuerdo con los registros  durante los meses de 

noviembre y diciembre en Veracruz y Tamaulipas (Marín-Osorno, 1992), entre noviembre y marzo 

en el estado de Campeche (Pérez-Jiménez y Mendez-Loeza 2015), lo que coincide con el 

avistamiento de la especie para fines turísticos durante noviembre y febrero en Playa del Carmen. 

La presencia de la especie también ha sido registrada de manera abundante durante los meses de 

verano lo que posiblemente esté ligado al alumbramiento de las hembras, como se menciona en la 

sesión de características reproductivas. De acuerdo al DOF (2022), en los dos estados con mayor 
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captura la especie se presentó con mayor frecuencia en los meses de marzo, abril y diciembre en 

Quintana Roo, mientras que en Tabasco fueron julio y septiembre. 

Composición por tallas 

Tanto en el Golfo de México como en el Caribe se han encontrado individuos neonatos, juveniles, 

sub-adultos y adultos, con una mayor proporción de adultos y sub-adultos en todos los estados 

(Bonfil, 1997; Cruz-Martínez et al., 2005). 

Los neonatos se han reportado principalmente en Campeche y Quintana Roo (Bonfil, 1997; 

Blanco-Parra et al., 2022; Pérez-Jiménez et al., 2020), mientras que los juveniles se han visto en 

todos los estados del Golfo de México (Bonfil, 1997; Castillo et al., 2001; Pérez-Jiménez et al., 

2020) aunque con una mayor proporción en Veracruz y Campeche (Castillo, 2001); los sub-adultos 

y adultos han sido reportados en los seis estados de la región (Bonfil, 1997; Castillo, 2001), sin 

embargo, en el caso de Yucatán los registros fueron durante el invierno, mientras que en Tabasco 

todo el año (Perez-Jimenez y Mendez-Loaeza, 2015). En el caso del Caribe se han registrado 

individuos entre 90 y 300 cm LT (Blanco-Parra et al., 2016; 2022). Las tallas máximas de captura 

se encuentran entre 334 y 350 cm LT en todo el Golfo de México (Castillo-Géniz 2001; Cruz-

Martínez et al., 2005), correspondientes a una edad máxima de 28 años para las hembras (271 +/- 

8.5 cm LT) y 23 años en el caso de los machos (254 cm; Cruz-Martínez et al., 2005). 

Características reproductivas 

Estimaciones de parámetros reproductivos procedentes de bibliografía para el tiburón toro en la 

costa Atlántica de México, se han realizado únicamente en el Golfo de México (Marín-Osorno, 

1992; Castillo-Géniz et al., 2001; Cruz-Martínez et al., 2005), mientras que un déficit de 

información existe en el Caribe (Blanco-Parra et al., 2016). Con base en estos datos se estima que 

el apareamiento ocurre entre junio y julio de acuerdo con el análisis de 4 machos adultos que tenían 

abundante cantidad de esperma en sus vesículas seminales, una hembra que portaba en los ovarios 

nueve ovocitos próximos a ovular, otra con cicatrices copulatorias y un huevo uterino, y una más 

con seis huevos uterinos (Marín-Osorno, 1992). Estos registros se relacionan con registros de 

mayor abundancia de machos durante el mes de julio (Castillo Géniz, 2001); y en la captura 

registrada durante julio del 2016  en este estudio, donde fueron capturados 34 individuos en el 

Caribe de México, siendo sólo uno de ellos hembra, todos los machos (excepto uno) midieron más 

de 200 cm de longitud total y de acuerdo con la examinación de claspers eran individuos maduros, 
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lo que es normal durante esos meses cada año, de acuerdo a las observaciones realizadas por 

Humberto Anduce, pescador en Puerto Morelos desde hace más de 15 años. 

En Veracruz y Campeche, se determinó que la edad de madurez en la especie ocurre a los 10 años 

para las hembras (204 cm LT) y entre 9 y 10 años para los machos (190-200 LT; Cruz Martínez et 

al., 2005), este último dato concuerda con la estimación para machos realizada considerando la 

captura de todos los estados del Golfo de México, basándose en el desarrollo de los claspers y 204 

cm LT para hembras (Castillo-Géniz et al., 2001). 

