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Resumen

El atln aleta amarilla (Thunnus albacares) es una especie que sustenta una pesqueria de gran importancia en
el Océano Pacifico oriental. Es el recurso pesquero, entre los atunes y similares, que registra el mayor
volumen de captura en el Pacifico oriental y México ocupa el primer lugar en esta actividad.

Con la finalidad de contribuir en el disefio de planes de manejo del recurso, y promover su
sustentabilidad; se estudio la estructura genética poblacional en un total de 340 individuos representados en
cinco muestras (Oaxaca 2004, Oaxaca 2005, Ecuador 2004, Pert 2002 y Per 2005) de atin aleta amarilla en
el Océano Pacifico oriental y una del Océano Atlantico (Atlantico 1990), para analizar la presencia de
divergencia genética en el stock pesquero, mediante el procesamiento de cuatro microsatélites tetranucleotidos
como marcador molecular. En el muestreo se incluyeron repeticiones temporales para las regiones norte y sur
del Pacifico oriental con la finalidad de estudiar el efecto de la diferenciacién temporal.

Nuestros resultados muestran dos tipos de diferenciacion, temporal y espacial, entre las localidades.
Mientras que las localidades de Perd 2002 y Pert 2005 no resultaron significativamente diferentes en la
prueba exacta de diferenciacion (X°= 14.606 P= 0.0776) y en la prueba pareada de Fst (Fsr= -0.0019 P=
0.1502), las localidades de Oaxaca 2004 y Oaxaca 2005 si exhibieron un proceso de divergencia genética
(X?= 22.681 P= 0.0038; F4= 0.0153 P= 0.0039). Este patrén de diferenciacién temporal se debe a que
probablemente los individuos capturados en Oaxaca 2004 provengan de una posicion geogréfica distinta,
debido a los efectos climéticos ocasionados por el fenémeno del Nifio, o bien, que la muestra de Oaxaca 2004
sea muy pequefia (N=34), lo que podria ocasionar un patron de diferenciacién erréneo.

No obstante, también se encontr6 una cantidad pequefia, pero significativa, de estructura genética
poblacional entre las muestras de Oaxaca 2005 y Per(i (X?= 23.115 P= 0.00322; Fsr= 0.0018 P= 0.038). De
igual forma, los resultados obtenidos con las pruebas de distancias genéticas y flujo genético corroboran este
patron de diferenciacion espacial. La divergencia al norte y sur del ecuador se adjudica al proceso diferencial
de desove que se lleva acabo en el Pacifico oriental, aunado a las evidencias de movimientos migratorios
cortos del atin aleta amarilla y las barreras oceanogréaficas presentes en el sistema del Pacifico oriental.

Este es el segundo estudio de su clase que reporta un patron de diferenciacion genética espacial al norte
y sur del ecuador en el Océano Pacifico oriental. Estos resultados deben ser considerados como una evidencia
preliminar de la existencia de diferenciacién en el stock pesquero del atin aleta amarilla.

Se recomienda que se promueva un estudio mas extenso, donde se amplie el nimero y tipo de
marcadores moleculares y se incluya un nimero de muestra mayor para investigar el efecto de la

diferenciacion temporal al norte del Pacifico oriental.



Abstract

The yellowfin tuna (Thunnus albacares) supports a huge fishery in the eastern Pacific Ocean. This
fishery, within the tuna and tuna-like fisheries, has the largest catches in the eastern Pacific and
Mexico ranks first in capture.

With the aim of contributing to the design of management plans, and promote the
sustainability; here the population genetic structure in a total of 340 individuals represented on five
samples (2004 Oaxaca, Oaxaca 2005, Ecuador 2004, Peru 2002 Peru 2005) of yellowfin tuna in the
eastern Pacific Ocean and one in the Atlantic Ocean (Atlantic 1990) was examined to analyze the
presence of genetic divergence in the stock fisheries by processing four tetranucleotide
microsatellites as molecular marker. Temporal sampling replics for the Northern and Southern of
the Eastern Pacific were included, with the aim of studying the effect of temporal differentiation.

The results show two types of differentiation within the samples; the spatial and the temporal.
While the samples of Peru 2005 and Peru 2002 were not significantly different neither in the exact
test of differentiation (X2 = 14,606 P = 0.0776), nor in the paired test of Fsr (Fst = -0.0019 P =
0.1502), the samples of Oaxaca 2004 and Oaxaca 2005 displayed a process of genetic divergence
(X? = 22,681 P = 0.0038; Fsr = 0.0153 P = 0.0039). This temporal pattern of differentiation is likely
due to the fact that individuals captured in Oaxaca 2004 come from a different location, due to
climatic effects caused by the El Nifio phenomenon, or that the sample of 2004 Oaxaca is very
small (N = 34), which promotes a pattern of wrong differentiation.

However, there was also a small but significant population genetic structure among samples
from Peru and Oaxaca 2005 (X2 = 23,115 P = 0.00322; Fst = 0.038 P = 0.0018). Similarly, the
results obtained by testing the genetic distances and gene flow corroborates this pattern of spatial
differentiation. The divergence to the North and South of the Equator is caused by the differential
spawning process that takes place in the Eastern Pacific, in addition to the evidence of short
movements of yellowfin tuna and the presence of oceanographic barriers.

This is the second study of its kind that reports a pattern of spatial genetic differentiation in the
North and South of the Equator in the Eastern Pacific Ocean. These results should be considered as
a preliminary evidence of the existence of differentiation in the stock of yellowfin tuna.

However, it can be recommended to promote a more extensive study, which expands the
number and type of molecular markers and includes a number of larger samples to investigate the

effect of temporal differentiation in the North of the Eastern Pacific.



l. Introduccion

Los organismos acuaticos son las unicas especies que aun son explotadas en forma
intensiva directamente de las poblaciones silvestres (Ryman et al. 1995) y estas
poblaciones sustentan a una industria de gran magnitud y en constante crecimiento, la cual
a su vez, satisface la demanda alimenticia generada por las poblaciones humanas.

Tal explotacién y en particular la sobrepesca, pueden originar problematicas de gran
impacto para los recursos y una disminucién en su diversidad genética, provocando
cambios en las caracteristicas ecoldgicas de las poblaciones, como por ejemplo;
disminucion de la edad de madurez, modificacion en la proporcion de sexos e incremento
en la mortalidad (Smith, 1994). Estas respuestas, incluso como respuesta natural de las
poblaciones a su captura, aunado a la creciente demanda de productos pesqueros, han
derivado en la necesidad de implementar programas de manejo de recursos para proteger a
las poblaciones, y de esta forma prevenir decrementos poblacionales de consideracion e
incluso extinciones locales o globales. Estas metas son perseguidas por la administracion de
pesquerias, cuyos principales objetivos son asegurar la sustentabilidad de los recursos y
evitar declives poblacionales. Estos objetivos deben ser cumplidos tomando decisiones que
consideren las implicaciones que tendran tanto para las especies que se encuentran
sometidas a un proceso de explotacién como para la sociedad que depende de la pesca. Los
administradores deben de tomar en cuenta factores cientificos, econémicos, sociales y en
algunos casos politicos para determinar los controles que se utilizardn en cualquier
pesqueria (Ward, 2000).

La historia de la pesca y las pesquerias advierte que los humanos hemos sometido a las
especies de interés y sus ecosistemas a un gran impacto por miles de afios (Jackson et al.
2001) y el panorama global de las pesquerias en la actualidad es poco alentador. Existen
pocos ejemplos de pesquerias completamente sustentables, y estos generalmente se
presentan en poblaciones de gran abundancia que son explotadas en poblaciones pequefias
0 bien en poblaciones que se encuentran naturalmente protegidas, en las cuales la mayor
parte de su distribuciéon se encuentra en zonas fuera del alcance del esfuerzo pesquero
(Pauly et al. 2002), no obstante, ninguna de estas dos condiciones se cumple en la

explotacion del atun aleta amarilla.



Con la finalidad de garantizar la sustentabilidad de los recursos pesqueros, los
administradores deben lograr implementar estrategias que aseguren que la mortalidad
ocasionada por la pesca no exceda el limite de carga que puede tolerar la poblacién. Sin
embargo, la mortalidad por pesca supera por mucho a la mortalidad natural de las
poblaciones, por lo que se corre el riesgo de que las poblacionales naturales no sean
capaces de contrarrestar los efectos de la pesca a través del crecimiento y la reproduccion.
Por ello es de vital importancia implementar planes de manejo que establezcan limites de
captura y tallas minimas con la finalidad de permitir la recuperacion de las pesquerias
durante y después del proceso de explotacién (Cochrane, 2000). Dichos planes de manejo
se basan en la definicion de los “stocks de pesca” o unidades de administracion bajo
criterios principalmente de abundancia y distribucién de las mismas. Sin embargo la
necesidad de incorporar criterios genéticos para su definicion ha sido discutida en forma
amplia durante las dos ultimas décadas (Avise, 1998; Waples, 1998; Grant y Bowen 1998;
Graves, 1998; O’Conell y Wright 1997; Ward, 2000; Bartley, 2005; Grant, 2006;
Marteinsdéttir y Pardoe, 2008).

Lo anterior se fundamenta principalmente en que la pesca ejerce una presion selectiva
artificial, ya que en su mayoria las pesquerias promueven la mortalidad selectiva, que tiene
como objetivo una clase de edad o un tamafio especifico. Por lo que generalmente los
individuos son capturados diferencialmente, siendo los mas grandes, longevos y los que
crecen a mayor velocidad los més capturados. Este fendbmeno provoca efectos selectivos en
las poblaciones, ya que algunos fenotipos experimentan mayores tasas de crecimiento que
otros (Marteinsdottir y Pardoe, 2008), y la transferencia de estos caracteres a través de la
herencia presumiblemente ha derivado en cambios evolutivos en algunas poblaciones,
como se ha demostrado en la maduracidn temprana en el bacalao (Sinclair et al. 2002) y la
reduccion de tamafio corporal en el salmén rosado (Ricker 1981) y en la sardina del
Atléntico (Conover y Munch, 2002).

Esta presion artificial puede ocasionar modificaciones en la variabilidad genética de
las poblaciones, y de igual forma alterar, en mayor o menor grado, los procesos de las
cuatro fuerzas evolutivas fundamentales que moldean la variabilidad genética; seleccion
natural, migracion, mutacion y deriva génica, y en consecuencia, derivar en una reduccion

de la diversidad genética de las poblaciones, que merma la plasticidad adaptativa y
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provoca la aparicién de cuellos de botella en las poblaciones (Policansky, 1993;
Marteinsdéttir y Pardoe, 2008), reduciendo la capacidad de respuesta en las poblaciones a
cambios subitos en el ambiente.

Sin embargo, es dificil afirmar de forma contundente que las explotacion pesquera
tiene un efecto directo sobre los patrones evolutivos de las especies, ya que estas respuestas
pueden ser tan solo producto de adaptaciones temporales de las poblaciones, por lo que es
muy importante realizar estudios de genética poblacional con la finalidad de esclarecer la
situacién genética de los recursos pesqueros (Jennings et al. 1999).

Asimismo, las pesquerias que carecen de planes de manejo eficientes pueden afectar,
no solo a la propia pesqueria y a las especies objetivo de las cuales se sustenta, si no que
también pueden tener un profundo impacto sobre el ecosistema donde estas se desarrollan.
El complejo flujo energético del ambiente marino, aunado al efecto de “depredacion
benefica”(efecto positivo del depredador sobre la presa al consumir otros depredadores 0 a
sus competidores; Ulanowicz y Puccia, 1990), es sensible a los efectos de la sobrepesca,
evidenciando que la sobreexplotacion de los recursos marinos ha ocasionado un efecto
contundente en el ecosistema marino global, que merma a las poblaciones desde los niveles
troficos mayores hasta los menores (Pauly et al. 1998).

Es por esto que la implementacion de planes de manejo resulta indispensable para
regular la explotacion pesquera y el primer paso a seguir es establecer los limites de la
pesqueria a través del reconocimiento de unidades de pesca, conocidas como stocks. Un
stock es un grupo de individuos que se aparean al azar y que tienen una integridad espacial
y temporal (Ihssen et al. 1981), cuya trayectoria demografica/genética es independiente a la
de otro grupo (Waples, 1998). Si una pesqueria consta de mas de una zona de pesca, como
casi siempre ocurre, surge la pregunta de si la poblacion se encuentra organizada en
unidades genéticamente o demograficamente discretas (mas de un stock), porque de ser este
el caso, se deben determinar diferentes niveles de explotacidn para cada uno de los stocks.

La determinacién de los stocks cominmente se basan parametros poblacionales y en
equilibrio entre capturas y reclutamiento, sin considerar los procesos evolutivos y genéticos
a los que estan sujetas las poblaciones, omitiendo la posibilidad de que dentro de estos
stocks se formen poblaciones genéticamente discretas, que deberian ser consideradas como

diferentes unas de las otras. Por lo tanto, la delimitacion de los stocks mediante la
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utilizacion de criterios genéticos resulta imprescindible para la regulacion de la
administracion pesquera (Waples, 1998; O’Conell y Wright 1997; Ward, 2000). Deriso et
al. (1998) proponen que para establecer los limites de un stock se deben tomar en cuenta
datos de marcaje, microconstituyentes (andlisis de estructuras fenotipicas microscépicas),
genéticos y morfométricos, de forma amplia e integrada.

Por la homogeneidad ambiental y la ausencia de barreras geograficas que presenta el
Océano Pacifico se podria suponer que los organismos no encuentran obstaculos que
obstruyan el flujo génico, no obstante, factores como el aislamiento por distancia, y la
presencia de barreras oceanograficas originadas por los patrones de corrientes y su
convergencia, asi como la estacionalidad del desove podrian promover aislamiento
reproductivo entre las poblaciones propiciando fendmenos de divergencia poblacional
(Grant, 2006).

El uso de marcadores moleculares para caracterizar genéticamente a las poblaciones en
una escala temporal y espacial, permite identificar procesos de divergencia poblacional
originados por aislamiento, debido a la presencia de barreras fisicas, dispersion limitada o
migracion y desove diferencial (Grant, 2006). Los marcadores de DNA nuclear (DNAN) y
DNA mitocondrial (DNAmt), permiten identificar procesos de deriva y flujo génico entre
poblaciones, y facilitan la identificacion de subpoblaciones genéticamente discretas.

La conservacion de la diversidad genética es un objetivo primordial en la mayoria de
los programas de manejo, ya que la variacion genética permite a las especies adaptarse a
cambios en las condiciones ambientales y responder a programas de seleccion y cultivo.
Cuando se disefian programas de manejo en cualquier recurso bioldgico, es de vital
importancia que los investigadores conozcan la variacion genética dentro y entre las
poblaciones.

La aplicacion de los marcadores moleculares para el manejo de las pesquerias es
ampliamente reconocido (Avise, 1998; Waples, 1998; Grant y Bowen 1998; Graves, 1998;
O’Conell y Wright 1997; Ward, 2000). La aplicacion de métodos moleculares para estudiar
a las pesquerias ha tenido una historia relativamente larga en donde las herramientas se han
ido sofisticando rapidamente, desde los primeros estudios que emplearon fenotipos
moleculares, hasta la aplicacion de la secuenciacion masiva de DNAn y DNAmt (revision

en: Ward y Grewe, 1994). Los marcadores multi-locus de DNAn, mejor conocidos como
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microsatélites, son en muchos casos, la herramienta seleccionada para aplicaciones de
manejo de poblaciones naturales o cautivas (Wright y Bentzen, 1994), por sus altos niveles
de polimorfismos, codominancia y abundancia en el genoma (Jarne y Lagoda, 1996;
Schlétterer y Pemberton, 1998; Zhu et al. 2000). Los microsatélites, son fragmentos de
repeticiones cortas de dos a seis nucledtidos, su alto grado de polimorfismo se origina por
el desfasamiento del DNA (slippage) que escapa al sistema de reparacion durante la
replicacion (Schlétterer y Pemberton, 1998).

La tasa de mutacion es un componente esencial que determina los niveles de
variabilidad que se mantienen en las poblaciones. En los microsatélites se ha observado que
la tasa de mutacion es similar para todas las especies, y se estima que varfan entre 102y 10°
® por locus por generacion (Tautz, 1989; Weber y Wong, 1993). Este tipo de marcador
molecular presenta diferentes patrones de mutacion y es muy importante identificar
correctamente el proceso de mutacion al que esta sujeto cuando se hacen inferencias sobre
procesos poblacionales. Los procesos estan descritos principalmente por tres diferentes
modelos de mutacion: el de sitios infinitos (Kimura y Crow, 1964), el de mutacion de un
paso (Kimura y Ohta, 1978) y el de dos fases (Di Rienzo et al. 1994). El modelo de sitios
infinitos establece que cada mutacion dard origen a un nuevo alelo a una tasa dada (u). Por
su parte, la mutacion por un paso es aquélla en donde la mutacion conduce a la ganancia o
la pérdida (con la misma probabilidad dada por p) de una variante nueva de una serie
alélica, por lo que en este caso, la generacién de alelos nuevos por mutacion no es
constante, ya que un alelo puede mutar a un estado ya presente en la poblacion. Y por
altimo, en el modelo de dos fases se propone que las mutaciones modifican el tamafio
actual de los alelos en diferentes magnitudes, estableciendo que la variacién sera de una
unidad (probabilidad P) y por mas de una unidad (probabilidad 1-P), permitiendo la
incorporacion de nuevos alelos y la generacion de alelos preexistentes (Schlétterer y
Pemberton, 1998). Diferentes autores apuntan que el modelo de un paso es el mas indicado
cuando se trabaja con microsatélites (Shriver et al. 1993; Valdes et al. 1993; Weber y
Wong 1993), sin embargo, en contraste, otros autores propusieron que el modelo de sitios
infinitos es mas adecuado (Estoup et al. 1995; O' Connell et al. 1998), por lo que aun existe
incertidumbre sobre el modelo que es mas apropiado.
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No obstante, se ha propuesto que para estudios de variacién en pesquerias (en ausencia
de pruebas especificas y especialmente para especies con un gran nimero de alelos) se
utilice la prueba convencional del estadistico F propuesta por Weir y Cockerham (1984)
(O’Conell y Wright, 1997).

A pesar de que existen algunas incertidumbres acerca de sus patrones de evolucién y
posibles restricciones evolutivas, los microsatélites pueden ser considerados como
marcadores neutrales (Charlesworth et al. 1994).

En el presente estudio se evalUa la estructura genética poblacional, el flujo genético y
el tamafio efectivo poblacional del atn aleta amarilla (Thunnus albacares) en el Océano
Pacifico oriental a través del andlisis de cuatro loci de microsatélites tetranucleotidos.

El atun aleta amarilla es un recurso pesquero de gran importancia en el Pacifico
oriental. México ocupa el tercer lugar a nivel mundial en extraccion de atin aleta amarilla'y
el primer lugar en el caso particular del Pacifico oriental, lo que origina una derrama
econdmica de gran importancia para el pais. En México, en el 2004 las exportaciones de
atunes y similares registraron $ 53,756,000 DLLS en el primer trimestre (CONAPESCA,
2004). Al mismo tiempo, esta pesqueria satisface las necesidades alimenticias de una gran
porcion de la poblacién mexicana, ocupando el tercer lugar en consumo humano directo
entre todos los organismos acuéticos que se explotan en el pais (CONAPESCA, 2006).

En afos recientes la poblacion de atin aleta amarilla en el Pacifico oriental ha sufrido
un declive en biomasa de consideracion registrando niveles similares al minimo histérico
registrado en 1984 (FAO, 2009), por lo que es de vital importancia comprender los
procesos genéticos y evolutivos que se producen dentro de la pesqueria para asi poder
disefiar planes de manejo eficientes que garanticen la sustentabilidad del recurso.
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I1. Antecedentes

2.1 El atan aleta amarilla

2.1.1 Posicion taxondmica y clasificacion

El atun aleta amarilla, Thunnus albacares (Bonaterre, 1788), pertenece a la familia

Scombridae

Clasificacion del atin aleta amarilla segln Lindberg (1971):
Phylum Chordata
Sub-phylum Vertebrata
Superclase Gnathostomata
Clase Teleostomi
Sub-clase Actinopterygii
Orden Perciformes
Sub-orden Scombroidei
Familia Scombridae
Sub-familia Scombrinae
Tribu Thunnini
Género Thunnus
Especie albacares

Los miembros de la familia Scombridae se distinguen por tener dos aletas dorsales, la
primera sostenida por espinas, mientras que la segunda tan sélo por rayos suaves. Las aletas
pélvicas se encuentran justo debajo de la base de las aletas dorsales y la aleta caudal se

encuentra fuertemente fijada a la quilla peduncular caudal (FAO, 2000).

Figura 1. Caracteristicas fisondmicas de los escombridos, modificada de FAO, 2000.

Todos los integrantes, a excepcion del pez espada y el marlin, poseen un par de quillas
caudales en el centro del pedlnculo caudal localizado en la base de la aleta caudal. Los

miembros mas avanzados de la familia Scombridae tienen una gran quilla media anterior al
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par de quillas caudales (Fig. 1). Sus cuerpos son robustos, elongados y muy aerodindmicos.
En los escombridos, excepto el pez espada, la primera aleta dorsal y la primera anal se
pueden plegar en ranuras, y las pectorales y pélvicas en concavidades cuando el pez nada
velozmente (FAO, 2000).

2.1.2 Distribucion y movimientos horizontales y verticales.

El atln aleta amarilla, es un pez epipelagico que se distribuye a lo largo del todo el mundo
en mares tropicales y subtropicales, en los Océanos Pacifico, indico y Atlantico y en todos
los mares calientes excepto el mediterraneo (Fig. 2) entre las latitudes 40°N-40°S
aproximadamente (Kamimura y Honma, 1963; Shingu et al. 1974; Calkins, 1975; Suzuki et
al. 1978; Wild, 1994).

Figura 2. En rojo se muestra la distribucion global del atun aleta amarilla (Thunnus albacares).

La distribucion costera del atun aleta amarilla en el Océano Pacifico oriental va desde
Punta Concepcidn California EUA, hasta San Antonio o el Talcahuano, Chile (Rosa, 1950),
lo cual sugiere que su distribucion latitudinal abarca de los 35°N-33°S.

Su distribucién en la columna de agua se ve afectada por la estructura térmica vertical,
datos de registros de capturas demuestran que los mayores indices se encuentran en zonas
donde la profundidad de la capa de mezcla es mayor. La termoclina representa una barrera
fisica para el atin aleta amarilla y por lo general se estima que los atunes tienen una gran
afinidad a ubicarse en el limite inferior de la misma (Carey y Olson, 1982). Block et al

(1997) utilizaron telemetria acustica para medir los movimientos a pequefia escala de aleta
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amarilla al norte de su distribucién. El estudio fue realizado durante los meses célidos en la
bahia de California, y encontraron que tienen una marcada preferencia por ubicarse sobre la
capa de mezcla. Este comportamiento influye en la distribucion horizontal del atin aleta
amarilla, ya que a lo largo de los movimientos horizontales, la profundidad de la capa de
mezcla determina los patrones de distribucién espacial en la columna de agua.

A causa de que los atunes son atraidos por el alimento, la disponibilidad de este recurso
es otro factor que repercute en la distribucion y agregacion de los cardimenes de aleta
amarilla (Shimada y Schaefer, 1956).

Estudios de marcaje en aletas amarilla muestran, que a pesar de ser considerada una
especie altamente migratoria, las migraciones suelen darse dentro de las regiones y no tanto
entre las regiones, mostrando patrones migratorios relativamente cortos de cientos de
kilometros y, s6lo en ocasiones, de miles de kilometros (Hunter et al. 1986). Fink y Bayliff
(1970) en un experimento de marcaje de atunes entre 1952-1964 en el Pacifico oriental
mostraron la existencia de dos grupos al norte y el sur del ecuador los cuales realizan
movimientos longitudinales cortos, en direccién norte y sur partiendo del ecuador durante
la primavera y el verano, con bajo porcentaje de mezcla.

Schaefer et al. (2007) realizaron un estudio con marcas de archivo (marcas satélites
que registran y guardan una gran cantidad de parametros) en 68 atunes aleta amarilla que se
encontraban en mar abierto en Baja California. Los datos proporcionados por las marcas
revelaron que los atunes presentan una distribucion vertical y horizontal confinada,
aparentemente a sus sitios de alimentacion, ademas de presentar patrones de migracion
horizontal cortos, determinados por el movimiento estacional de la isoterma de los 18°C.
Los autores proponen la posibilidad de que los aleta amarilla al norte de su distribucion
presenten una distribucion aislada al resto de las poblaciones surefias, lo cual abre la
posibilidad de la existencia de una subpoblacion, que podria ser mas vulnerable a los altos

niveles de esfuerzo pesquero.

2.1.3 Crecimiento y proporcién de sexos

El atin aleta amarilla alcanza tallas promedio de 150cm., y posee una tasa de crecimiento
acelerada, alcanzando la madurez en los dos primeros afios (Kikawa, 1966; Yuen y June,
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1957; Suzuki et al. 1978), cuando miden entre 70-80cm., aunque algunos no alcanzan la
madurez hasta los 120cm. (Wild, 1994).

Posteriormente Schaefer (1998) empleando métodos histoldgicos, mediante un amplio
muestreo en todo el Pacifico oriental encontrd diferencias al tiempo de madurez entre los
sexos. Estas diferencias pudieran ocasionar modificaciones en las caracteristicas
demogréficas de las poblaciones ya que, aungue se estima que la proporcion de sexos en el
atin aleta amarilla no se desvia de 1:1, existen evidencias de que hay una menor incidencia
de hembras en clases de tamafios grandes (Schaefer, 1998). La ausencia de hembras de
mayores tamafos se puede deber a mortalidad natural diferencial, a causa del costo del
desove (Schaefer, 1998) aunque no se descarta mayor vulnerabilidad a la pesca por parte de
las hembras (Wild, 1994).

2.1.4 Dinamica del desove de atun aleta amarilla en el Pacifico oriental

El desove del atin aleta amarilla ocurre a lo largo de todo el afio en aguas tropicales,
principalmente en zonas costeras o cercanas a archipiélagos (Leis, 1991). Existe evidencia
de que en el Océano Pacifico oriental se da un proceso de desove diferencial, en el cual las
poblaciones al sur y al norte del ecuador desovan en diferentes temporadas segun la
ocurrencia del verano septentronial (al norte) y meridional (al sur) (Schaefer, 1998). Lo
cual es congruente con estudios realizados sobre patrones de distribucion de larvas, en los
que las temperaturas minimas a las cuales se encontraron larvas del género Thunnus fueron

aproximadamente los 24°C (Boehlert y Mundy, 1994).

2.2 Pesqueria del atun aleta amarilla

2.2.1 Captura segun especie, stock, paises productores y arte de pesca

La oferta principal de atunes y similares a nivel global esta compuesta por el atin aleta
amarilla (Thunnus albacares), el albacora (Thunnus alalunga), el atun patudo (Thunnus
obesus), el atin aleta azul del Atlantico (Thunnus thynnus), el atin aleta azul del Pacifico

(Thunnus orientalis), el aleta azul del sur (Thunnus maccoyii) y el barrilete (Katsuwonus
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pelamis). El aleta amarilla es el segundo producto mas importante en peso de todas las
especies de atunes y similares (FAO, 2009), y es una especie que posee una gran
abundancia por lo que es sometido a un gran esfuerzo pesquero.

La produccidn global de los atunes que componen la mayor parte del mercado global
de atunes crecié de forma méas o menos estable de 0.2 millones de toneladas a principios de
1950 hasta alcanzar la cifra histérica de 4.5 millones de toneladas en el afio 2005,
decreciendo levemente en el afio 2006 (FAO, 2009).

Historicamente la mayor parte de la captura de atunes y similares se ha dado en el
Océano Pacifico. Entre 1998 y 2002 la captura anual de estas especies en el Océano
Pacifico se ha mantenido relativamente estable entre aproximadamente 2.5-2.8 millones de
toneladas (Fig. 3), siendo el atin aleta amarilla y el barrilete las especies que contribuyen
en mayor medida (85%) a estas cifras, (Fig. 4).

Figura 3. Origen de la produccién global de atunes. Considerando las especies: Thunnus albacares,
Thunnus alalunga, Thunnus obesus, Thunnus thynnus (sélo presente en el Atlantico), Thunnus
orientalis, Thunnus maccoyii, Katsuwonus pelamis para la construccion del grafico. EI Océano

Pacifico es el principal productor de estos recursos. Datos obtenidos de FIGIS, FAO, 2009.
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Figura 4. Produccion de atunes y contribucion de las dos principales especies en el Océano Pacifico.
Se consideraron las especies; Thunnus albacares, Thunnus alalunga, Thunnus obesus, Thunnus
orientalis, Thunnus maccoyii, Katsuwonus pelamis para la construccién del grafico. Datos
obtenidos de FIGIS, FAO, 2009.

Actualmente se considera que el atun aleta amarilla puede ser dividido en cuatro
diferentes poblaciones (stocks) a nivel global: la del Océano Atlantico, Océano Indico,
Pacifico central-occidental y Pacifico oriental. Con excepcion del stock del Atlantico los
otros tres han tenido una produccion similar, aumentando en el tonelaje capturado a partir
de 1985 y manteniendo un aumento constante, aunque los stocks del Indico y Pacifico

oriental sufrieron un descenso en las capturas de los ultimos afios (Fig. 5).

Figura 5. Produccion de cada uno de los stocks de atlin aleta amarilla. Datos obtenidos de FIGIS,
FAO, 2009.
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Figura 6. Produccion de atunes y similares por especie en el Océano Pacifico oriental. Datos
obtenidos de FIGIS, FAO, 2009.

El atln aleta amarilla ocupa el segundo lugar en capturas a nivel global justo debajo
del barrilete (Fig 4.); en el Pacifico oriental es la especie (dentro del grupo de las especies
de atunes y similares) que registra los mayores volumenes de captura (Fig. 6). Esto se debe
principalmente a que las pesquerias que operan en el Pacifico oriental tienen como especie
objetivo al aleta amarilla, y el resto de las especies por lo general son capturadas
incidentalmente, y no tanto a diferencias en la biomasa o reclutamiento de las diferentes
especies entre las diferentes zonas del Pacifico.

En el caso especifico de la extraccion de atin aleta amarilla, México se ha
caracterizado por ser uno de los principales productores ocupando el tercer lugar a escala
global (Fig. 7.A) y el primer lugar en extraccion de atun aleta amarilla en el Pacifico
oriental (Fig. 7.B).

b)

Figura 7. Principales paises productores de at(n aleta amarilla: (a) a nivel mundial y (b) en el
Pacifico oriental. Datos obtenidos de FIGIS, FAO, 2009.
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El atin aleta amarilla es capturado con diferentes artes de pesca como redes de cerco,
palangre, y cafia y linea. En el Pacifico occidental-central la mayor parte de la captura hasta
mediados de la década de 1970 fue realizada con palangre, y a principios de la década de
1980 la pesca con redes de cerco comenzo a tomar fuerza teniendo un incremento méas o
menos constante alcanzando su mé&ximo historico en 1998 con 0.2 millones de toneladas.
(Fig. 8.A). Por su parte las capturas en el Pacifico oriental desde los afios 1950 se habia
compuesto de capturas mas o menos similares de redes de cerco, palangre y linea y cafa,
pero desde mediados de la década de 1960 la captura con redes de cerco incrementd y
convirtio esta pesqueria en la mas importante en el Pacifico oriental alcanzando su méaximo
historico en el 2002 con 0.4 millones de toneladas, a pesar de que al principio de 1980 la
captura descendi6 considerablemente (Fig. 8.B) debido principalmente a las restricciones
impuestas por EUA a causa de la mortalidad incidental de delfines que presenta esta
pesqueria y en menor medida por efectos relacionados con afios Nifio. La pesqueria con
redes de cerco en el Pacifico oriental opera entre los 10°N-20°S y los 80°-125°0 (Miyake et
al. 2004).

Figura 8. Captura de atlin aleta amarilla segun arte de pesca: (a) en el Pacifico occidental-central y
(b) en el Pacifico oriental. Datos obtenidos de FIGIS, FAO, 2009
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2.2.2 Situacion del stock del atlin aleta amarilla del Pacifico oriental

La asignacion actual de los diferentes stocks en los atunes es evaluada bajo el criterio de
que un stock es un grupo Unico que se identifica segun sus caracteristicas fisicas o
genéticas, que se encuentra aislado del resto de los grupos y que puede ser manejado como
una unidad discreta, con reproduccion y respuesta a la pesca independiente (Maunder y
Aires-da-Silva, 2007). Al analizar estos grupos debe ser posible identificar parametros
poblacionales propios, tales como crecimiento, tasa de mortalidad, indice de biomasa y
agregaciones de desove. Los modelos con los cuales se evalla un stock consideran
diferentes parametros, tanto poblacionales como pesqueros, siendo los principales: datos de
pesquerias (captura total segiin tamafio, edad y distribucion y esfuerzo pesquero), datos de
marcaje y recaptura, datos oceanogréaficos y datos de conocimiento bioldgico general de la
especie (Maijkowski, 2007). Es importante recalcar que no se menciona cuales datos
bioldgicos (y/o genéticos) se incorporan a los modelos.

La situacion actual de los stocks del aleta amarilla estan considerados como
completamente explotados, y los datos de los modelos indican que tan solo el stock del
Pacifico central occidental presenta riesgo de agotamiento o colapso (Tabla 1.).

Tabla 1. Situacion de los stocks de las dos principales pesquerias de atunes y similares.

Pesqueria (stock) Situacion de la pesqueria
Océano Atlantico CE
Océano indico CE
Océano Pacifico oriental CE
Océano Pacifico central-occidental CE/S

(Datos obtenidos de Maijkowski, 2007)
D: desconocido.
EM: explotado moderadamente; potencial limitado de incremento sostenible en la captura.
CE: completamente explotado; pesqueria cercana a su nivel méaximo, sin posibilidad de
incremento sostenible en la captura.
S: sobreexplotado; pesqueria por encima del nivel sostenible a largo plazo (con riesgo de
agotamiento o colapso) sin posibilidad de incremento sostenible en la captura.

Segun datos de la Comision Inter-Americana del Atan Tropical (IATTC, por sus siglas
en inglés, 2007), el reclutamiento de atin aleta amarilla en las pesquerias en el Pacifico
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oriental es variable, comportandose de forma estacional. El analisis indica que la poblacion
del atan aleta amarilla ha pasado por tres regimenes de productividad (niveles de
productividad de biomasa); 1975-1983, 1984-2000 y 2001-2006, correspondientes a niveles
de reclutamiento bajo, alto e intermedio, respectivamente, y es importante notar que en el
2006 el nivel de biomasa lleg6 a niveles similares al minimo historico, reportado en afios
anteriores a 1985 (Fig. 9). La productividad se encuentra asociada a las condiciones
climéticas y a las caracteristicas intrinsecas de las poblaciones las cuales varian de un afio
con respecto a otro. Aunque no hay que perder de vista que las estadisticas con las que
contamos dependen estrechamente del esfuerzo pesquero realizado por los diferentes
paises, el cual a su vez, depende de condiciones sociales, econémicas, cientificas e incluso

politicas que prevalecen en las temporadas de captura.

Figura 9. Biomasa estimada de atln aleta amarilla en el Pacifico oriental. La linea gruesa ilustra las
estimaciones de verosimilitud maxima de la biomasa, y las lineas delgadas los intervalos de
confianza al 95% (Tomada de Maunder y Aires-da-Silva, 2007).