Una mayor cantidad de hembras preñadas ha sido reportada en los meses de abril y diciembre en 

el Golfo de México (Castillo-Géniz et al., 2001). La talla de los embriones durante los meses de 

otoño-invierno se ha reportado entre 37.7-45.6 cm. LT (Marín-Osorno, 1992), incluso se han 

registrado embriones recién desarrollados entre septiembre y noviembre (Castillo-Géniz et al., 

2001), mientras que la de los embriones de las hembras preñadas capturadas durante primavera-

verano, abril y mayo fue de 66-76 cm LT (Marín-Osorno, 1992) y entre 65-70 cm de LT entre 

noviembre y mayo (Castillo-Géniz et al., 2001); lo anterior coincide con los datos de embriones 

registrados durante el trabajo de campo de este estudio para 29 embriones procedentes de tres 

hembras preñadas capturadas en el Caribe de México (30-49.5 cm LT) durante los meses de 

noviembre y diciembre del 2015. Estos últimos, son los únicos datos registrados hasta el momento 

de hembras preñadas y embriones en el Caribe de México. 

De acuerdo con datos más recientes, hembras preñadas son avistadas en los buceos realizados en 

Playa del Carmen (Hoyos-Padilla et al. 2023), así como registros de captura pesquera en Cancún 

y Puerto Morelos durante los meses de invierno; si bien, estos registros no indica la labor de 

alumbramiento por parte de las hembras en esas zonas, es posible que alerte la presencia de una 

mayor cantidad de hembras preñadas en la captura pesquera durante esta época del año. 

Discusión 

El tiburón toro es objeto de una importante explotación pesquera en el AOcc, así como en diversos 

países y estados en México (Bonfil, 1997; Tavares y Sánchez, 2012; Pérez-Jiménez et al., 2012; 

Aguilar et al., 2014; DOF, 2022). Existe evidencia de la posible extirpación local en estuarios de 

Estados Unidos (O´Connell et al., 2007), y algunas disminuciones en la frecuencia de su captura 
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en el sureste del Golfo de México (Pérez-Jiménez et al., 2012), mientras que en otras localidades 

parece mantenerse estable (Rigby et al., 2021). Estos registros resaltan la necesidad de un 

monitoreo y regulación constante de su pesquería, así como identificar los factores sociales, 

económicos, biológicos y ecológicos que deben ser tomados en cuenta para lograr un mejor manejo 

pesquero entre las diferentes regiones del Golfo de México y Caribe (Pérez-Jiménez et al., 2016).  

En el caso particular del tiburón toro en la zona de estudio, es importante considerar la 

heterogeneidad en la dinámica social, económica y ecológica entre estados y localidades para 

establecer medidas específicas de manejo, por ejemplo, se debe considerar que en el estado de 

Quintana Roo y Tabasco el tiburón toro es la principal especie capturada mientras que en estados 

como Campeche son otras las especies que suponen más del 97 % de la captura (ej. R. terraenovae, 

C. acronotus, S. lewini y S. tiburo), además de que la temporalidad y tallas pueden diferir entre 

estas localidades (DOF, 2022). 

De acuerdo con estimaciones de la pesquería de Estados Unidos, en el Atlántico norte se determinó 

un potencial incremento en la abundancia del tiburón toro entre 1994-2009 (Carlson et al., 2012), 

y en las capturas de estuarios en Texas entre 1976 y 2010 (Froeschke et al., 2012), lo que ha 

permitido catalogar a la especie como estable en esa zona (Rigby et al., 2021).Los autores 

atribuyen a las legislaciones pesqueras establecidas previamente en Estados Unidos desde 1993, 

donde se incluyen límites en las cuotas recreativas y comerciales, restricciones en equipos de 

pesca, talleres de identificación de especies para los distribuidores de mercancía relacionada con 

la comercialización de tiburones, así como la disminución en el uso de redes dentro de estuarios y 

AC, aunque también existen reportes de grave disminución local en estuarios de esta zona de más 

del 90 % (O´Connell et al., 2007). 

En el Sureste del Golfo de México y Caribe, existe poca información histórica, lo que limita el 

conocimiento del estado de conservación de las poblaciones en esta zona (Pérez-Jimenez et al., 

2012; Blanco-Parra et al., 2016); sin embargo, se sabe que la especie C. leucas es frecuente en las 

capturas de todos los estados mexicanos del Golfo de México y Caribe, en algunos casos permiten 

suponer una disminución en la abundancia de la especie (Pérez-Jimenez et al., 2012). La frecuencia 

en las capturas del tiburón toro fueron altas en los años 80s, bajas en registros posteriores (2007-

2009) en el Sureste del Golfo de México (Pérez-Jimenez et al., 2012); además los registros del 
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Instituto Nacional de la Pesca indican que existen capturas de individuos inmaduros en el Golfo 

de México, incluyendo su captura en la pesquería ribereña de escama (NOM-029-PESC-2006). 

Como una de las medidas principales, en México se ha establecido una veda en general para los 

tiburones y rayas del Golfo y Caribe del 1ro de mayo al 30 de junio en Tamaulipas, Veracruz y 

Quintana Roo, del 15 de mayo al 15 de junio, y del 1 al 29 de agosto en Tabasco, Yucatán y 

Campeche (DOF, 2014). El manejo generalizado para las especies podría no estar atendiendo de 

manera correcta las necesidades de conservación en tiburones (Bonfil, 1997) incluyendo a C. 

leucas. Por ejemplo, en México la veda para el Golfo y Caribe no toma en cuenta que la principal 

captura de la especie se realiza entre los meses de noviembre a marzo en algunas regiones de 

Campeche (Pérez-Jiménez y Mendez-Loeza, 2015), incluyendo a hembras preñadas tanto en la 

zona del Golfo de México y Caribe durante diciembre y abril (Castillo-Géniz, 2001). Además, no 

es posible vigilar que el reglamento se cumpla en todas las localidades como es el caso de la Bahía 

de Chetumal, en donde se capturan individuos inmaduros de C. leucas con frecuencia, incluidos 

los meses de veda (Blanco-Parra et al., 2022). 

El tiburón toro presenta una temporalidad y ubicación marcada, tanto en el Golfo de México como 

en Caribe, lo que puede facilitar la incorporación de medidas locales que minimicen su riesgo de 

sobrepesca o de disminución poblacional. Se requiere de un análisis profundo en las políticas de 

manejo, tratando de separar zonas para evaluar la dinámica de la pesquería local, esto puede ayudar 

en el establecimiento de medidas específicas por zonas. En Isla Mujeres y Puerto Morelos se ha 

podido llegar a establecer acuerdos mediante los cuales organizaciones no gubernamentales, sector 

privado y público trabajan en conjunto para aminorar la captura comercial de la especie. 

Es indispensable que se establezcan sitios prioritarios de conservación para la especie, por ejemplo, 

aquellos considerados como AC o potenciales AC, dentro de las cuales deberían establecerse 

medidas de conservación adicionales a las ya existentes.  Aunado a esto, es necesario diseñar 

estrategias de educación ambiental dirigida a los pescadores para concientizar la no captura y 

establecer un sistema de vigilancia eficiente.  Es necesario establecer acuerdos internacionales 

cuando sea necesario, lo que específicamente podría funcionar entre Belice y México al compartir 

la Bahía de Chetumal, un área de crianza importante para la especie (Blanco-Parra et al., 2022). 
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Vigilar la talla de captura mínima para tiburones podría ser una estrategia de manejo en algunos 

estuarios como Chetumal y Tamiahua, particularmente, limitar la captura de individuos menores 

de 190 cm de LT en la parte norte, ya que de acuerdo a diversos estudios corresponde a la talla de 

primera madurez sexual, (Castillo-Géniz, 2001; Cruz-Martínez et al., 2005), mientras que hacia el 

sur, particularmente en el caso de Chetumal, la talla de captura permitida debería ser menor a los 

160 cm LT, considerando que se suelen capturar individuos neonatos y juveniles (Blanco-Parra et 

al., 2022) y que posiblemente esta localidad pertenece a otra población, dados los resultados de 

genética aquí presentados, lo que podría implicar que la especie en esta área madura sexualmente 

entre los 160 y 170 cm LT, de acuerdo a datos publicados de América Central (Jensen 1976). Otra 

medida que podría ajustarse a la Bahía de Chetumal, es extender la veda de captura en este sitio 

durante el mes de julio cuando hay una gran captura de la especie (Blanco-Parra et al., 2022). 