Maunder y Aires-da-Silva (2007) demostraron el efecto tan importante de la pesca

sobre la biomasa del aleta amarilla en el Pacifico oriental mediante simulaciones de

biomasa con y sin pesca (Fig. 10).
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Figura 10. Trayectoria de la biomasa de una poblacién simulada de at(n aleta amarilla que nunca
fue explotada (“sin pesca”) y la biomasa real de la poblacién (“con pesca”) (Tomada de Maunder y

Aires-da-Silva, 2007).

Maijkowski (2007) propuso que el conocimiento sobre los principales atunes se puede
mejorar con mejores datos de capturas, de sus caracteristicas y de la cantidad de esfuerzo
pesquero, asi como con la aplicacion de mejores nociones bioldgicas basicas acerca de la
especie, pero nunca menciona la incorporacion de datos genéticos, ecoldgicos o evolutivos.
Asi mismo, en su informe menciona que el futuro de los stocks de los principales atunes
capturados a nivel mundial depende principalmente de la intensidad con la que se explote el
recurso en el futuro y la respuesta del stock a la explotacién, apuntando que la respuesta del
stock no puede ser calculada con precision debido a que los actuales niveles de biomasa
estan por debajo de los reportados en el pasado, a que la tasa de explotacion es mucho

mayor en la actualidad y a que los patrones de explotacion son diferentes a los del pasado.

2.3 Caracteristicas oceanograficas de Océano Pacifico oriental

2.3.1 Corrientes superficiales

El sistema de corrientes del Pacifico oriental es muy variable debido a que se encuentra
sometido a los patrones de los principales sistemas de vientos. Los gradientes de presion de
los vientos del Este superan a los del Oeste por lo que se forma la Contracorriente
Ecuatorial (CCE) que fluye hacia el Este, en sentido opuesto y entre la Corriente Ecuatorial
del Sur (CES) y la Corriente Ecuatorial del Norte (CEN). La CES y la CEN son parte del
sistema de giros anticiclonicos del Pacifico Norte y Sur. La Corriente de California (CC) al
norte y la Corriente de Per (CP) al sur, forman los limites al este de estos giros (Fiedler,
1992) (Fig. 11) .
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Figura 11. Sistema de corrientes del Océano Pacifico oriental. Modificada de Fiedler (1992).

La CC fluye frente la costa de Baja California hacia el sur, su velocidad es variable
siendo los meses de febrero a junio los que registran mayor fuerza, mientras que a partir de
julio la corriente se separa de la costa perdiendo fuerza. Su direccion a lo largo del afio es
practicamente constante, con excepcion que durante el mes de agosto la corriente tiene un
pequefio desvio hacia el noroeste.

La CCE fluye hacia el este desde los 140° O, entre los 4°-11° N, su posicion y anchura
es variable segln la temporada, durante los meses entre mayo-diciembre la CCE se forma
con claridad. Al este de los 90° O la CCE se bifurca y en parte se dirige hacia el norte y
noroeste, alrededor del Domo de Costa Rica y otra parte hacia el sur y el oeste penetrando
el sistema de la CES. Durante los meses de enero a abril la contracorriente comienza a
segmentarse y sus limites latitudinales varian.

La CEN fluye con direccion oeste a lo largo de los 11° N. La CEN se alimenta de aguas
de la CC y aguas del Pacifico Oriental Tropical, aunque esta contribucion es variable segln
la temporada. De marzo a julio la CEN es alimentada principalmente por la CC, mientras
que la contribucion de las aguas del Pacifico Oriental tropical es mas significativa el resto
del afio.

La CES se mueve hacia el oeste por ambos lados del ecuador. Su limite al norte esta
marcado por la CCE a aproximadamente 4°N, y al sur decreciendo en velocidad y fuerza en
la regién del Pacifico Oriental Subtropical, registrando su mayor velocidad entre los 3°N y
8°S. Existe un flujo opuesto a la CES, la Subcorriente Ecuatorial, que en los meses de
marzo y abril produce un flujo ocasional en direccion este, a causa del ascenso en la

profundidad de la Subcorriente por la ausencia de los vientos del este.
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La CP fluye a lo largo de la costa con direccidn noroeste, cerca de los 5°S comienza a

abandonar la costa y toma direccion oeste aumentando considerablemente su velocidad.

2.3.2 Aguas superficiales

En el Pacifico oriental se encuentran principalmente tres masas de agua superficiales: aguas
superficiales tropicales, aguas superficiales subtropicales y aguas superficiales ecuatoriales.
Cada una de estas masas de agua superficiales tiene diferentes caracteristicas ya que el
Pacifico oriental se encuentra bajo diferentes regimenes de climas locales y generales.

Las aguas superficiales tropicales se encuentran en el centro del Pacifico oriental a lo
largo de los 10°N, se distinguen por ser las aguas mas calidas y menos salinas del Pacifico
Oriental. La baja salinidad se debe a que la cantidad tan alta de precipitacion excede a la
evaporacion (Fiedler, 1992). Los limites latitudinales de esta masa de agua se encuentran
entre los 4°N al sur, y la isoterma de los 25°C al norte (15°N aproximadamente) (Wyrtki,
1967). Las aguas superficiales subtropicales se localizan en los extremos del Pacifico
oriental en los giros anticiclénicos de Pacifico Norte y Sur, se caracterizan por ser frias y de
alta salinidad. Las aguas superficiales ecuatoriales se encuentran entre las masas de agua
tropicales y las subtropicales del sur, son una masa de agua fria que se extiende con
direccién oeste desde las costas peruanas y su salinidad es intermedia. Adicionalmente se
encuentran masas de agua de la CC y la CP que poseen baja temperatura y salinidad
(Fiedler, 1992).

2.3.3 Zonas de alta productividad

Se localizan diferentes zonas de alta productividad (surgencias) a lo largo de los extremos
al norte y sur del Pacifico oriental y en la zona ecuatorial. Las surgencias son originadas
por movimientos verticales de masas de agua desde las zonas profundas hacia la superficie,
los cuales dan origen a zonas altamente productivas. Los efectos de las surgencias son
evidentes cuando el nivel de la termoclina es profundo y las aguas superficiales poseen una

temperatura baja. Existen dos zonas de choque y separacion de corrientes y de surgencias
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generadas por este encuentro en dos sitios del sistema de corrientes ecuatoriales: a lo largo
del ecuador y en la zona comprendida entre la CEN y la CCE a los 10°N (Svedrup et al.
1942). Las zonas de surgencias localizadas en el Pacifico oriental se encuentran a lo largo
de las costas de Baja California y Pert y en diferentes puntos a lo largo de Centro América
(Fiedler, 1992; Tomczak y Godfrey, 1994). El transporte de aguas superficiales y aguas
ricas en nutrientes son dirigidas por los vientos costeros en direccion al ecuador a lo largo
de las costa de Baja California y Perd, mientras que las surgencias en Centro América son
ocasionadas por vientos provenientes del continente en diferentes puntos. La zona de
surgencia de la costa de Per( es de alta productividad y se extiende desde los 40°S hacia la
regién ecuatorial donde se mezcla con la zona de surgencias ecuatoriales, por su parte las
surgencias de la costa de Baja California son ocasionadas por el flujo de aguas superficiales

hacia el ecuador durante la primavera y el verano.

2.3.4 Caracteristicas oceanograficas relacionadas con el atun aleta amarilla

Las condiciones ambientales y bioldgicas determinan la distribucion del atin aleta amarilla
en el Pacifico oriental e influyen en su vulnerabilidad a la pesca. La distribucion de los
atunes depende principalmente de dos factores, la temperatura del agua y la disponibilidad
del alimento (Blackburn 1964; Diaz 1992; Ortega, 1998).

Una de las variables ambientales mejor comprendida que interviene en la distribucion y
vulnerabilidad del atun aleta amarilla es la profundidad de la termoclina. Se ha observado
que la vulnerabilidad del atin aleta amarilla aumenta conforme desciende la profundidad de
la termoclina en direccion oeste-este a lo largo del ecuador, ya que los atunes se ubican en
la parte inferior de la capa de mezcla, haciéndolos més vulnerables a la redes de cerco que
alcanzan la zona inferior de la capa de mezcla (Wild, 1994).

Por otro lado, esta bien documentado que los efectos del fenédmeno del Nifio tienen una
influencia negativa en la produccion pesquera. Durante los eventos del Nifio todas las
corrientes del Pacifico tropical cambian en posicion y fuerza (IATTC, 1984). El
debilitamiento de los vientos alisios modifica las caracteristicas oceanograficas del Pacifico
oriental, elevando la temperatura, disminuyendo la productividad y modificando la
profundidad de la termoclina (Miller y Laurs, 1975). En cierto grado, el movimiento de
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agua relacionado con el fendmeno de el Nifio, determina la distribucion y la abundancia de
los atunes (Suarez, 2004). Estas condiciones han propiciado en afios anteriores decrementos
importantes en la produccién pesquera, aunque, se ha observado que la recuperacion de las
poblaciones y en consecuencia de las pesquerias es rapida (Joseph y Miller, 1988; IATTC,
1989; Suérez-Sanchez et al. 2004).

2.4 Genética de poblaciones

El estudio de la evolucion es una disciplina compleja que se compone de una gran cantidad
de teorias y métodos. Uno de los principales objetivos de este trabajo es explicar los
procesos evolutivos a los que estan sujetos la (s) poblacion (es) de atdn aleta amarilla en el
Pacifico oriental a través del estudio cuantitativo del proceso de adaptacién, es decir, el
estudio de la genética de poblaciones.

La base teorica de esta rama de la evolucion se basa en el estudio del principio de Hardy-
Weinberg, en el cual se postula que a partir de cualquier frecuencia genotipica inicial, las
proporciones se mantendran a la siguiente generacion dada la relacion p2+2pqg+g2= 1. El
modelo considera una serie de supuestos, que a su vez, asumen la ausencia de las
principales fuerzas evolutivas que moldean la variabilidad genética: 1) el tamafio de las
poblaciones es muy grande (ausencia de deriva génica), 2) todos los apareamientos son al
azar (ausencia de endogamia), 3) todos los alelos son igual de competentes para dejar hijos
(ausencia de seleccién natural) y 4) no llegan alelos nuevos (ausencia de mutacion y
migracion) (Eguiarte, 1999).

La seleccion natural se puede definir como la sobrevivencia y reproduccion diferencial de
los individuos en una poblacion, y se encarga de promover la adaptacion de las especies a
través del aumento en la adecuacion (capacidad para generar progenie) de los organismos.
En la mutacion podemos encontrar el origen de todas las novedades y toda la variacion
genética que se da en los organismos, es un proceso lento, ya que la tasa de mutacién de los
organismos es muy baja. Por su parte, la migracion es el proceso por el cual nuevos
organismos se incorporan a una poblacion, y se encuentra en funcién de la tasa de mutacion
(m) y las frecuencias génicas de los migrantes. La migracion estabiliza a las poblaciones y
dependiendo de su intensidad y el tiempo en el que se mantiene puede incluso propiciar que
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dos poblaciones se vuelvan completamente homogéneas. La endogamia es el apareamiento
entre individuos consanguineos, que por lo general se lleva a cabo en poblaciones pequefias
y/o entre individuos con capacidades de dispersion reducida, dependiendo el nivel de
consanguinidad y el numero de eventos que se produzcan, la poblacién perdera su
heterocigosis, en mayor o menor grado. La Gltima de las fuerzas evolutivas es la deriva
génica, la cual es un evento azaroso que modifica drasticamente la frecuencias alélicas de
una poblacion e incluso puede ocasionar la fijacion de cierto tipo de alelo. La deriva génica
actia con mayor fuerza en poblaciones pequefias ya que depende directamente del numero
de individuos reproductivamente exitosos (tamario efectivo poblacional -Ne-) contenidos en
la poblacion (Eguiarte, 1999).

Las fuerzas evolutivas antes expuestas actian de forma simultanea configurando las
frecuencias genotipicas de las poblaciones y en consecuencia modificando la adaptacion de
las poblaciones a su medio y es por esto que es de vital importancia monitorear estos

cambios.

2.5 Estructura genética y asignacion de stocks en las pesquerias

Establecer si dos muestras provienen del mismo o de diferentes stocks no es de ninguna
forma una labor trivial, ya que el solo hecho de no encontrar un patron de diferenciacion
claro entre las muestras analizadas no necesariamente significa ausencia de divergencia
poblacional (Ward, 2000).

La determinacion de los stocks en especies marinas, es especialmente complicada ya
que la diferenciacion promedio estimada entre poblaciones de peces marinos (Fst promedio
0.062) es por mucho menor que la reportada para peces dulceacuicolas (Fst promedio
0.222) y para peces anandromos (Fst promedio de 0.108) (Ward et al. 1994). La cantidad
de diferenciacion es ain menor para algunos peces marinos, ya que algunas especies
presentan niveles de diferenciacion relativamente altos lo cual sobreestima el promedio, ya
que la mediana de Fst para los peces marinos se ubica en tan solo 0.020 (Waples, 1998).

Debido a que la diferenciacion genética entre poblaciones marinas que se espera y la
que se observa es baja, resulta aun mas dificil recuperar la sefial de divergencia con un
numero de muestra reducido. Obtener réplicas temporales de los muestreos (Waples 1998),

incrementar el nimero de muestras y de loci empleados, asi como también utilizar

30



diferentes tipos de marcadores, son estrategias efectivas que pueden revelar mas acerca de
la heterogeneidad de las muestras y los patrones de flujo genético (O’Conell y Wright,
1997; Waples, 1998; Ward, 2000).

2.6 Genética poblacional del atln aleta amarilla

Scoles y Graves (1993) realizaron un estudio con cinco muestras del Pacifico y una del
Atléantico utilizando RFLP y mtDNA, en donde a pesar de haber encontrado una gran
cantidad de variacion, no reportaron diferenciacion genética entre océanos, y dentro
Pacifico oriental entre muestras del norte y del sur del ecuador. Posteriormente Ward et al.
(1994) analizaron cuatro aloenzimas polimoérficas en muestras distribuidas en todo el
Océano Pacifico y encontraron que el locus GPI-F* mostraba una sefial débil pero
significativa de diferenciacion entre muestras del Océano Pacifico oriental, central y
occidental.

Estos resultados fueron ratificados y ampliados en un estudio genético global de atin
aleta amarilla conducido por Ward et al. (1997) utilizando aloenzimas y RFLP’s de
DNAmt, en donde se reveld la existencia de al menos cuatro stocks en los tres mayores
océanos del mundo; el stock del Atlantico, el stock del indico, el stock del Pacifico central-
occidental y el stock del Pacifico oriental.

Diaz-Jaimes y Uribe-Alcocer (2003) realizaron un estudio de divergencia poblacional
con aloenzimas y RAPD, en 10 poblaciones del Océano Pacifico oriental, entre la isla de
Cliperton y el Golfo de California. Los resultados obtenidos con las aloenzimas sugieren
que la poblacion de Golfo de California se encuentra aislada genéticamente. Sin embargo,
el analisis de RAPD fall6 para detectar heterogeneidad de las frecuencias alélicas entre
todas las poblaciones, longitudinalmente y latitudinalmente. Ely et al. (2005) trabajaron con
cuatro poblaciones distribuidas en todo el mundo para su analisis filogeografico y de
estructura poblacional, con secuencias mitocondriales de la region control | (CR-1) y RFLP
del gen ATCO. ElI CR-1 mostré un alta diversidad haplotipica, pero las secuencias no
mostraron evidencias de diferenciacion genética entre el Atlantico y el Indo-Pacifico. No
obstante, de forma opuesta, el analisis de RFLP reveld pequefios niveles de diferenciacion
genética entre las poblaciones del Atlantico y el Pacifico.
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Los estudios del stock de atin aleta amarilla en el océano indico son ambiguos y
contradictorios. El atin aleta amarilla en el Océano Indico es actualmente considerado
como un solo stock (IOTC, 2006). Algunos estudios genéticos analizaron muestras (n=40)
de sitios alejados al oriente y occidente del Océano indico utilizando marcadores de
DNAmt (Chow et al. 2000) y DNAnN (Nishida et al. 2001) pero ninguno de los estudios
report6 evidencias de diferencias significativas entre las muestras. Sin embargo, un estudio
reciente logro probar la existencia de estructura genética del atin aleta amarilla a pequefia
escala (Dammannagoda et al. 2008) en 6 poblaciones de las zonas de pesca alrededor de Sri
Lanka y una poblacién en las islas Maldivas, utilizando DNAmt (regién del gen ATPasa) y
tres loci de microsatélites tetranucledtidos.

Appleyard et al. (2001) utilizaron seis microsatélites dinucledtidos para medir la
diversidad genética en seis poblaciones del Pacifico occidental y dos del Pacifico oriental
que utilizaron como grupo externo. En este estudio no se logrd determinar la estructura
genética de la region occidental ya que tan solo uno de los seis microsatélites reveld
diferencias significativas entre las poblaciones, mientras que las dos muestras del Pacifico
oriental no mostraron ningun patron de diferenciacion.

En un estudio reciente utilizando cinco microsatélites tetranucledtidos y dos
dinuclettidos Diaz-Jaimes y Uribe-Alcocer (2006) probaron la existencia de diferencias
significativas entre cuatro poblaciones del norte-ecuador y una poblacion del sur en el
Océano Pacifico oriental. La diferencia encontrada en este estudio se propone que tienen su
origen en la ocurrencia diferencial del desove al norte y sur del ecuador. Sin embargo, no se
descarta que los resultados encontrados se deban a un muestreo no aleatorio o bien a la falta

de réplicas temporales.
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Objetivos

General: Definir la presencia de estructura genética poblacional del atin aleta amarilla

(Thunnus albacares) en el Océano Pacifico oriental, a través del analisis de la distribucion

espacial de la variabilidad genética estimada mediante microsatélites.