Se ha propuesto limitar el uso de ciertas artes de pesca dirigida a especies vulnerables como el 

tiburón toro y tomar en cuenta las diferencias en el ciclo de vida de las especies y su temporalidad 

en cada región, para establecer mejores medidas de manejo (Pérez-Jiménez y Méndez-Loeza, 

2015).  

El riesgo ecológico por pesca para el tiburón toro se ha evaluado en algunas localidades del Golfo 

de México como Tamiahua, en esta localidad la especie presenta una productividad biológica 

media y riesgo medio a la pesca con palangre (Delgadillo-Mateos 2018), mientras que de manera 

general se determinó una productividad biológica baja (Castillo-Geniz, 2001), y vulnerabilidad 

entre baja y media en diferentes pesquerías del Golfo de México (Bravo-Zavala et al., 2022). Lo 

que sustenta la idea de que las medidas de conservación para la especie en diferentes pesquerías 

del Golfo de México y Caribe deben basarse en características biológicas, ecológicas y pesqueras 

como estructura de tallas, temporalidad, riesgo ecológico, artes de pesca usado, etc., esto evitaría 

disminuciones poblacionales localizadas y cambios en importantes parámetros reproductivos 

como disminución en la talla de primera madurez (O´Connell et al., 2007; Castillo-Géniz, 2001; 

Delgadillo-Mateos, 2018).  

La información aquí sintetizada y los datos de diferenciación genética encontrados en este estudio, 

demuestran la necesidad en delimitar unidades de manejo para el tiburón toro en el Caribe y Golfo 

de México, particularmente la zona Sur de Quintana Roo debido a las diferencias genéticas 
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encontradas en Chetumal, que posiblemente pertenece a una población diferente al resto del Caribe 

mexicano y Golfo de México, además de la diferencia entre los porcentajes de captura que la 

especie representa en los estados del Golfo y Caribe, así como el contexto social, donde Quintana 

Roo es un lugar principalmente turístico.  

IX. Discusión general 

El tiburón toro es una especie costera que se distribuye a lo largo de todos los márgenes 

continentales, sin embargo, se han encontrado diferencias genéticas tanto a pequeña como a gran 

escala geográfica que permiten suponer la existencia de diferentes linajes a lo largo de su 

distribución global (Pirog et al., 2019; Testerman 2014), aunque aún es necesaria la determinación 

del número total de especies y poblaciones de tiburón toro existentes.  

De acuerdo con lo reportado por Naylor (2012), es posible que la especie esté conformada por un 

conjunto de varias especies relacionadas. En términos poblacionales, mediante la utilización de 

tres regiones del ADNmt y 25 microsatélites se determinó la existencia de tres linajes (Pirog et al., 

2019): Atlántico Occidental (costa de Florida), Pacífico Occidental e Índico Occidental. Se ha 

sugerido realizar un manejo diferencial entre tres unidades, separando a los individuos del Océano 

Índico Occidental y Pacífico Occidental, similar a lo publicado en la tesis doctoral de Testerman 

(2014), donde mediante la utilización de 11 microsatélites nucleares se divide al tiburón toro en 

tres linajes: Atlántico (muestras únicamente de Florida), Indo-Australia y Fiji.  

Los antecedentes muestran que para el tiburón toro existe un patrón general de heterogeneidad 

genética entre localidades separadas mediante cuencas oceánicas y continentales (por ejemplo, 

Atlántico Occidental y Pacífico Occidental), mientras que asumen homogeneidad genética a lo 

largo de los márgenes continentales (Naylor 2012, Testerman 2014, Pirog 2019).  