Particulares:

Obtener los perfiles electroforéticos para cuatro microsatélites en los sitios de
muestreo del atun aleta amarilla en el Pacifico oriental

Estimar la diversidad genética en los diferentes muestreos temporales y
espaciales.

Determinar la homogeneidad temporal de las frecuencias genotipicas y
alélicas en los diferentes sitios de muestreo.

Probar el ajuste al modelo de Hardy-Weinberg de las frecuencias genotipicas,
asi como el exceso o deficiencia de heterdcigos.

Determinar los niveles de divergencia genética mediante un analisis de
AMOVA y mediante el estadistico Fst entre pares de muestras.

Determinar la probabilidad de significancia de la heterogeneidad de
frecuencias alélicas entre pares de muestras mediante pruebas exactas.

Estimar el tamafio efectivo poblacional (N¢) y compararlo con el tamafio
poblacional censo.

Analizar la cantidad y los patrones de flujo genético entre las poblaciones
Aumentar el conocimiento sobre la diversidad genética del aleta amarilla para
disefiar planes de manejo que persigan la sustentabilidad del recurso

Proponer posibles estrategias de conservacion y manejo del recurso
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V. Justificacion

La pesqueria del atun aleta amarilla representa una fuente de ingresos y de alimentacion
muy importante para un gran sector de la poblacion que se beneficia de ella en el Océano
Pacifico oriental y en particular en México. En el Pacifico oriental este recurso, aunque
presenta una gran abundancia y una amplia distribucion, esta considerado en el estatus de
completamente explotado y no se descarta que su abundancia pudiera decrecer subitamente
generando repercusiones econémicas, sociales y naturales. Es por esto, que es de vital
importancia dirigir esfuerzos para implementar planes de manejo eficientes que garanticen
su sustentabilidad.

Actualmente el atin aleta amarilla en el Océano Pacifico oriental esta considerado como
una poblacién panmictica en la cual no existe divergencia poblacional en toda la zona que
lo comprende. Sin embargo, existen indicios para suponer que las poblaciones pudieran
presentar algun grado de divergencia hacia el norte y al sur de su distribucion, en zonas de
desove estacional durante el verano.

Datos morfométricos, de marcaje, y la evidencia de desove diferencial, sugieren que un
proceso de divergencia podria estar ocurriendo. Este tipo de estudios proveen evidencias
importantes sobre los movimientos y el comportamiento de los individuos, pero por si solos
no son capaces de elucidar la condicién genética de las poblaciones, por lo que es de vital
importancia utilizar datos genéticos.

En el presente estudio se evaluara la estructura genética poblacional del atin aleta amarilla
en el Pacifico oriental, utilizando cuatro loci de microsatélites tetranucledtidos con la
finalidad de corroborar los hallazgos realizados previamente por Diaz-Jaimes y Uribe-
Alcocer (2006) en donde se propone la existencia de dicha divergencia. Se incluiran
réplicas temporales de los muestreos para evaluar el efecto de diferenciacion genética

temporal y de esta forma descartar errores en el muestreo.
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V. Materiales y Métodos

5.1 Obtencion de muestras

Un total de 340 muestras de tejido de atn aleta amarilla de 6 localidades fueron colectadas

en diferentes localidades del Pacifico Oriental Tropical y que son mostradas en la Tabla 2 y

Fig. 12. Los tejidos se colectaron durante el desembarque de los organismos en pesquerias

comerciales y deportivas y mediante el apoyo del programa de observadores de la

Comision Interamericana del Atdan Tropical (IATTC) y preservadas en alcohol al 70%, para

su analisis con diversos marcadores moleculares. La base de datos de microsatélites de una

muestra de Per( colectada en 2002 y reportados en Diaz-Jaimes y Uribe-Alcocer (2006),

fue incorporada al analisis con el fin de contar con el referente de variacion genética

temporal para esa localidad.

Tabla 2. Muestreos de atun aleta amarilla.

Sitio de Colecta. N Afio Abreviacion

Oaxaca 37 2004
Oaxaca 127 2005
Ecuador 50 2004
Peru 49 2002
Peru 50 2005
Atléantico 27 1990

Oax04

Oax05

Eco04

Pe02

Pe05

At90

15.29°N/96.46°0

15.24°N/96.34°0

4.12°N/122.4°0

17.44°S/80.61°0

17.64°S/81.1°0

33.44°N/75.46°0

5.2 Trabajo de Laboratorio

Extraccion de DNA gendmico.

Figura 12. Ubicacidn espacial de las muestras

utilizadas.

Las muestras fijadas en alcohol se extrajeron segun el protocolo de Chris-Lysis (Laird et al.
1991), en la cual el tejido es disuelto en un buffer de Lysis (100mM Tris.HCI pH 8.5, 5mM
EDTA, 0.2% SDS, 200 mM NaCl), adicionado con proteinasa K (Invitrogen) para eliminar
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todos las grasas y proteinas, y posteriormente someter a la muestra a un proceso de dos
lavados con isopropanol y etanol, para finalmente ser resuspendida en una solucion de
hidratacion TE (10mM Tris.HCI, 0.1 mM EDTA; pH 7.5). Posteriormente se comprobo la
calidad del DNA con 5uL de la extraccion (stock) y 5uL de azul de bromofenol en un gel
de agarosa ultra-pura (Invitrogen) al 1% teflido con Bromuro de Etidio, en un

transiluminador UV. Todas las extracciones fueron almacenadas a -4°C.

Microsatélites.

Se utilizaron cuatro microsatélites Tth5, Tth10, Tth21 y Tth34 (Tabla 3), disefiados para
atun aleta azul, Thunnus thynnus thynnus, por McDowell et al. 2002, en Virginia Institute
of Marine Science, School of Marine Science, College of William and Mary, los cuales

probaron su eficacia para el analisis de variacién en el atin aleta amarilla.

Tabla 3. Cuatro microsatélites trabajados. Secuencia de ida (F) 5°-3" y regreso (R) 3"-5". T, es la

temperatura de alineacién de los oligonucledtidos en °C.

Nombre Fragmento Secuencia T. (°C) Rangode
Repetido Tamafio (pb)
Tth-5 (CTGT), F: AGGGGGTGGACAAAATAAAAGG 56 108-144
R: TGGGAGTGGAGAATGACAGGAGAG
Tth-10 (GACA)s F: GCTGAGCACGCATTTACTGTAG 55 112-124
R: CGTCACAACCTTCCAACTCG
Tth-21 (GACA) 5 F: GACAGAGAGACAGAGAGAAGGGGAGGACA 64 120-140
R: CACAGAGTTGATAACAGCGGCAG
Tth-34 (CTGT) ¢ F: GATGCCATTTCTCTGTCTATCTG 58 88-148

R: AAGCCGTTCCCTCAGTGTC

Amplificacion de microsatélites por PCR.
Los microsatélites fueron amplificados mediante la cadena de reaccion de la polimerasa

(PCR, por sus siglas en ingles), mediante un termociclador (Eppendorf, Mastercycler

gradient y/o Termo, Px2 Thermal cycler), en volimenes totales de 10 pIL.
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Tabla 4. Reacciones de amplificacion individuales para cada uno de los microsatélites.

Reactivo Fabricante Cantidad de Reactivo para cada microsatélite (volumen final de 10uL)
Tth5 Tth10 Tth21 Tth34
Agua Ultrapura Millipore 7.87 uL 7.97 uL 7.97 uL 8.19 uL
10 X PCR Buffer Invitrogen 20 mM Tris-HCI (pH 8.4), 50 mM KClI
MgCl, Invitrogen 3ImM 3ImM 3ImM 1.5mM
DNTP’s 2.5 mM Invitrogen 0.08 mM 0.08 mM 0.08 mM 0.08 mM
Primer ida IBT/Invitrogen 10 pM 5pM 5pM 10 pM
Primer vuelta IBT/Invitrogen 10 pM 5pM 5pM 10 pM
Taq Polimerasa Invitrogen 1U 1U 1U 1U
DNA gendmico (1:20) ICMyL 0.2 uL 0.2 uL 0.2 uL 0.2 uL

La amplificacion de los loci se realizé mediante un ciclo inicial de desnaturalizacién a 95°
C por un minuto, seguido por 35 ciclos de 95°C por cuatro minutos, 94°C por un minuto, de
56-64°C (Tabla 3) de alineacion por un minuto y extension a 72°C por un minuto y un ciclo
de extension final a 72°C por siete minutos. La cantidad de reactivos para cada uno de los
microsatélites se detalla en la Tabla 4.

Los productos de amplificacion fueron sometidos a una prueba de calidad y tamafio
cargando 5 pL del producto con 5uL de azul de bromofenol junto con un marcador
molecular de 1Kb, en un gel de agarosa ultra-pura (Invitrogen) al 3% tefiido con broumuro

de etidio. La visualizacion se realiz6 en un transiluminador de luz ultravioleta.
Separacion de fragmentos en geles de Poliacrilamida.

A los productos de amplificacion se les agrego un volumen de 5uL de Formamida (Sigma-
Aldrich) para ser desnaturalizados a 96°C durante dos minutos seguido de una incubacion
en hielo hasta ser cargados en el gel de poliacrilamida. Se cargaron 3.5uL de la reaccién de
PCR en un gel de poliacrilamida al 6 % (Apéndice 1) con Buffer TBE 1X (45 mM Tris-
Base, 45 mM Acido Boérico, 1.0 mM EDTA y H,O; pH 8.0) en una camara de
secuenciacion vertical (SequiGen GT, BioRad). En cada uno de los extremos se cargaron
dos marcadores moleculares de 10 pb (Invitrogen Cat: 10821-015) y 25 pb (Invitrogen Cat:
10597-011). Conjuntamente en cada uno de los geles se colocaron 4 controles positivos
consistentes de muestras representativas de los alelos mas comunes para cada loci y que se

determinaron previamente por Diaz-Jaimes y Uribe-Alcocer (2006).
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Los geles se tifieron con Nitrato de Plata siguiendo el protocolo de Creste et al. 2001
(con pequefias modificaciones) el cual comprende un total de 8 pasos que se pueden llevar
a cabo en aproximadamente 47 minutos (Apéndice Il). Una vez tefiidos los geles se
fotografiaron con una camara digital (Canon PowerShot A470) (Apéndice 111).

La lectura de los geles se realizd mediante imagenes digitales directamente de la
pantalla de la computadora, siguiendo una rigurosa secuencia de estandarizacion de tamafio
para disminuir la probabilidad de error. En primer lugar, se determino el tamafio en pares
de bases (pb) de las muestras control tomando como referencia el marcador molecular
empleado, y posteriormente se contrastd con la base de datos que contenia los tamafios
exactos de los fragmentos. A continuacion se determiné el tamafio del resto de las muestras
tomando como referencia, tanto las muestras control, como los marcadores moleculares,

asegurandose de que la medicion fuera congruente.

5.3 Andlisis estadistico

1. Prueba de equilibrio de Hardy-Weinberg

Se evalué la probabilidad de la presencia de alelos nulos, de la dominancia de alelos
pequefios (por errores de amplificacion de alelos grandes), asi mismo de errores
ocasionados por stuttering (error en la sintesis de la polimerasa durante el PCR en el que se
amplifica artificialmente bandas mas pequefias o grandes, que el tamafio real de
microsatélite) con el programa de computo MICRO —CHECKER (Van Oosterhout et al.
2004).

Se estimo si las muestras se encontraban en equilibrio de Hardy-Weinberg (H-W) por
locus y poblacion; el ajuste de las frecuencias genotipicas observadas respecto de las
esperadas se verific6 mediante una prueba exacta de Fisher (Guo y Thomson, 1992)
aplicando una aproximacién de Monte-Carlo para verificar la significancia de la prueba,
con el programa de computo GENEPOP v.3.1 (Raymond y Rousset, 1995).

2. Analisis de diversidad genética

Para evaluar la diversidad genética de las poblaciones, se obtuvieron para cada locus y
localidad el namero promedio de alelos, el nimero efectivo de alelos, la riqueza alélica, la

heterocigosis observada y esperada, las frecuencias alélicas y la Heterocigosis media por
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loci y la total. Estos valores fueron estimados mediante los programas de computo
GENALEX v.6 (Peakall y Smousse, 2006) y ARLEQUIN 2.0 (Schneider et al. 2002).

Se realizd una prueba exacta de probabilidad de desequilibrio de ligamiento de todos
los loci con el programa de computo GENEPOP v.3.1 (Raymond y Rousset, 1995). Esta
prueba mide si dos locus se comportan como unidades independientes a través de una

prueba pareada.
3. Analisis de divergencia poblacional

Se realizé una prueba exacta de diferenciacion poblacional con el programa de computo
GENEPOP v.3.1 (Raymond y Rousset, 1995) la cual prueba la hipétesis nula de que k
genotipos se distribuyen de forma aleatoria en r poblaciones utilizando tablas de
contingencia 2 x 2 siguiendo la prueba exacta de Fisher.

Con el fin de estimar la divergencia genética entre poblaciones, se obtuvieron los
estadisticos F de Wright, Fst Fisy Fir (Wright, 1951) y los analogos Rho (Slatkin, 1995)
para cada locus mediante el programa de computo GENEPOP v.3.1 (Raymond y Rousset,
1995). Los estadisticos jerarquicos F miden la probabilidad de que dos pares de alelos
tomados al azar sean iguales, en tres casos particulares: de los individuos con respecto a la
subpoblacion (Fis), de los individuos con respecto al total de la poblacion (Fit) y de las
subpoblaciones con respecto al total de la poblacion (Fst). Los analogos Ris, Rit ¥ Rst
tienen la misma finalidad que los estadisticos F, pero las consideraciones tedricas y técnicas
varian entre uno y otro. En primer lugar cada uno de los estadisticos trabaja con un modelo
mutacional diferente, la obtencidn de los estadisticos F supone el modelo de sitios infinitos
(Kimura y Crow, 1964) de modo que el proceso mutacional posee una gran relevancia,
mientras que para los estadisticos Rho se utiliza el modelo de mutacion de un paso (Kimura
y Otha, 1978) por lo que es independiente de la tasa de mutacion. De igual forma cada uno
de los estadisticos considera a los alelos bajo una perspectiva diferente, el estadistico F
trabaja con la varianza de los estados alélicos, propiedad que ocasiona que no se puedan
considerar homoplasias en dos diferentes poblaciones, mientras que los estadisticos Rho
consideran las diferencias en los tamafios de los alelos, por lo que es posible explicar la
similitud de dos muestras a través de la aparicion de homoplasias (Balloux y Lugon-
Moulin, 2002).
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Se evalud el grado de subdivison poblacional a través de la prueba de Fsr con el
programa FSTAT 2.3.9 (Goudet, 2002) para hacer comparaciones mediante Fg entre todos
los pares de poblaciones (sin asumir H-W y con 15000 permutaciones). Con la finalidad de
esclarecer el grado de la estructura genética de las poblaciones con las que se trabajo, se
realiz6 un Analisis de Variacion Molecular (AMOVA por sus siglas en inglés, Excoffier et
al. 1992) con el programa de computo ARLEQUIN 2.0 (Schneider et al. 2000). La
AMOVA es una prueba jerarquica de los niveles de variacion entre grupos (Fcr), entre
poblaciones dentro de los grupos (Fsc) y entre individuos en las poblaciones (Fs), que a la
vez, proporciona niveles de probabilidad estadistica a través de un proceso de permutacion
no-paramétrico (Excoffier et al. 1992), se realizaron 15,000 permutaciones para obtener la
probabilidad de significancia de las estimaciones.

El parametro elegido para el AMOVA fue el estadistico convencional F (Weir y
Cockerham, 1984) y las poblaciones se agruparon considerando su cercania espacial de tal
forma que fuera posible poner a prueba la hip6tesis propuesta en este estudio. La forma en
la que se agruparon a las poblaciones fue la siguiente: Norte (Oaxaca 2004 y 2005), Sur
(Per 2002 y 2005), Ecuador (Ecuador 2004) y Atlantico (Océano Atlantico 1990).

Se realizaron tres diferentes pruebas; en la primera se probé la estructura de todos los
grupos (Norte v/s Sur v/s Ecuador v/s Atlantico), sin embargo para analizar como se
conforma la estructura genética en el Pacifico oriental, para la segunda prueba se excluyé la
muestra del Atlantico (Norte v/s Sur v/s Ecuador) y finalmente, como presumiblemente la
muestra de Ecuador conforma una zona de mezcla se realiz6 una tercer prueba en donde se
constataron Unicamente las muestras provenientes del sur y del norte (Norte v/s Sur).

Cuando se trabaja con microsatélites es importante discernir cual de los estadistico para
medir diferencias poblacionales es el mas apropiado (Fst v/s Rst), a pesar de que existen
diferentes consideraciones tedricas. Para poder decidir qué estadistico utilizar, es
importante contar con un acercamiento a los datos reales del estudio. Hardy et al. (2003)
disefiaron una prueba que revela cual de los dos estadisticos es el mas informativo
utilizando los datos del estudio, prueba que esta implementada en el programa de computo
SPaGeDi 1.2 (Hardy y Vekemans, 2002). Se basa en el principio de probar la hipétesis nula
de que las diferencias en el tamafio de los alelos no contribuyen a la diferenciacion

poblacional. En ella se realizan pruebas aleatorias para determinar si las mutaciones que
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siguen un patron parecido al modelo de un paso contribuyen a la diferenciacion genética. Si
se obtiene una prueba no significativa lo mas probable es que el estadistico Fst sea mas
informativo que el Rst, en otras palabras que es mas probable que los estadisticos que se
basan en los estados alélicos tengan un mejor desempefio que los estadisticos que utilizan
los tamafios alélicos (Hardy et al. 2003). La prueba dio como resultado que el estadistico F
es el mas indicado para este conjunto de datos en particular por lo que, en consecuencia, se
optd por utilizar este estimador para analizar el nivel de divergencia entre las poblaciones.