Los resultados de este estudio mostraron homogeneidad genética entre las localidades de Estados 

Unidos, Golfo de México Sur y el Caribe de México Norte (hasta Isla Mujeres), mediante SNPs. 

Sin embargo, se corroboró la existencia de diferencias genéticas entre Sur (Brasil) y Norte de 

América (Estados Unidos y México) mediante la región control del ADNmt reportada 

anteriormente por Karl y colaboradores (2011). Además, se reporta diferenciación genética entre 
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el Sur y Norte del AOcc, y una tercera localidad ubicada en el Caribe Sur Occidental de México 

(muestras de Chetumal).  

La separación de linajes entre el hemisferio Sur y Norte del AOcc se ha reportado en diversas 

especies de tiburones: en el tiburón limón (Negaprion brevirostris; Schultz et al., 2008), tiburón 

arenero (Carcharhinus obscurus; Benavides et al., 2011), tiburón puntas negras (Carcharhinus 

limbatus; Sodré et al., 2012) y tiburón toro (Carchrhinus leucas., Karl et al., 2011). Y empieza a 

incrementar evidencia de separación también entre localidades del Norte de América y 

Centroamérica, por ejemplo, en el tiburón puntas negras (Keeney et al., 2005), tiburón martillo 

común (Sphyrna lewini; Pinhal et al., 2020) y cabeza de pala (Sphyrna tiburo; González et al., 

2019).  

La estructura genética suele ser explicada por la combinación de diversos factores para una misma 

especie (Ashe, 2015; Pinhal et al., 2020). En el caso del AOcc, la estructura genética en tiburones 

entre el Norte y Sur de América se ha relacionado con factores como las corrientes marinas 

(Domingues et al., 2017), la desembocadura del río Amazonas (Pinhal et al., 2020), aislamiento 

por distancia (Domingues et al., 2019), particularmente baja migración entre zonas (Domingues et 

al., 2017), filopatría (Karl et al., 2011) y eventos geológicos como los cambios en las condiciones 

marinas durante el Pleistoceno (Carmo et al., 2019). Mientras que las divisiones poblacionales a 

menor escala geográfica en el AOcc se han asociado a la alta residencia, migración limitada, 

fidelidad al sitio, y filopatría de las especies (Keeney et al., 2003; Keeney et al., 2005; Escatel-

Luna et al., 2015; Portnoy et al., 2016; Diaz-Jaimes et al., 2021). 

En este estudio, la homogeneidad genética entre las localidades de Estados Unidos, Golfo de 

México Sur y el Caribe de México Norte (hasta Isla Mujeres), mediante SNPs, puede explicarse 

con la falta de barreras al flujo genético existentes en esa zona para la especie, lo que concuerda 

con los datos de marcaje y genéticos previos (Sandoval-Laurrabaquio, 2015; Karl et al., 2011) y 

con la hipótesis sobre la migración entre zonas relacionada con el cambio de temperatura (Marín-

Osorno, 1992). Sin embargo, los valores significativos de diferenciación genética analizando la 

región control del ADNmt, entre el AC ubicada en el Atlántico de Florida, particularmente en 

Indian River Lagoon y las AC ubicadas en el Golfo de Norte (Charlotte Harbor, Louisiana y 

Texas), pero homogeneidad genética con los marcadores nucleares (microsatélites), se explica por 

la filopatría regional de las hembras, considerando la diferencia en cuanto a herencia parental de 
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los marcadores utilizados, ADNmt (uniparental) y microsatélites (biparental),, como se ha 

reportado para otras especies de tiburón (Keeney et al., 2005) y para C. leucas (Karl et al., 2011; 

Tillett et al., 2012) . 

La filopatría es un comportamiento con repercusiones evolutivas y ecológicas importantes en 

conservación. Por ejemplo, constituye información valiosa para la determinación de rutas 

migratorias de las hembras para identificar zonas de parto, y en general para el rastreo de 

poblaciones, si esto resulta en diferencias genéticas identificables (Domingues et al. 2021). 

Reconocer los sitios a los que las hembras son filopátricas es relevante, ya que existirá una mayor 

probabilidad de que estos sitios sean ocupados por las hembras en cada ciclo reproductivo.  

La heterogeneidad genética entre todas las AC estudiadas y la de Chetumal, al sur del Caribe 

mexicano realizado mediante el análisis del genoma mitocondrial completo, permitió registrar un 

número significativo de diferencias nucleotídicas (N = 35-37). La divergencia entre el Norte y 

Centro de América pudo originarse por factores climáticos como los cambios en el nivel del mar 

durante los periodos glaciares, tomando en cuenta que el tiempo de divergencia calculado en este 

estudio para esas dos zonas fue de entre 68,000 y 126,700 años, sin embargo, el no encontrar 

haplotipos compartidos de la localidad de Chetumal con ninguna de las otras estudiadas, es posible 

considerar que la divergencia genética se pudo haber mantenido por el poco o nulo flujo genético 

entre localidades, y la filopatría de las hembras hacia AC. 

El uso del ADNmt como único marcador molecular en la estimación entre Norte y el Sur del Caribe 

(Chetumal) tiene limitantes a considerar. Por su carácter uniparental, solo es posible registrar los 

linajes maternos en las poblaciones lo que reduce la posibilidad de evaluar relaciones ancestrales 

biparentales. Se recomienda completar esta parte del estudio con otro tipo marcadores nucleares 

(por ejemplo, SNPs o microsatélites) para las localidades que no fueron analizadas con éstos, lo 

que permitirá tener un panorama más amplio de la genética poblacional de la especie entre las 

poblaciones analizadas, así como realizar datos de marcaje, ya que esto permitiría tener clara la 

dinámica poblacional de la especie en el AOcc. Además, determinar si la heterogeneidad 

encontrada obedece a una señal histórica de interrupción del flujo o más actual es importante para 

la gestión del recurso lo cual requiere el uso de marcadores con tasas de mutación más altas como 

los microsatélites nucleares (Wan, 2004; Freeland, 2005; Pirog et al., 2019). 
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Adicionalmente, se pudieron comparar secuencias previamente publicadas de Brasil (Karl et al., 

2010), las cuales resultaron significativamente diferentes de las procedentes de Chetumal y todas 

las localidades de la zona norte. Esto nos permite suponer la existencia de tres poblaciones en el 

AOcc para el tiburón toro. 

Implicaciones en conservación 

Los tiburones, de manera general, se encuentran entre los grupos marinos más vulnerables debido 

a la alta tasa de disminución poblacional que han presentado en las últimas décadas como resultado 

de factores como la degradación del hábitat, contaminación y sobre pesca (Davidson et al., 2016; 

Dulvy et al., 2021). El estado de conservación puede ser diferente entre especies, y entre las 

poblaciones que las conforman, lo que suele estar relacionado con factores sociales, biológicos y 

ecológicos tanto a nivel global como local, y hace necesario contar con información biológica, 

ecológica y genética de las poblaciones para una mejor implementación de medidas de 

conservación y manejo. 

Algunas características reproductivas como talla de primera madurez sexual, época de 

apareamiento y alumbramiento pueden variar entre localidades (Pirog et al., 2019) y más aún si 

las poblaciones presentan diferencias genéticas. Particularmente, en el AOcc resalta que la talla de 

primera madurez sexual reportada tanto para hembras como para machos en Centro América (160 

y 170 cm LT; Jensen, 1976) es mucho menor a las de Brasil y Norteamérica (190 y 254 cm LT, 

respectivamente); los meses de alumbramiento son diferentes, ocurriendo entre abril y junio para 

el Norte, tentativamente de abril-junio para Centroamérica, y de noviembre a febrero para 

Sudamérica (Pirog et al., 2019). Lo que sugiere establecer medidas de manejo diferentes para cada 

zona, como temporadas de veda, talla mínima y cuotas de captura, incluyendo la AC de Chetumal 

en donde se capturan neonatos y juveniles, incluso en época de veda (Blanco-Parra et al., 2022). 