Se utilizd6 una matriz de distancias genéticas D de Nei (1978) en el programa
MICROSATELLITE ANALYSER (MSA) (Dieringer y Schilttterer, 2003) las cuales
fueron empleadas para construir un dendograma por medio del modelo de Neighbor-
Joining (Saitou y Nei, 1987) en el programa MEGA 4 (Tamura et al. 2007).

Con la finalidad de probar la estructura poblacional y establecer la asignacién de cada
individuo a un deme genético se utilizo el programa de computo STRUCTURE v2.2
(Pritchard et al. 2000). Este programa asume un numero K de poblaciones que se
caracterizan por tener un conjunto de frecuencias alélicas en cada locus, de modo que los
individuos son asignados (por probabilidad) a la (s) poblacidon (es). En un principio se
evalu6 el modelo de mezcla, el cual asume que cada individuo se origino de una sola
poblacién ancestral (Pritchard et al. 2000), el cual es considerado como el mejor modelo
cuando se intenta resolver la estructura de poblaciones intimamente relacionadas (Flaush et
al. 2003). Enseguida se utilizo el modelo de informacién poblacional en el cual se incluye
la procedencia (asignada segun la zona de captura) de cada individuo. Finalmente, para los
dos modelos se realizo la prueba ad hoc AK de Evanno et al. (2005) que estima la tasa de
cambio de la probabilidad de la verosimilitud con respecto de K. Los parametros utilizados
en ambos casos fueron: el modelo de frecuencias alélicas correlacionadas y se estimé la
existencia de 1 a 10 poblaciones (K) evaluadas a través de 30 iteraciones independientes
cada una con 25,000 iteraciones en el periodo de calentamiento (Burn in) seguido de
25,000 cadenas de Markov Monte Carlo (MCMC).

4. Estimacion de tamafio efectivo poblacional y flujo genético

Se utilizd el programa MIGRATE 3.0 (Beerli, 2008) para obtener el tamafio efectivo

poblacional a través de la estimacion de theta, derivada de la formula 6= 4N.p, donde N es
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el tamafio efectivo poblacional y u la tasa de mutacidn y para obtener la tasa de migracion
M, con la formula M=m/u, donde m es la tasa de migracidn por generacion. Los valores se
estimaron bajo el método de maxima verosimilitud (Maximum Likelihood) y considerando
el modelo de evolucién gradual para microsatélites (ladder model). EI programa realiza las
estimaciones de los parametros con base en maxima probabilidad y mediante la aplicacion
de un método de Monte Carlo basado en Cadenas de Markov (MCMC; Beerli, 2008). La
estrategia empleada consistio en la aplicacion de 10 cadenas cortas con 1000 genealogia
muestreadas cada 20 arboles y 4 cadenas largas con 5000 genealogias muestreadas cada 20
arboles. Los primeros 10000 arboles en cada cadena fueron desechados durante el proceso
de calentamiento (burn-in). El programa MIGRATE calcula una serie de probabilidades de
parametros genéticos, como por ejemplo tamafios poblacionales y tasas de migracion,
integrando todas las posibles relaciones de los datos utilizando la teoria de la coalescencia,
suponiendo un modelo de n poblaciones (islas) en donde existe un equilibrio entre la
mutacion-migracion y la deriva génica (Beerli, 2008).

Para la obtencion del estimador theta se realizaron cinco corrimientos del programa y
se promediaron los valores. Con la finalidad de esclarecer si los valores de 6 difieren
significativamente entre las localidades se realiz6 una prueba de ANOVA de una solo via 'y
posteriormente se realizaron las comparaciones por pares de localidades a través de una
prueba de mdaltiples comparaciones de Tukey HSD en el programa de computo
STATISTICA 6.0 (StatSoft).

5. Estimacion del poder estadistico

Existen muchos factores que pueden afectar el poder estadistico de las pruebas: el nimero
de individuos muestreados, el nimero y el tipo de loci utilizados, el nimero de alelos
encontrados y su distribucion, entre otros, por lo que se espera que las diferentes pruebas
estadisticas no tengan el mismo poder (Ryman y Jorde, 2001). Para resolver el poder
estadistico de los datos reales Ryman y Palm (2006) disefiaron un programa de computo
POWSIM, el cual es capaz de generar datos al azar de subpoblaciones que divergieron a
partir de una poblacion base, de forma que cada subpoblacion es muestreada y sometida a
una prueba de homogeneidad, de la cual los valores de probabilidad son utilizados para
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estimar el poder estadistico en las condiciones actuales, proporcionando una idea del poder
estadistico que tienen los datos en las pruebas de exacta de Fishers’s y la prueba tradicional
de X% El programa trabaja bajo el modelo clasico de Wright-Fisher sin mutacién ni
migracion con una base inicial de una poblacion infinita que segrega s subpoblaciones de
tamafio efectivo poblacional (Ne) igual, a través de un muestreo al azar de 2N, genes. De
modo que en cada subpoblacion se simula varios eventos de deriva génica por t
generaciones, y consecuentemente el grado de divergencia esperada en la generacion t es
Fsr=1-(1-1/2N.)', el proceso es repetido muchas veces en r numero de corridas
independientes (Ryman y Palm, 2006).

POWSIM también estima la probabilidad de caer en error estadistico de tipo |
(probabilidad de rechazar Ho cuando es verdadera) con una segunda prueba muy similar a
la que detecta el poder estadistico, eliminando el proceso de deriva génica, y estimandolo
directamente de la poblacion base (Ryman y Palm, 2006).

Se realizaron dos escenarios para determinar las condiciones en las que se estimo el
poder estadistico de los datos y la probabilidad de caer en el error tipo I: 1) se considero el
tamafio efectivo poblacional estimado para el atdn patudo (Thunnus obesus) en el Océano
Pacifico (el cual presenta una distribucion y una historia de vida practicamente idéntica a la
del aleta amarilla) la cual fue estimada utilizando una tasa de 10 (N.=4,175) (Gonzalez et
al. 2008), y 2) se utilizaron los valores de tamafo efectivo poblacional obtenidos con
nuestros datos considerando una tasa de mutacién de 10* (N.=12,331). Para todos los
escenarios se estimaron los valores para dos periodos generacionales t=25 y t=45 (t=0 para

la segunda prueba) y se realizaron 450 corrimientos en todos los casos.
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VI. Resultados

6.1 Prueba de equilibrio de H-W y diversidad genética.

Se analizaron los genotipos de 340 individuos de atin aleta amarilla provenientes del
Océano Pacifico oriental mediante cuatro loci de microsatélites, los cuales funcionaron
satisfactoriamente presentando 100% de polimorfismos. Con los cuales fue posible detectar
un namero alto de genotipos con una eficacia de mas del 90% en todos los casos.

El programa MICRO —CHECKER (Van Oosterhout et al. 2004) revel6 que ninguna de
las muestras presentaba alelos nulos, dominancia de alelos pequefios o errores ocasionados
por stuttering, con una probabilidad de P<0.01. Esto indicd que se podia confiar en la
amplificacion e interpretacion de los alelos para todos los locus y todas las poblaciones y
con ello se pudo proceder a realizar el analisis de la variabilidad genética.

El nimero de alelos varia entre 3 (Tth10 y Tth21) y 16 (Tth34) con un promedio de 6.6
alelos por locus, siendo las localidades de Ecuador y del Atlantico las que presentan un
menor nimero promedio de alelos (5.5), mientras que la localidad de Perl es la que
presenta el mayor (8.75). De igual forma el niumero efectivo de alelos es variable, podemos
observar que la poblacién que presenta el menor nimero efectivo de alelos es la de Oaxaca
2004 con 1.25 (Tth21), mientras que la que registra el mayor namero es el Atlantico con
6.26 (Tth34). Es importante resaltar la distincion que hay entre el nimero de alelos distintos
y el numero efectivo de alelos; el nimero de alelos distintos es el nimero total de alelos
presentes en un locus, mientras que el nimero efectivo de alelos es el niumero de alelos que
tendrian el mismo nivel de heterocigosidad si todos tuvieran la misma frecuencia
(Frankham et al. 2002). Las diferencias encontradas entre estos dos valores son
consistentes, lo cual indica que las frecuencias alélicas no se distribuyen uniformemente
entre las diferentes localidades. Esto es evidente cuando se observan alelos que son, por
mucho, menos frecuentes que otros, lo cual a su vez, produce una baja incidencia de alelos
unicos. Por otro lado la riqueza alélica es similar entre las poblaciones siendo la localidad
de Per0 la que registra el promedio mas alto (6.146) y la de Ecuador 2004 el menor (4.943)
(Tabla 5).
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Los valores de heterocigosis esperada y observada varian entre 0.255 y 0.857
(promedio= 0.540) y entre 0.222 y 0.885 (promedio= 0.528), respectivamente. La localidad
de Pert posee los valores mas bajos de heterocigosis observada y esperada, mientras que la
poblacién del Atlantico es la que posee la cifra méas alta. La prueba de equilibrio de Hardy
Weinberg muestra que en tres ocasiones (15%) la prueba de probabilidad de desviaciones
del equilibrio de H-W fue significativa: Oaxaca 2004 en los loci Tth10 y Tth34 presenta un
exceso de hetrocigos, mientras que la localidad de Pert en el loci Tth34 se desvia de
equilibrio de H-W a causa de un déficit de heterdcigos, como lo comprueban los valores del
indice de fijacién (Tabla 5). Ninguno de los casos en los que se observaron desviaciones del
equilibrio de H-W se debid a la presencia de alelos nulos (P<0.01) segun lo encontrado con
la prueba realizada en el programa de computo MICRO —CHECKER (Van QOosterhout et
al. 2004).

La prueba de ligamiento de los loci resultd no significativa en todas las comparaciones
(no se muestran los resultados), evidenciando que los cuatro loci se comportan como

unidades independientes.
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Tabla 5. Variacion genética y prueba de equilibrio de H-W. Se indica para cada loci y localidad: (N)

namero de individuos, (Na) nimero de alelos, (n;) nimero efectivo de alelos, (R) riqueza alélica,

(He) heterocigosis esperada, (Hp) heterocigosis observada, (H-W) prueba de probabilidad para el

equilibrio de H-W. (f) Indice de fijacion. (Ht) Heterocigosis por locus. Los valores resaltados con

negritas indican desviacion del equilibrio de H-W (P<0.05).

Localidad Tth5 Tth10 Tth21 Tth34 Promedio

Oax04 N 37 37 36 34 36

Na 6 4 3 11 6

Ne 2.77 1.49 1.25 5.59 2.77

R 5.616 3.450 2.938 10.184 5.547

He 0.66938 0.35913 0.25509 0.83406 0.530

Ho 0.72973 0.37838 0.22222 0.88235 0.553

H-W 0.97179 0.00907 1.00000 0.00153

f -0.140 -0.136 -0.093 -0.074 -0.0813
Oax05 N 127 127 125 123 125.5

Na 9 3 5 12 7.25

Ne 2.04 1.79 1.73 5.74 2.83

R 5.701 2.974 3.715 9.401 5.447

He 0.50036 0.44480 0.42724 0.82927 0.550

Ho 0.47244 0.51181 0.38400 0.77236 0.530

H-W 0.68522 0.18744 0.70666 0.45227

f 0.046 -0.156 0.070 0.065 0.0240
Per( N 98 98 96 96 97

Na 10 4 5 16 8.75

Ne 1.98 1.46 1.62 6.1 2.79

R 6.498 2.952 3.946 11.188 6.146

He 0.50382 0.31497 0.37980 0.83868 0.509

Ho 0.45918 0.31633 0.38542 0.79167 0.488

H-W 0.43332 1.00000 0.84238 0.00784

f 0.071 -0.009 -0.028 0.051 0.0212
Eco04 N 49 49 46 45 47.25

Na 6 3 3 10 5.5

Ne 1.92 1.83 1.56 5.34 2.66

R 5.010 2.800 2.930 9.030 4,943

He 0.49821 0.47065 0.36288 0.83720 0.542

Ho 0.51020 0.38776 0.32609 0.77778 0.500

H-W 0.33913 0.31828 0.25896 0.07050

f -0.065 0.143 0.144 0.072 0.0615
At90 N 26 27 26 26 26.25

Na 5 3 3 11 5.5

Ne 2.23 1.56 1.65 6.26 2.93

R 4.850 2.970 3.000 10.605 5.356

He 0.58974 0.39483 0.43658 0.85671 0.569

Ho 0.46154 0.44444 0.45455 0.88462 0.561

H-W 0.28516 0.71101 0.36784 0.32776

f 0.164 -0.237 -0.155 -0.053 -0.0248
Total locus Ht 0.533 0.375 0.365 0.837 0.528
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6.2 Analisis de divergencia poblacional

El valor total de Fst= 0.0038 (P= 0.0328) (Tabla 6) obtenido es bajo en comparacion a la
media y a la mediana reportada para especies marinas, 0.062 y 0.020, respectivamente
(Ward, 1994; Waples, 1998) y con diferentes especies de peces pelagicos: bacalao del
Atlantico, arenque del atlantico y diferentes especies de truchas (Tabla 7).

Tabla 6. Valor de Fsr para cada locus y global. Los valores significativos estan resaltados con

negritas (P<0.05).

Locus Fsr Probabilidad
Tth5 0.0025 0.6258
Tth10 0.0128 0.0074
Tth21 0.0064 0.0080
Tth34 -0.0007 0.4871
Total 0.0038 0.0328

Tabla 7. Reportes de niveles de diferenciacion promedio Fst (Weir y Cockerham, 1984) o

estimadores analogos, para diferentes especies de peces con diferentes marcadores moleculares.

Especie Aloenzimas NRFLPs  mtDNA Minisatélites  Microsatélites
Bacalao del Atlantico, 0.014 0.069 N/A 0.030 0.035

Gadus morhua

Salmon del Atlantico, 0.064 Sin datos  0.106 0.036 0.028

Salmo salar

Trucha Arcoiris, 0.080 Sin datos  Sin datos  0.049 0.016

Oncorhynchus mykiss

Trucha Café, 0.190 Sin datos  0.309 0.174 Sin datos
Salmo trutta

Arenque del Pacifico, 0.014 Sindatos  Sindatos  Sin datos 0.023
Clupea harengus

Trucha salmonada, 0.232 Sin datos  0.128 Sin datos 0.515

Salvelinus fontinalis

Modificada de O’Conell y Wright, 1997.

Sin embargo es similar a los valores reportados previamente para el atin aleta amarilla
(Appleyard et al. 2001; Ely et al. 2005; Diaz-Jaimes y Uribe-Alcocer, 2006;
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Dammannagoda et al. 2008) y otras especies de atunes de importancia comercial como el
atin aleta azul del Atlantico (Carlsson et al. 2004), el atin patudo (Gonzalez et al. 2008) y
el barrilete (Ely et al. 2005) (Tabla 8).

Los valores de Fst por locus muestran que la sefial de diferenciacion proviene de los

microsatélites Tth10 y Tth21, los cuales resultaron ser significativos (Tabla 6).

Tabla 8. Fst obtenidos anteriormente para diferentes especies de atunes y similares.

Especie Marcador Fsr Referencia
Microsatélites 0.002 Appleyard et al. 2001
Atln aleta amarilla mMtDNA ¢st=0.002 Ely et al. 2005
(Thunnus albacares) Microsatélites 0.008 Diaz-Jaimes y Uribe-
Alcocer, 2006
Microsateélites 0.0025 Dammannagoda et al. 2008
Atin aleta azul del Atléntico
(Thunnus thynnus thynnus) Microsatélites 0.0023 Carlsson et al. 2004
Atln patudo (Thunnus obesus) Microsatélites 0.007 Gonzalez et al. 2008
Barrilete (Katsuwonus pelamis) mtDNA ¢st=-0.003  Ely et al. 2005

Al comprar las localidades por pares se encontraron diferencias significativas
temporales entre las muestras de Oaxaca2004 y Oaxaca 2005 con la prueba de Fst pareadas
(F¢= 0.0153 P=0.00393) y con la prueba exacta de homogeneidad genética (X*= 22.681 P=
0.0038). Por otro lado no se encontraron diferencias significativas entre las muestras de
Per(i 2002 y Per(i 2005 (Fst= -0.0019 P= 0.1502; X?= 14.606 P= 0.0776). Por esto para el
analisis se unieron las localidades de Pert 2002 y 2005 en la poblacién de Perd, no asi las
muestras provenientes de Oaxaca 2004 y 2005, que fueron consideradas como dos
poblaciones distintas.

Una vez que se sumaron las dos muestras de Peru se realiz6 una nueva prueba de Fst
pareadas (Tabla 9), en la cual se observaron nuevamente las diferencias temporales entre
las muestras de Oaxaca 2004 y 2005 (Fst= 0.0153, P= 0.00410). Las muestras de Oaxaca
2005 y Pert también resultaron diferentes con un indice bajo de Fst (0.0018) pero
significativo (P= 0.038).
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Tabla 9. Diferencias poblacionales pareadas. Valores de Fst (arriba de la diagonal) y valores de
probabilidad (debajo de la diagonal). Los valores significativos estan resaltados con negritas
(P<0.05).

Oax04 Oax05 Perl Eco04 At90
Oax04 - 0.0153 0.0088 0.0170 0.0070
Oax05 0.00410 - 0.0018 -0.0025 -0.0034
Per 0.34710 0.03800 - 0.0057 -0.0031
Eco04 0.13023 0.40750 0.35090 - -0.0054
At90 0.46810 0.10990 0.81090 0.82720 -

La prueba exacta de diferenciacidén genética muestra un patrén similar al obtenido con
la prueba de Fst pareada (Tabla 10), pero a diferencia de ésta, mostré que las localidades de
Oaxaca 2005/Atlantico 1990 son diferentes una de la otra (X*= 16.383 P=0.03721).

Tabla 10. Prueba exacta de diferenciacion de Fisher. Valores de X? (arriba de la diagonal) y valores
de probabilidad (debajo de la diagonal). Los valores significativos estan resaltados con negritas
(P<0.05).

Oax04 Oax05 Perl Eco04 At90
Oax04 - 22.747 12.578 13.745 8.940
Oax05 0.00370 - 23.115 9.313 16.383
Per( 0.12720 0.00322 - 13.088 5.390
Ecuador 0.08866 0.31662 0.10886 - 7.024
Atléantico 0.34737 0.03721 0.71518 0.53410 -

Para evaluar el grado de estructura genética en diferentes niveles jerarquicos, dentro y
entre poblaciones y grupos, se realizaron tres diferentes pruebas de AMOVA (Tabla 11).
En la primera prueba se compararon los grupos del Norte, del Sur, del Ecuador y del
Atlantico, los resultados indican que no hay diferencias significativas entre los grupos (Fcrt
=-0.0029) y la mayor parte de la variacion proviene de la prueba entre poblaciones dentro
de los grupos, sin embargo esta prueba no resultdé significativa (Fcr = 0.00104, P=
0.11935). En la segunda prueba, en la que se compararon a los mismos grupos excluyendo
la muestra proveniente del Atlantico, tampoco se pudo distinguir diferencias significativas
entre los grupos (Fct = -0.003) y nuevamente se obtuvo una sefial que indica que la mayor
parte de la variacion proviene de la comparacion entre poblaciones. En la ultima
comparacion (Norte v/s Sur) nuevamente no se obtuvieron diferencias significativas entre
los grupos (Fct = -0.00015), sin embargo en esta prueba se detectd que las diferencias de
las comparaciones entre poblaciones son significativas (Fst 0.0026, P= 0.024). En todas las
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pruebas la diferenciacion entre poblaciones del mismo grupos (Fsc) resulto marginalmente
significativa, lo cual posiblemente se deba a la diferenciacion temporal encontrada entre las
localidades de Oaxaca 2004 y 2005.

Tabla 11. Analisis de Varianza Molecular (AMOVA). Se establecieron diferentes grupos de
localidades: norte (Oaxaca 2004 y 2005), sur (Per(), Ecuador (Ecuador 2004), y Atlantico (Océano
Atlantico 1990) y se compararon en diferentes combinaciones. Los valores significativos estan

resaltados con negritas (P<0.05).

Estructura Sum. Cuadrados % Variacion indice de fijacion Probabilidad

Cinco grupos Norte v/s Sur v/s Ecuador v/s Atlantico

Entre grupos (Fcr) 1.536 -0.29 Fcr =-0.00291 0.60409
Entre poblaciones dentro de 0.692 0.39 Fsc = 0.00394 0.05884
los grupos (Fsc)

Entre poblaciones (Fsr) 321.363 99.90 Fst =0.00104 0.11935
Tres grupos Norte v/s Sur v/s Ecuador

Entre grupos (Fcr) 1.016 -0.30 Fcr =-0.00303 0.50193
Entre poblaciones dentro de 0.692 0.40 Fsc = 0.00395 0.05971
los grupos (Fsc)

Entre poblaciones (Fsr) 295.863 99.91 Fst =0.001 0.12175
Dos grupos Norte v/s Sur

Entre grupos (Fcr) 0.676 -0.15 Fcr =-0.00154 0.66647
Entre poblaciones dentro de 0.692 0.39 Fsc =0.0038 0.06231
los grupos (Fsc)

Entre poblaciones (Fsr) 250.113 99.76 Fst =0.0023 0.02406

Al probar la eficacia de FstVv/s Rst con el programa SpaGeDi 1.2 (Hardy y Vekemans,
2002) se aceptd la hipotesis nula de que las diferencias en el tamafio de los alelos no
contribuyen a la diferencia poblacional observada. Se obtuvieron valores no significativos
cuando se realizaron las pruebas de permutacion del tamafio de los alelos para la estructura
genética y la diferencia poblacional obteniendo valores de  0.1277 y 0.1169,
respectivamente, lo cual es un indicio para considerar que las pruebas que trabajan sobre
identidad alelica (Fst) son las més indicadas para este conjunto de datos en particular.

Las distancias genéticas obtenidas a través del estimador D de Nei (1978) son en
general bajas con un promedio de 0.004646 (Tabla 12), pero son consistentes con las
reportadas con microsatélites para siete poblaciones de atun aleta amarilla en el Océano
Pacifico occidental (Appleyard et al. 2001). Estas distancias fueron utilizadas para construir

un dendograma utilizando el método de Neighbor-Joining, el cual muestra un agrupamiento
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de las localidades de Oaxaca 2005, Ecuador y Atlantico, mientras que las localidades de
Pert y Oaxaca 2004 se encuentran aparentemente aisladas, mostrando un patron claro de
division entre las muestras de Oaxaca 2005 y Per0 (Fig. 13). La muestra de Oaxaca 2004
aparece como una localidad aislada al resto de las localidades, posiblemente debido a su

pequefio tamario de muestra.

Tabla 12. Distancias genéticas de Nei (1978) debajo de la diagonal y distancias geograficas
(Km.) arriba de la diagonal.

Oax04 Oax05 Peru Eco04 At90
Oax04 - 100 4053 3032 2878
Oax05 0.01813 - 4153 3132 2778
Perd 0.01007 0.00112 - 5167 5637
Eco04 0.02044 -0.00230 0.00715 - 5825
At90 0.00669 -0.00425 -0.00466 -0.00593 -

Figura 13. Dendograma construido con distancias genéticas de Nei (1978) a través del método de

Neighbor-Joining.

Los resultados obtenidos con el programa STRUCTURE mostraron ausencia de
estructuracion poblacional. En el anélisis del modelo de mezcla no se observa sefial de
estructuracién en la poblacion, la prueba ad hoc obtenida directamente de STRUCTURE
(Ln P(D)) arroja que el conjunto de datos conforma tan solo una poblacion genéticamente
homogénea (Fig. 14 a.l1), obteniendo el valor méximo de probabilidad para K=1 (Ln= -
3046.1) resultado que fue confirmado con la prueba de Evanno et al. (2005) (Fig. 14 a.2).
Por su parte, el modelo de informacion poblacional, como era de esperarse, demostré que
los individuos conforma seis poblaciones diferentes (Fig 14 b.1), sin embargo este analisis

esta sesgado por la informacion poblacional introducida en los datos. Posteriormente, para
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esta prueba, se confirmo la existencia de una sola poblacion por medio del analisis ad hoc
de AK (Fig 14 b.2).

a.2)

b.1)

b.2)

Figura 14. Pruebas Ln P(D) (Pritchard et al. 2000) y AK (Evanno et al. 2005) de estructuracion
poblacional. a.1) Modelo de mezcla Ln P(D), a.2) Modelo de mezcla AK, b.1) Modelo de

informacion poblacional Ln P(D) y b.2) Modelo de informacién poblacional AK.

6.3 Tamafio efectivo poblacional y flujo génico.

El tamafio efectivo de las poblaciones (Ng) de atun aleta amarilla (Tabla 13) varia entre 479
(At90)-29,650 (Eco04). El tamafio efectivo poblacional mas grande pertenece a Ecuador la
cual es una zona intermedia en el Pacifico oriental y donde se encuentra la mayor

abundancia de las poblaciones. Las poblaciones del norte presentan tamafios efectivos mas
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grandes en comparacién de la muestra del sur, aunque es importante notar que los valores
difieren por mucho entre uno y otro. El tamafio efectivo promedio para todas las
poblaciones del Pacifico oriental (N.= 12,331) concuerda con lo reportado por Gonzalez et
al. (2008) para el atin patudo en el Océano Pacifico (Thunnus obesus, Ne= 4,175). Estas
especies son comparables debido a que presentan una distribucion idéntica, y a que los
registros de captura para todo el Océano Pacifico muestran que el atin patudo registra una
captura de tan solo %4 parte en comparacion a la del aleta amarilla (FAO, 2009), por lo que
posiblemente el tamafio efectivo del aleta amarilla debe ser mayor.

La estimacién del tamafio efectivo poblacional es una medida poco confiable debido a
la incertidumbre de la tasa de mutacion de los microsatélites, ya que se ha estimado que la
tasa mutacional de los microsatélites varia entre 102y 10 por locus por generacion (Tautz,
1989; Weber y Wong, 1993). De modo que se debe tomar precauciones con estas
estimaciones cuando se comparan entre poblaciones (Carlsson et al. 2004). Sin embargo,
una alternativa es comparar directamente los valores del estimador theta, cuya prueba de
ANOVA result6 significativa (p= 0.00001), lo cual representa que los valores de 6 varian
significativamente entre ellos. En la prueba de comparaciones mdaltiples de Tukey se pudo
corroborar que la estimacion de 6 es significativamente diferente entre todas las localidades

(P< 0.01), con excepcién de Oaxaca 2004 con Peru y el Atlantico.

Tabla 13. Estimacion de 6 y del tamafo efectivo poblacional (N,) del atdn aleta amarilla en el

Pacifico oriental. Con una tasa de mutacion de 10 (Whittaker et al. 2003). (IC) Intervalo de

confianza.
Poblacion 0 IC (95%) Ne IC (95%).
Oaxaca 2004 1.9938 (1.9264-2.0644) 4,985 (4816-5161)
Oaxaca 2005 4.6521 (4.0486-5.8316) 11,630 (10121.5-14579)
Per(i 02/05 1.3315 (1.1723-1.5208) 3,329 (2930.75-3802)
Ecuador 2004 11.86 (8.3615-16.599) 29,650  (20903.75-41497.5)
Atlantico 1990 0.1917 (0.1411-0.2698) 479 (352.75-674.5)
Promedio para todo el Océano Pacifico oriental 12,331

Como era de esperarse, la cantidad de flujo génico entre las poblaciones de aleta
amarilla es alto para algunas localidades y en general muy variable, bajo el modelo de
emigrantes por generacion (9.8073-1760 emigrantes por generacion) (Tabla 14). El
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programa MIGRATE (Beerli, 2008) nos permite diferenciar el origen y el destino de los
movimientos migratorios estimados, siendo los emigrantes los que salen de la poblacién x y
los inmigrantes los que llegan a la poblacion y. Esta herramienta es muy atil en estudios
con organismos marinos, ya que facilita la dificil labor que es observar estos movimientos
de forma directa en las poblaciones naturales . La poblacion que presenta un mayor nimero
de emigrantes es Ecuador 2004 (Max: 1760) mientras que la poblacién que contribuye en
menor medida al resto de las poblaciones es la del Atlantico 1990 (Max: 2.93%). Lo
anetrior, es congruente con la posicion geografica de estas dos poblaciones, ya que mientras
la localidad de Ecuador se encuentra en una zona intermedia presumiblemente de mezcla, la
localidad del Atlantico esta completamente aislada del resto de las localidades.

Entre las localidades de Oaxaca 2004 y 2005, la cuales provienen de la misma zona
geografica el flujo es diferencial, ya que mientras Oaxaca 2004 contribuye con 7.403
individuos por generacion a la poblacion de Oaxaca 2005, el flujo en sentido opuesto es
practicamente nulo (1.69). La poblacién de Oaxaca 2004 aparece como una localidad
parcialmente aislada ya que practicamente no recibe inmigrantes provenientes de ninguna
del resto las poblaciones y contribuye con pocos emigrantes tan solo a Oaxaca 2005 y Peru
y en pequefias cantidades (7.403 y 6.602, respectivamente). Por su parte, la poblaciéon de
Ecuador 2004 contribuye de forma diferencial con el resto de las poblaciones con un
numero pequefio de emigrantes hacia Oaxaca 2004 y Atlantico 1990, mientras que por otro
lado con un gran nuimero de emigrantes hacia Oaxaca 2005 y Per( (1630 y 1760,
respectivamente) y de igual forma estas dos poblaciones son de las que aportan un mayor
namero de inmigrantes a la poblacién de Ecuador (31.180 y 42.644, respectivamente). Lo
cual demuestra el alto grado de conectividad que existe entre las localidades de atin aleta
amarilla en el Océano Pacifico oriental, a través del flujo que se produce en la poblacion
central de Ecuador.

Tabla 14. Estimacion del nimero de migrantes entre las poblaciones.

Poblacion receptora de migrantes.

Oax04 Oax05 Per( Eco04 At90
Origen de la migracién.
Oax04 - 7.403 6.602 | 1.0973 1.0471
0ax05 1.69™ - 203.09 | 31.180 |9.80%
Per( 3.21* 70.703 - 42644 | 13018
Ec004 5.447* 1630 1760 - 1.89°1
Atl90 2.93* 2.27* 1.98* | 151" -
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6.4 Estimacion del poder estadistico

Las pruebas realizadas en POWSIM (Ryman y Palm 2006) mostraron que los datos
presentan un buen poder estadistico. Cuando se contempla un tamafio efectivo poblacional
pequefio de Ne= 4,175 (Gonzalez et al. 2008) y se realizan simulaciones del proceso de
deriva génica a lo largo de 45 generaciones; los datos tienen >84% y con 25 generaciones
>54% de eficacia para reconocer diferencias poblacionales, y una probabilidad baja
(0.03/0.04) de que las estimaciones conduzcan al rechazo de la hipétesis nula cuando es
verdadera (error tipo 1) (Tabla 15).

Bajo el escenario de una poblacion de tamafio efectivo mayor (N.= 12,331) como el
reportado en este estudio, el poder estadistico disminuye levemente. La prueba de X? posee
un poder estadistico bajo, 37.8%, en la simulacion con 25 generaciones, pero aumenta al
70.7% a 45 generaciones, por su parte la prueba de Fisher presenta valores similares de
33.1% (t=25) y 69.7% (t=45). Estos valores se encuentran en un rango aceptable
considerando el tamafio de las poblaciones de atin aleta amarilla y el tiempo generacional
(1-1.5 afos), ya que tomando en cuenta un escenario de 45 generaciones se estima un poder
de aproximadamente 70%. No obstante, estos resultados ponen en evidencia la necesidad
de aumentar el nimero de individuos y loci empleados, para obtener una certeza mayor. A
pesar de esto la probabilidad del error de tipo | sigue siendo baja (0.0494) siendo la

probabilidad del error tipo I marginalmente significativas (Tabla 15).

Tabla 15. Estimacion del poder estadistico (expresado en porcentaje) y de la probabilidad de

rechazar la Ho cuando es verdadera (expresada en probabilidad P<0.05).

Tamafio efectivo Generaciones (t)  Prueba de poder estadistico Prueba de error tipo | (t=0)
poblacional (Ne)

X? Fisher X? Fisher
25 54.7% 52%
1)4,175 45 88% 84.4% 0.0360 0.0450
25 37.8% 33.1%
2)12,331 45 70.7% 69.7% 0.0494 0.0494
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VIl. Discusién

La mayoria de los indices demogréaficos en las principales pesquerias han mostrado una
tendencia negativa en las Gltimas décadas a causa de la sobreexplotacion, el descenso en el
reclutamiento de las principales poblaciones que sostienen a la pesca comercial, puede
conducir en pocos afios a la “extincion comercial” o incluso a la extincion total de alguna
poblacién o especie en particular (Grant y Bowen, 1998). En afios recientes pese al
incremento en los esfuerzos de conservacién y al cambio en el paradigma de que los
recursos marinos no son ilimitados, de igual forma se ha producido una aceleracién en las
tecnologias pesqueras acrecentado la presion en los recursos, y en caso de que las
tendencias actuales continden es posible que se produzca un agotamiento en los recursos
(Pauly et al. 2005). La correcta conservacion y manejo de los recursos pesqueros requieren
de un amplio entendimiento de la estructura poblacional de la especie en estudio, la cual
debe ser aplicada para incrementar la eficiencia de los modelos de manejo existentes
(Graves, 1998). El analisis de las pesquerias con marcadores moleculares dirigen sus
esfuerzos a determinar la situacion actual (y en ocasiones historica) de los stocks pesqueros,
y la forma mas comdn para lograrlo es probar la hip6tesis nula de que la poblacion en
estudio estd compuesta por una unidad homogénea (panmictica) de individuos que se
comunican a través de un flujo génico constante (Ward, 2000).

El asumir la existencia de un solo stock cuando la pesqueria se compone de mas de un
stock puede conducir a la sobreexplotacién de la unidad genética y consecuentemente a la
pérdida de la variacion genética (Graves, 1998). Por lo que este estudio persigue contribuir
a la correcta asignacion del (0s) stock (s) del atin aleta amarilla en el Pacifico oriental.

7.1 Diversidad genética poblacional

Se lograron amplificar cuatro loci en 340 individuos de atun aleta amarilla con un alto
porcentaje de eficacia, en donde tan sélo 2.7% de los individuos fueron eliminados de los
andlisis a causa de un patron de bandas confuso o bien a una total falla en la amplificacion.
Los cuatro loci resultaron altamente polimorficos (100%) y mostraron un claro patron de
bandas facilmente identificable. Estas condiciones se dieron gracias a la utilizacién de
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microsatélites tetranucleétidos, los cuales presentan una menor incidencia de alelos
inestables (Waples, 1998) y una lectura (obtencidén de genotipos) mas sencilla con una
menor incidencia de errores, debido a que la separacion entre los alelos es mayor en
comparacion a los di- y trinucledtidos.