El tiburón toro es una especie considerada por la lista roja de la Unión internacional para la 

Conservación de la naturaleza (IUCN por sus siglas en inglés) como vulnerable y con población 

decreciente; su estado de conservación cambió en la última evaluación realizada en el 2020 de casi 

amenaza a vulnerable, indicando un peor estado para la especie de manera global (Rigby et al., 

2021). Esto pone de manifiesto que la especie presenta un riesgo alto de extinción en vida silvestre 

(IUCN, 2012), por tanto, cualquier información sobre aspectos de la biología y genética evolutiva 
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de la especie, será de gran valor para contribuir a enriquecer o establecer los planes de manejo para 

la especie.  

El tiburón toro es una de las especies más comunes en la captura de tiburones en los estados del 

Golfo y Caribe mexicanos, ya que la zona norte es diferente genéticamente de la zona sur del 

Caribe mexicano (Chetumal), se sugiere considerarse como dos unidades de manejo distintas, 

tomando en cuenta también las características sociales entre los estados que conforman la región. 

El análisis de los datos pesqueros publicados muestra también que la captura de la especie en 

México incluye neonatos, juveniles, adultos y hembras preñadas, lo que puede poner en riesgo 

algunas localidades en donde se encuentra la especie. 

En el Atlántico noroeste, en la costa de Estados Unidos (desde Maryland a Florida Keys) y el norte 

del Golfo de México, se determinó un potencial incremento en la abundancia del tiburón toro entre 

1994 y 2009 (Carlsson et al., 2012), misma tendencia reportada en las capturas de estuarios en 

Texas entre 1976 y 2010 (Froeschke et al., 2012). Estos registros han permitido catalogar a la 

especie como estable en esa zona, lo cual se atribuye a la regulación pesquera establecida mediante 

legislaciones en Estados Unidos desde 1993 (Rigby et al., 2021; Carlsson et al., 2012; Froeschke 

et al., 2012). Estas regulaciones incluyen límites permitidos en las cuotas recreativas y 

comerciales, restricciones en equipos de pesca, talleres de identificación de especies para los 

distribuidores de mercancía relacionada con la comercialización de tiburones, así como la 

disminución en el uso de redes dentro de estuarios y áreas de crianza, aunque también existen 

reportes de disminución local grave (O´Connell et al., 2007)  

La poca información que existe para México se debe a que la mayoría de los registros no son 

realizados por especie, por lo que el análisis pesquero de las poblaciones en México es difícil. A 

pesar de ello, las observaciones de los pescadores indican que la especie es frecuente en las 

capturas de los estados mexicanos del Golfo de México y Caribe, donde no existen regulaciones 

pesqueras, y no es posible vigilar que se cumplan las vedas establecidas para la región de la Bahía 

de Chetumal, en donde se capturan individuos inmaduros de C. leucas con frecuencia (Blanco-

Parra et al., 2022).  

En el estudio genético aquí presentado se mostró que de Estados Unidos hasta el Caribe norte de 

México conforman una población panmíctica, por lo tanto, al compartir una única población 
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podrían compartir un plan de manejo para la especie, considerando que mientras en Estados Unidos 

se reporta un aumento poblacional para C. leucas, es posible que en la zona de México sea 

diferente, de acuerdo a lo reportado por diversos autores (Marín, 1992; Bonfil, 1997; Castillo-

Géniz, 200; Pérez-Jiménez et al., 2012). 

El tiburón toro es una especie costera, que suele usar como AC zonas estuarinas, las cuales suelen 

presentar asentamientos humanos, lo que está estrechamente relacionado con un incremento en el 

riesgo de disminución poblacional, debido a factores como la pesca y la degradación del hábitat. 

Por tanto, conocer el uso de estas áreas por el tiburón toro, así como determinar su fidelidad y 

filopatría a las mismas, es importante debido a que en México pueden ocurrir disminuciones 

poblacionales como las reportadas en estuarios de Estados Unidos, mayor al 90 % (O´Connell et 

al., 2007). En este estudio se demostró que la especie es filopatría hacia algunas AC, 

particularmente en Indian River Lagoon y Chetumal, este comportamiento ha causado diferencias 

genéticas que deben tomarse en cuenta para preservar la variabilidad genética de la especie. 