El promedio de alelos registrados (6.6) es congruente con estudios previos que
ocuparon los mismos microsatélites en estudios de genética de poblaciones en el atln aleta
amarilla (Diaz-Jaimes y Uribe-Alcocer, 2006) y en el atun aleta azul del Atlantico
(Carlsson et al. 2004). No obstante, el valor promedio de alelos resulta bajo cuando lo
comparamos con el obtenido (17) por Appleyard et al. (2001) en donde utilizaron
microsatélites especificos para aleta amarilla, en el Pacifico occidental. A pesar de ser
posible de que esto se deba al empleo de microsatélites especificos, se ha observado que en
los atunes las relaciones filogenéticas son muy estrechas (Elliot y Ward, 1995) y los
microsatélites disefiados para una especie resultan igual de eficientes para algunas otras
(MacDowell et al. 2002). Por lo que es més posible que estas diferencias se puedan
adjudicar a que Appleyard et al. (2001) utilizaron un numero de muestra mucho mayor (N=
1377) que el empleado en este estudio. De la misma forma Appleyard et al. (2001)
emplearon microsatélites de tipo dinucledtidos, los cuales son mas polimoérficos (Jarne y
Lagoda, 1996) por lo que es de esperarse que presenten un mayor nimero de alelos. Las
diferencias en los patrones de mutacion entre los microsatélites dinucledtidos vy
tetranucleotidos indican que estos Gltimos son mas estables, ya que mutan a una tasa menor
que los dinucleétidos (Chakraborty et al. 1997) y por lo tanto proveen una estimacién mas
confiable.

Aunque los valores de diversidad genética intra-poblacional en general son similares
existen algunos aspectos importantes a destacar. La poblacién que registra el promedio mas
alto de nimero de alelos y riqueza alélica es Peru, lo cual es consistente al patrén de
diferenciacion observado. De forma opuesta la poblacion con los niveles mas bajos de
riqgueza y namero de alelos es Ecuador (Fig. 15). Se encontré una baja presencia de alelos
exclusivos, y solo las localidades de Peri y Oaxaca 2005 los presentan, con lo que se
explica el patron de diferenciacion observado para estas dos poblaciones, ya que la
aparicion de alelos exclusivos indica que la deriva génica actua fijando a los alelos. Las

localidades de Oaxaca 2004 y Ecuador no presentaron alelos privados (Fig. 15). Por su
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parte, en Oaxaca 2004 puede deberse a que esta medida es sensible al tamafio de muestra,
siendo ésta muestra menor a las demas. Mientras que en el caso de Ecuador, se presume
que debido a que se encuentra en una zona de mezcla y alta abundancia del recurso, las
posibilidades de muestrear este tipo de alelos de baja frecuencia disminuye, al tiempo que

requieren de tamafios de muestra mayores para su obtencion.

Figura 15. Gréafica de los patrones alélicos y la Heterocigosidad media para cada una de las

localidades.

Las localidades analizadas por lo general se encuentran en equilibrio de H-W, con
excepcion de tres pruebas que mostraron probabilidades significativas de desviacion del
equilibrio. La poblacion de Oaxaca 2004 presenta pruebas significativas en dos locus,
Tth10y Tth34, y en las dos ocasiones las desviaciones se deben a un exceso de heterdcigos,
evidenciado por valores negativos en el indice de fijacion. Este fendmeno es poco comin
en estudios anteriores con microsatélites en el atin aleta amarilla, donde comdnmente las
desviaciones del equilibrio de H-W se deben a deficiencias en el nimero de heterdcigos
(Appleyard et al. 2001; Diaz-Jaimes y Uribe-Alcocer; 2006; Dammannagoda et al. 2008).
El indice de fijacion negativo demuestra que la poblacion de Oaxaca 2004 presenta efectos
opuestos a los de la endogamia, tales como expansién poblacional o contribuciones
externas a su variabilidad genética. Lo cual puede ser resultado de que estos individuos
fueron capturados en una zona de pesca alejada de la costa, a diferencia de Oaxaca 2005, en
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una regién que se compone de individuos provenientes de diferentes cardimenes, lo que
sera discutido ampliamente més delante. Por su parte la localidad de Per( se desvia
significativamente del equilibrio de H-W en el locus Tth34, debido a un déficit de
heterdcigos (indice de fijacion positivo). Comunmente este tipo de desajuste respecto del
modelo de H-W se explica a través de la aparicidn de eventos endogamicos, sin embargo,
en una poblacion tan abundante, como lo es la del atun aleta amarilla, este fendmeno es
poco probable, siendo mas factible que este proceso se deba al resultado de un muestreo no
aleatorio en donde se capturan peces mas longévos y grandes, o bien al efecto de la
seleccién natural, donde se ven favorecidos los homocigotos.

La heterocigosidad varia considerablemente entre los loci de 0.365 a 0.837. El valor
promedio de 0.528 es relativamente bajo en comparacion a otros estudios (Appleyard et al.
2001; Dammannagoda et al. 2008), ya que en ellos se reportd un mayor numero de alelos,
por lo que era de esperarse que la heterocigosis fuera mayor para los microsatélites
empleados por estos autores. Sin embargo, es congruente con trabajos que emplearon
previamente estos mismos microsatélites (Carlsson et al. 2004; Diaz-Jaimes y Uribe-
Alcocer, 2006). La localidad de Perq, a pesar de haber registrado la mayor riqueza alélica,
presenta el valor mas bajo de heterocigosidad promedio, prueba de que posee una
variabilidad genética baja. Esto posiblemente sea ocasionado por efecto de la deriva génica
que tiende a fijar mas rapidamente a los alelos, de forma que la poblacion de Per( posee
diversidad alélica pero en su mayoria en forma de homocigotos.

7.2 Anadlisis inter-poblacional

Los métodos con los cuales se ha intentado analizar la estructura de los stocks del atin aleta
amarilla son muy variados y las evidencias que han presentado son contradictorias.

Las pruebas de diferenciacion genética (Fsty Fisher) en el presente estudio muestran
que existe diferenciacion poblacional tanto temporal como espacial. La sefial de
divergencia temporal detectada entre las muestras de Oaxaca 2004 y 2005, no era de
esperarse aungue, puede ser explicada de diferentes formas, que mas delante abordaremos.
Por otro lado también se observa evidencia de diferenciacion espacial entre Pert y Oaxaca
2005, lo cual es consistente con la hipotesis alternativa de divergencia poblacional entre la
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porcién norte y sur del Océano Pacifico oriental. Cualquier tipo de sefial de diferenciacion
espacial en especies pelagicas con potencial altamente migratorio y tamafios poblacionales
muy grandes son de gran relevancia y no pueden ser soslayados pues este estudio es el
segundo en el que dichas diferencias son detectadas. Este fendmeno de diferenciacién
puede ser explicado con evidencias ecoldgicas (Hunter et al. 1986; Flink y Bayliff, 1970;
Ortega, 1998; Schaefer, 1998; Schaefer et al. 2007), oceanogréaficas (Feidler, 1992;
Tomczak y Godfrey, 1994) y genéticas (Diaz-Jaimes y Uribe-Alcocer, 2006;
Dammannagoda et al. 2008), que seran abordadas igualmente mas adelante.

De forma contraria, los resultados de estructuracion poblacional a través del empleo de
estadistica bayesiana arrojan evidencia de que la distribucion del atdn aleta amarilla en el
Pacifico oriental se compone de una sola poblacion genéticamente homogénea. Este tipo de
inferencias ya han sido previamente utilizadas en especies de peces pelagicos con bajos
niveles de diferenciaciéon; como es el caso de la sardina europea (Gonzalez y Zardoya,
2007) y el atin patddo (Gonzalez et al. 2008), obteniendo resultados congruentes con el
resto de los estimadores al emplear un numero alto de individuos y loci en los estudios. Sin
embargo, tanto los autores del programa (Pritchard et al. 2000) como el equipo que se
encargd de evaluar su desempefio (Evanno et al. 2005) sugieren que la eficacia y
sensibilidad del programa disminuyen conforme el nimero de loci e individuos empleados
disminuyen. Asimismo, es importante notar que el programa fue probado con datos de
niveles de diferenciacion medios a altos (Fst= 0.16-0.43) (Evanno et al. 2005), ya que, a
pesar de que STRUCTURE presenta un buen desempefio con niveles de diferenciacion
bajos, se ha indicado que a niveles < Fst= 0.02 el programa comienza a reducir su eficacia
(Latch et al. 2006) y se corre el riesgo de obtener estimaciones erréneas.

A pesar de esto, es importante no restarle importancia a estos resultados ya que en caso
de estar en lo correcto indicarian que la poblacion de atdn aleta amarilla en esta regién del
Océano Pacifico conforma una unidad panmictica y en consecuencia debe ser considerada

como un solo stock pesquero.
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7.3 Aplicacion del estadistico F

Distinguir qué tipo de estimador es mas adecuado cuando se trabaja con microsatélites es
de gran importancia para obtener conclusiones confiables sobre la estructura genética de las
poblaciones. Las estimaciones basadas en diferencias de identidad alélica (Fst) y en
diferencias en el tamafio de los alelos (Rst), a pesar de ser analogos, se basan en diferentes
supuestos sobre los modelos de mutacion que siguen los microsatélites. Algunos autores
indican que el estimador Fst es el mas indicado para analizar datos de microsatélites ya que
el estadistico Rst por lo general presenta un alto grado de sensibilidad con respecto a las
diferencias de tamafio de muestra, en comparacion a los estimadores que trabajan sobre
identidad alélica como la Fst (Goldstein et al. 1995), ademas de que se ha estimado que la
Fst presenta un menor indice de error estandar (Gaggiotti et al. 1999; Hardy et al. 2003).
Cuando se trabaja con poblaciones que no son altamente divergentes y presentan un alto
grado de flujo génico, el estadistico Fsr debe ser preferido sobre el Rsr el cual es mas
adecuado para poblaciones muy divergentes y con poco flujo génico (Balloux y Lugon-
Moulin, 2002).

Para resolver esta cuestion utilizamos la prueba disefiada por Hardy et al. (2003), con
la cual obtuvimos valores no significativos cuando se probd la eficacia del tamafio de los
alelos para proveer de resultados confiables en ensayos de estructura y diferenciacion
genética. De modo que, siguiendo estos resultados, se decidio utilizar la Fst para realizar la

estimacion de la estructura poblacional.

7.4 Diferenciacion temporal

Se obtuvieron valores de diferenciacion significativos entre las muestras temporales de
Oaxaca 2004 y Oaxaca 2005 y por esto no pudieron ser mezcladas para componer una sola
poblacién durante el analisis, restandole poder de resolucion al AMOVA. Este fendbmeno
es extrafio y dificil de explicar ya que se puede dar por varias causas que se enumeran a
continuacion. Sin embargo, es importante antes mencionar que no se puede saber con
certeza la condicion migratoria de los individuos capturados, por lo que existe la
posibilidad que los patrones de diferenciacidn “extrafios” se deban a que para ese muestreo

en particular los individuos provinieron de otro sitio. En el caso de los muestreos en la dos
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localidades de Oaxaca, se debe de tomar en consideracion que las capturas generalmente se
realizan en embarcaciones de pesca riberefia cuyo tamafo es de entre 7.5-10 metros de
eslora que realizan viajes cortos de entre 10 y 50 Km. (Ladrén de Guevara et al. 2004).

La primera opcion para explicar las diferencias temporales es que posiblemente las
muestras de Oaxaca 2004 fueron capturadas en zonas mas alejadas de la costa, a través de
recorridos mas largos de las embarcaciones, a causa de aumentos en la temperatura
superficial del agua y del descenso en la profundidad de la termoclina, lo cual posiblemente
provocO una inusual ausencia del recurso en la porcion costera. EI aumento en la
temperatura superficial del agua, principalmente por efecto del fendmeno de El Nifio,
ocasiona el descenso en la biomasa (Suarez-Sanchez et al. 2004) de los atunes, y como
consecuencia una disminucién en la CPUE vy el indice disponibilidad-vulnerabilidad
(Joseph y Miller, 1988). El fenémeno de El Nifio provoca que la temperatura del mar se
eleve en el ecuador y las zonas costeras y propicia el descenso en profundidad de la
termoclina (Miller y Laurs, 1975), estas condiciones ocasionan que los atunes desciendan a
profundidades mayores o bien que presenten movimientos horizontales en busca de aguas
menos calidas donde la termoclina sea menos profunda. En cualquiera de los dos casos la
disponibilidad del recurso cerca de la costa se ve afectada, por lo que usualmente los
pescadores tienen que viajar mar adentro en busca de los cardimenes. En el 2004, durante
la segunda mitad del afio, se registré un evento ligero del Nifio en aguas ecuatoriales (Fig.
16), lo cual pudo ocasionar que durante ese periodo los cardimenes de aleta amarilla hayan
sido capturados en zonas de pesca mas alejadas de la costa, o bien que los cardimenes
capturados hayan provenido de la porcion sur del Pacifico oriental. Este pequefio lapso del
Nifio continudé hasta febrero del 2005 lo cual pudo permitir que, con el descenso en la
temperatura superficial del agua, los cardimenes pudieran regresar a las zonas de las cuales
provenian. Las dos muestras fueron tomadas a mediados de mayo, meses en los cuales
existieron condiciones diferentes en cada uno de los afios, por lo que posiblemente las
muestras de Oaxaca 2004 provengan de zonas de mar abierto, o bien de zonas cercanas al
hemisferio sur, debido a la importante contribucién de aguas sudamericanas durante los
eventos del Nifio (Miller y Laurs, 1975). Mientras que, la muestra de Oaxaca 2005 es mas
probable que provenga de zonas cercanas a la costa, de la porcion norte del Océano

Pacifico oriental.

62



Estas dos posibilidades explicarian el patron de diferenciacion temporal encontrado, ya
que se han reportado diferencias significativas entre muestras costeras y de mar abierto en
el atin aleta amarilla en el hemisferio norte del Pacifico oriental (Diaz-Jaimes y Uribe-
Alcocer, 2003). En el caso de que la muestras provengan del hemisferio sur, la sefial de
diferenciacion encontrada se adjudica al patron de divergencia espacial reportado en este

estudio y en Diaz-Jaimes y Uribe- Alcocer (2006).
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Figura 16. Eventos de EI Nifio en el Océano Pacifico oriental entre los afios 2000-2007. La muestra

de Oaxaca 2004 fue tomada durante un evento ligero del Nifio, mientras que la muestra de Oaxaca

2005 fue tomada durante condiciones normales. Imagen obtenida de NOAA/NCDC, 2007.

El segundo escenario que podria explicar las diferencias temporales reportadas es que
posiblemente la muestra de Oaxaca 2004 esté compuesta por individuos provenientes de
cardimenes con diferentes composiciones genotipicas, originadas por diferencias dadas por
via sexuales o bien por diferencias de edades. Esta particularidad podria ocasionar un
proceso aleatorio en donde algunos genotipos se vean favorecidos sobre otros, ocasionando
un fenébmeno parecido al efecto Wahlund, lo que explicaria el déficit de homocigosis
encontrado en dos de los cuatro loci para esta poblacion. Este fendmeno ha sido reportado
previamente en la porcion nortefia de la distribucion del atdn aleta amarilla en el Pacifico
oriental por Diaz-Jaimes y Uribe-Alcocer (2003), por lo que es congruente pensar que en la

localidad de Oaxaca 2004 pudiera estar ocurriendo.
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Una tercera opcién es el efecto del error de tipo intra-locus, el cual esta determinado
por la cantidad de individuos que componen a una muestra. El indice de diferenciacion Fst
es sensible al tamafio de muestra y la sefial de diferenciacion se ve seriamente afectada con
un numero de muestra pequefio la cual introduce ruido (sefial de error) en el analisis, se ha
estimado que en especies marinas el valor de Fst se compone de una cantidad proporcional
de ruido y de sefial de diferenciacion con nimero de muestra pequefio (N=25) y que la
contribucion del ruido decrece exponencialmente conforme se aumenta el tamafio de la
muestra (Waples, 1998). El tamafio de muestra de Oaxaca 2004 es considerablemente
menor al de Oaxaca 2005 (37 y 127, respectivamente), lo cual puede ocasionar una sefial
erronea de diferenciacion. La muestra de Oaxaca 2004 muestra un promedio menor de
alelos y de alelos efectivos en comparacion a la muestra de Oaxaca 2005, y de igual forma
la localidad de Oaxaca 2004 no presenta ningun alelo privado. Todos esto, podria indicar
que, a causa de que el tamario de la muestra de Oaxaca 2004, no se alcanzaron a muestrear
todos los alelos en la poblacion. EI nimero de alelos y de alelos efectivos es sensible al
tamafio de la muestra (Kalinowski, 2004), por lo que se realiz6 una prueba de correlacion
para probar el efecto del tamafio de muestra de las localidades contra el nimero de alelos y
de alelos efectivos encontrados. La prueba realizada con el nimero de alelos a pesar de no
haber resultado significativa, tiene un indice de correlacion muy alto (r= 0.7725, p= 0.2275)
lo cual es un indicio de que el tamafio de muestra ejerce un efecto importante en la cantidad
de alelos encontrados en cada poblacion. Por su parte, la prueba realizada con el nimero de
alelos efectivos posee un indice de correlacion bajo y no significativo ( y r= 0.0754 p=
0.9245), debido a que esta medida es menos sensible al tamafio de muestra (Frankham et al.
2002).

Es por esto que no se puede ser concluyente acerca del patrén de diferenciacion
genética temporal encontrado en este estudio, de modo que es necesario contar con una
muestra mas grande que permita recuperar la sefial de diferenciacion con mayor precision
(Waples, 1998).
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7.5 Diferenciacion espacial

La sefial de diferenciacion en especies marinas, y en especial en peces pelagicos es
comunmente baja (Waples, 1998; Graves, 1998; Ward, 2000). En el caso particular de los
atunes, que son peces con tamafos poblacionales muy grandes y altas capacidades
migratorias, la diferenciacion reportada es aun menor (Appleyard et al. 2001; Carlsson et
al. 2004; Ely et al. 2005; Dammannagoda et al. 2008; Gonzalez et al. 2008), y se ha
argumentado que debido a las caracteristicas de estos pelagicos esta sefial no debe ser
menospreciada. En este estudio se encontrd un indice de diferenciacion total muy bajo, pero
significativo (Fst= 0.0038), en donde la diferenciacion provino de dos (Tth10 y Tth21) de
los cuatro loci analizados.