Además, los resultados se relacionan con el uso habitual que las hembras hacen de estas zonas, lo 

que sugiere la preservación de estos sitios como prioritarios para la conservación de la especie. 

El tiburón toro es una de las principales especies capturadas para fines comerciales a lo largo del 

área de este estudio (Golfo de México y Caribe), y considerada como una población panmíctica 

en todo el Atlántico Occidental. Sin embargo, los resultados de este estudio identificaron 

diferencias genéticas entre diferentes localidades. Esta información es útil para entender mejor la 

dinámica poblacional de la especie, y por lo tanto realizar mejores propuestas para su manejo y 

conservación, particularmente los resultados permiten concluir el flujo genético entre la zona norte 

del AOcc y la interrupción del flujo genético entre la zona norte, centro y sur de América. Además, 

se concluye que el comportamiento filopátrico de la especie es un elemento importante a considerar 

para la preservación de sitios específicos que la especie utiliza como AC. 

Es necesario estimar si existe una diferencia en el estado de conservación entre las tres poblaciones 

propuestas (Norte, Centro y Sur de América) y entre las áreas de crianza del Este de Florida y 

Golfo de México. Por lo pronto, se sugiere asumir que en Estados Unidos y México la especie 

tiene un estado de conservación diferente, siendo mejor conservada en el primer país mencionado, 

aunque genéticamente sea una sola población.  
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X. Conclusiones 

 En este estudio fue posible identificar los siguientes patrones de diferenciación genética para la 

especie Carcharhinus leucas en el AOcc: 1) Homogeneidad genética desde las costas de Estados 

Unidos hasta el Norte del Caribe mexicano (Isla Mujeres) mediante el estudio de SNPS, 2) 

Evidencia de Filopatría por parte de las hembras hacia áreas de crianza en la zona de estudio, 

principalmente reflejado en la composición genética de Indian River Lagoon y Chetumal, y 3) 

Posible división poblacional en el AOcc para la especie en tres unidades: Norte (Atlántico de EU 

y Golfo de México), Centro (desde el Caribe Sur de México) y Sur (Sudamérica). Además, el 

análisis de datos pesqueros permite resaltar a la especie como de gran importancia en la pesquería 

del Golfo y Caribe de México, lo que en conjunto con los datos genéticos señalan que un mejor 

manejo de la especie como recurso pesquero debe contemplar la divisiones poblacionales y 

ecológicas, y con base en esto desarrollar estrategias a nivel regional y local, atendiendo las 

características biológicas, ecológicas, sociales y culturales. 

 

Los resultados tienen importantes implicaciones en la conservación de la especie, indicando los 

posibles límites poblacionales se delimitan también los países que comparten a este tiburón como 

recurso pesquero, en el caso de la población Norte, México y Estados Unidos, en el Centro, México 

(Caribe Sur) y posiblemente todos los países de América Central, aunque aún es necesario 

determinar el límite exacto al Sur y Norte de esta población, así como determinar dónde empieza 

la población de Brasil. Esto también debería complementarse con datos de marcaje de la especie, 

considerando la poca evidencia que existe de sus movimientos migratorios entre diferentes 

localidades del AOcc. 

Las tres posibles poblaciones deben ser confirmadas y consideradas como unidades diferentes de 

manejo, ya que posiblemente tengan un diferente estado de conservación, incluso, pueden 

considerarse unidades de manejo o conservación más locales, como lo es el Caribe y Golfo de 

México Sur y Norte, considerando sus diferencias socio-económicas.  

La filopatría confirmada para la especie en este estudio, también debe considerarse en la 

conservación de la especie, ya que indica sitios prioritarios de conservación, como pueden ser 

Indian River Lagoon en el norte, y Chetumal en el Sur. Esto ayudaría a preservar zonas que la 

especie usa regularmente como AC y a procurar su diversidad genética. 
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