Los patrones de diferenciacion encontrados a través de la prueba de Fst pareadas y la
prueba exacta de diferenciacion revelan que las localidades de Perd y Oaxaca 2005 son
diferentes con una probabilidad de 0.038 y 0.0032, respectivamente. Lo cual muestra
indicios importantes de diferenciacion espacial entre las poblaciones al norte y sur del
Ecuador. Es importante notar que la probabilidad de la prueba de Fst es baja y no es
significativa después de aplicar la correccion secuencial de Bonferroni (0.05/10=0.005)
(Rice, 1988).

Sin embargo, recientemente se ha argumentado que la aplicacion de la correccion
secuencial de Bonferroni puede conducir a conclusiones erroneas en estudios ecoldgicos
(Moran, 2003) y etoldgicos (Nakagawa, 2004). Los autores argumentan que al aplicar la
correccion secuencial de Bonferroni se corre el riesgo de caer en el error de tipo Il (aceptar
la H, cuando es falsa), al mismo tiempo de que es un poco contradictorio que conforme el
andlisis contenga més comparaciones, incrementando su poder estadistico, la probabilidad
de encontrar pruebas significativas disminuya. Nakagawa (2004) cuestiona acerca de si €s
mejor reportar resultados significativos (tras la correccidn) con pocas comparaciones o bien
reportar resultados no significativos con muchas comparaciones. El atin aleta amarilla por
Ser una especie que cuenta con poblaciones muy grandes, un N. muy grande, condiciones
para realizar movimientos migratorio extensos y un potencial reproductivo muy amplio,
exhibe niveles de diferenciacién genética muy reducidos, por lo que es importante tomar
una posicién precautoria cuando se intenta establecer su estructura genética. Es por esto,

que decidimos optar por no realizar las correcciones secuenciales de Bonferroni al
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momento de interpretar los resultados obtenidos, y de esta forma recuperar al maximo la
sefial de divergencia genética.

Diaz-Jaimes y Uribe-Alcocer (2006) reportaron evidencias preliminares de
diferenciacion entre tres muestras al norte del ecuador y una muestra al sur, empleando 7
loci de microsatélites. Sin embargo no descartaron que este patron de diferenciacién
pudiera deberse a efectos temporales y de muestreo no aleatorio. Los errores en la
interpretacion de los resultados a causa del efecto de muestreos no aleatorios son muy
comunes en el estudio genético de las pesquerias (Waples, 1998), y se deben
principalmente a que los muestreos de las especies marinas, y en particular de los peces
pelagicos, por lo regular dependen de la extraccion pesquera comercial o deportiva, las
cuales presentan sesgos a tamafios minimos en la captura de los individuos, principalmente
impuestos por limitaciones administrativas. De igual forma dentro de las pesquerias existen
peces que a causa de sus caracteristicas son mas o menos vulnerables a la pesca,
caracteristicas que en algunos casos son heredables (Hutchings y Reynolds, 2004). Por otro
lado, las caracteristicas migratorias y los movimientos estacionales que presentan los stocks
de los atunes también pueden ocasionar patrones de diferenciacion entre los muestreos (P.
Diaz-Jaimes, comm. pers.).

En el presente estudio no se encontraron diferencias temporales entre dos muestras de
igual tamafio en la porcién sur de Pacifico oriental. Las muestras de Pert 2002 y 2005
constituyen una entidad genéticamente homogénea, la cual a su vez se diferencia
espacialmente de la muestra nortefia de Oaxaca 2005 (también de similar tamafio). Esto
corrobora las recomendaciones hechas por Diaz-Jaimes y Uribe-Alcocer (2006) de incluir
una replica temporal ubicada al sur del Ecuador y confirma que las diferencias reportadas
en ese estudio muy posiblemente no se deben a efectos temporales.

Las caracteristicas ambientales que definen la dinamica biolégica y demografica dentro
de un stock comunmente no se distribuyen de forma uniforme, lo cual puede propiciar que
en muchos de los stocks sujetos a explotacion comercial no representan una sola unidad
reproductiva (Marteinsdéttir y Pardoe, 2008).

El proceso de divergencia entre las localidades de Pert y Oaxaca 2005 puede deberse a
la existencia de zonas de desove al sur y norte del Ecuador y al desfasamiento de su

ocurrencia en ambos hemisferios (Diaz-Jaimes y Uribe-Alcocer, 2006). Schaefer (1998)
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describi6é que el desove ocurre en el verano septentrional y meridional con una diferencia
de seis meses en ambos extremos de la distribucion del atun aleta amarilla en el Océano
Pacifico oriental. Los datos obtenidos por el autor muestran que el desove en el Pacifico
oriental es general desde los 26°N-14°S y de la costa hasta al menos 140°0, pero que
existen diferencias espacio-temporales significativas; entre los 0°-20°N el desove ocurre en
todo el afio, mientras que al norte de los 20°N el desove ocurre principalmente desde julio
hasta diciembre y con menor proporcion de marzo a junio y finalmente al sur de los 0° los
picos se registran durante enero y febrero y algunas hembras reproductivas de noviembre a
diciembre (Fig. 17). El desove en zonas extremas de distribucion de la especie, no obstante
que la isoterma de los 26°C ha sido identificada como una limitante en las temporadas
reproductivas (Ueyanagi et al. 1969), ha sido adjudicado a la presencia de importantes
zonas de productividad primaria que servirian como zonas de crianza de larvas y juveniles
(nursering areas). Asi mismo se ha registrado que las temperaturas minimas a las cuales se
han capturado larvas del género Thunnus son los 24°C (Boehlert y Mundy, 1994).
Comunmente es durante el verano cuando se presentan las condiciones propicias para el
desove y su estacionalidad es diferente al norte (septentrional) y al sur (meridional) del
Ecuador.

Este fendmeno del desfase en el desove puede propiciar diferencias poblacionales ya
que tanto los huevos como las larvas resultantes de estos eventos reproductivos se llevan a
cabo zonas geograficas muy distantes y las corrientes que se forman en el Océano Pacifico
oriental (Fiedler, 1992), particularmente las corrientes ecuatoriales del norte y sur y la
contracorriente del Ecuador, representan barreras oceanograficas que restringen la
dispersion de las larvas y huevos en una escala latitudinal. Asi mismo la variacién en el
éxito reproductivo es un fendmeno aditivo que puede promover un efecto de divergencia
genética. Las larvas del atun aleta amarilla al ser pelagicas, se encuentran sujetas a
condiciones que pueden modificar su sobrevivencia tales como; variaciones climaticas,
poca disponibilidad de alimento y/o que las corrientes marinas las alejen de las zonas de
crianza (Hedgecock, 1994). Una disminucién en el éxito reproductivo conduciria a una
disminucion considerable en el reclutamiento y en consecuencia a un proceso de

aislamiento genético reduciendo la conectividad entre las poblaciones.
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Los patrones y habitos migratorios que presenta el atin aleta amarilla es otro
componente que puede propiciar la aparicion de unidades semi-independientes en el
Pacifico oriental. Procesos tales como la disponibilidad de alimento (Shimada y Schaefer,
1956; Blackburn 1964; Diaz 1992; Ortega, 1998), la ocurrencia de las surgencias (Feidler,
1992; Tomczak y Godfrey, 1994), la afinidad a sitios de alimentacidon (Schaefer et al.
2007) y las migraciones latitudinales restringidas (Hunter et al. 1986; Flink y Bayliff, 1970;
Schaefer et al. 2007) pueden propiciar que la mezcla entre las poblaciones surefias y

nortefias sea limitada.

Figura 17. Temporalidad del desove del atin aleta amarilla en el Océano Pacifico oriental. Se

muestran los sitios de muestreo de este estudio (¢).

La diferenciacion encontrada entre Peri y Oaxaca 2005, a pesar de ser muy baja y
marginalmente significativa, no debe ser despreciada, ya que es una evidencia muy
importante en favor de la posibilidad de que la poblacion de atin aleta amarilla en el
Pacifico oriental no sea una unidad panmictica como actualmente se cree. Sin embargo no
se descarta que el patron de diferenciacién encontrado sea producto de un muestreo no
aleatorio (Waples, 1998) y/o la incidencia de divergencia poblacional temporal (Diaz-
Jaimes y Uribe-Alcocer, 2006).

7.6 Tamafio efectivo poblacional y flujo génico

En una poblacidn finita que se encuentra sujeta a fuerzas evolutivas tales como mutacion,

seleccién y migracion, sus propiedades genéticas (heterocigosis, numero de alelos,
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frecuencias alélicas y genotipicas, entre otras) cambian de generacién en generacion, como
resultado del proceso estocastico de combinaciones de un nimero finito de gametos durante
la reproduccion (Wang, 2005). Este proceso depende tanto en fuerza como en magnitud del
tamafo efectivo poblacional, Ne, (Crow y Kimura, 1970), siendo mas lento en poblaciones
con numeros efectivos grandes (Wang, 2005).

Los N varian entre una poblacién y otra; las poblaciones del norte (Oaxaca 2004 y
Oaxaca 2005) registran valores mas grandes en comparacion a la poblacion del sur, aunque
entre ellas también existe un alto grado de variacion, evidenciando una vez mas los
patrones de divergencia inesperados que se encontraron entre las poblaciones de Oaxaca
2004 y Oaxaca 2005. Entre las muestras que exhibieron diferencias genéticas significativas
espaciales (Oaxaca 2005 y Per0) los valores de N, difieren en gran medida. La poblacién al
sur del Ecuador posee un tamafio efectivo muy bajo en comparacion a las poblaciones del
norte, lo que puede ser considerado como evidencia preliminar de que la poblacién de Peru
se encuentra sujeta en mayor grado, a los efectos de la deriva génica, lo cual aunado a las
estimaciones de flujo génico significativo, nos permite concluir que se encuentra
parcialmente aislada. De igual forma la poblacion de Per( ostenta el valor mas bajo de
heterocigosis, evidencia de que posiblemente el nimero de individuos exitosamente
reproductivos sea bajo, propiciando el aumento en la cantidad de individuos homocigotos.
La poblacion de Ecuador presentd el nivel mas alto de N, conforme a lo esperado, ya que al
parecer esta zona es un lugar de mezcla entre las poblaciones, como lo sustentan datos de
marcaje (Fink y Bayliff, 1970) y datos genéticos (Diaz-Jaimes y Uribe-Alcocer, 2006),
ademas de ser una zona que posee caracteristicas oceanograficas excepcionales para que el
desove ocurra a lo largo de todo el afio (Schaefer, 1998), el cual debe ser sustentado por un
mayor numero de individuos reproductivos que permitan mantener la temporada
reproductiva permanentemente, ocasionando una mayor segregacion de los gametos. De
forma contraria, el desove en las poblaciones al sur y al norte del ecuador ocurre solo
cuando las condiciones ambientales son las indicadas, de forma que esto produce las
diferencias entre los tamafios efectivos poblaciones para las diferentes localidades.

El numero efectivo poblacional méas bajo fue el de la localidad del Atlantico (479) el
cual difiere por mucho del reportado por Gonzalez et al. (2008) para el atun patudo en el
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Océano Atlantico (15,175). Esta diferencia posiblemente se deba al tamafio de muestra
pequefio de la localidad del Atlantico (N=27).

En el presente estudio se encontré un tamafio efectivo poblacional de 12,331
individuos para todo el Pacifico oriental, el cual es mas o menos consistente con el
reportado en el atdn patudo en todo el Océano Pacifico (Gonzalez et al 2008) y para el atin
aleta azul del Atlantico en el Mar Mediterraneo (Carlsson et al. 2004°). Para el attn patudo
los autores reportaron un valor promedio de Ne= 4,175 y para el atin aleta azul del
Atlantico un valor de 6= 0.993 (N.= 2,483), aunque es importante notar que el atin aleta
amarilla presenta valores de abundancia y captura mayores a los de estas dos especies. La
captura del atun patudo es del 81.5% en comparacion a la del aleta amarilla, diferencia que
no es tan grande tomando en cuenta los grandes volimenes de extraccion, sin embargo el
atun aleta azul del Mediterraneo registra valores de captura muy por debajo del atin aleta
amarilla que en comparacion son de tan sélo 10.6% (Tabla 16). De modo que bajo este
supuesto el valor reportado de N, para el atin aleta amarilla del Pacifico oriental resulta
bajo.

En otro estudio, en donde se utilizd la region control (DNAmMt), se report6 que a nivel
global el nimero efectivo de hembras de aleta amarilla que pasan sus genes a la siguiente
generacion (Ne.r) es de 10 millones, y que la poblacién pasd por un evento de expansion
poblacional relativamente reciente (Neo= 823, hace 522,000 afios) y adjudican la falta de
diferenciacion poblacional encontrada a las grandes cantidades de hembras que conforman
el Nes (Ely et al. 2005). Es importante notar que la estimacion del N. efectivo empleando
métodos moleculares de DNAmt es mas efectiva que si se utiliza DNAN, ya que si se
trabaja una region de DNAmt bien caracterizada la estimacion puede ser mas confiable,
debido a que se cuenta con una mayor certeza acerca de su tasa de mutacion, en cambio, los
marcadores de DNAn sufren de incertidumbre ya que su tasa de mutacion es muy variable
(Wang, 2005).

“ Los autores reportaron sélo los valores obtenidos de 6, la conversién de Ne= 6/4p fue estimada (u=10").
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Tabla 16. Comparacion de la captura entre tres especies de atunes. La captura esta expresada en
toneladas. Datos obtenidos de la FAO (2009).

Especie (Stock) Promedio de captura  Porcentaje Composicién de
(200-2007) captura comparada
Aleta azul del Atlantico 0.3x10° 5.5% 10.6%
Patudo del Pacifico 25x10° 42.4 % 81.5%
Aleta amarilla del Pacifico oriental 3.1x10° 52.1% 100%
Total 5.9 x 10° 100%

En las poblaciones marinas que sustentan grandes pesquerias es comun que se suponga
que poseen tamafios efectivos poblacionales muy grandes, y por ende que son
practicamente inmunes a los problemas de reduccion de variabilidad genética que enfrentan
las poblaciones pequefias (Grant, 2006). Una poblacion real difiere de una poblacion ideal
de Wright-Fisher de varias formas, por lo que es comun que el tamafio efectivo poblacional
difiera del tamafio censo (Wang, 2005). En el caso particular de los peces pelagicos la gran
tasa de fecundidad que presentan junto a tasas de mortalidad alta, como es el caso del aleta
amarilla, pueden conducir a una gran varianza en el éxito reproductivo (Grant, 2006). S6lo
un pequefio porcentaje del desove que es liberado bajo las condiciones ambientales ideales
lograra llegar a la etapa larvaria y consecuentemente sera reclutada en la poblacion adulta
(Hedgecock, 1994). Se ha estimado que comunmente el N, es al menos diez veces mas
pequefio que el tamafio del censo poblacional, y en algunos casos incluso pueden variar en
hasta tres Ordenes de magnitud (revisién en: Grant, 2006). Estas tendencias se ven
reflejadas en nuestros resultados, ya que el N, estimado es dos érdenes de magnitud mas
pequefio que el censo poblacional estimado (Tabla 17). En poblaciones naturales con
extensas capacidades migratorias y grandes tamafos efectivos poblacionales se espera
encontrar una gran cantidad de flujo génico y niveles bajos de diferenciacion poblacional,
condiciones que se cumplen en la poblacion de atin aleta amarilla del Pacifico oriental. Sin
embargo cuando comparamos el N obtenido con el censo poblacional estimado nos
podemos percatar que posiblemente la poblacion esté sustentada por pocos individuos
exitosamente reproductivos, lo cual incrementa la probabilidad de efectos negativos en las
poblaciones, posible agotamiento y la consecuente reduccion en la variabilidad genética

ocasionada por la sobrepesca.
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Tabla 17. Estimacién de censo poblacional del at(n aleta amarilla para los afios de los muestreos.
La estimacion se realizo con el peso promedio (12.5 Kg) que registran los aleta amarilla. Datos
obtenidos de la FAO (2009).

Afo Captura en toneladas Censo poblacional estimado
2002 4.4x10° 351 x 10°
2004 2.9x10° 233 x 10°
2005 2.8x10° 226 x 10°
Promedio 270 x 10°

Es importante notar que la estimacion del N, presenta varias limitaciones, en primer
lugar la estimacién depende directamente de la tasa de mutacion, ya que la formula para
obtenerlo es Ne= 6/4p, donde p es la tasa de mutacion por generacion y no existe ningin
consenso sobre la tasa de mutacion mas apropiada para trabajar microsatélites, variando
entre 10°y 10® (Tautz, 1989; Weber y Wong, 1993). Por otro lado cuando se realiza una
prueba con varios loci es importante tener en cuenta que la mutacion para cada uno de ellos
no es constante, y en el caso de no contar con informacidn precisa sobre la tasa de mutacion
de cada uno de ellos los resultados se deben interpretar con especial cuidado.

La gran diferencia entre la estimacién obtenida con DNAmt (Ely et al. 2005) y
nuestros datos, indica que posiblemente el marcador molecular de tipo DNAn aqui
empleado no permita hacer una estimacion confiable, debido a la incertidumbre acerca de
su tasa de mutacién, por lo que se recomienda ampliar el namero de loci y poblaciones
muestreadas y analizarlas tanto con marcadores de DNAn como con marcadores de
DNAmt, lo que permitiria obtener una estimacion de los parametros y la historia
demogréfica de las poblaciones con un mayor grado de certidumbre.

En casi todos los ambientes es practicamente imposible registrar de forma concreta y
en tiempo real los procesos de migracion y flujo génico entre las poblaciones, y en el
ambiente marino el observar estos procesos es un reto especialmente dificil de lograr. Los
estudios con marcadores moleculares permiten estimar de forma indirecta pero precisa
diferentes procesos demograficos tales como migracion y flujo génico (O Conell y Wright,
1997; Waples, 1998). Es muy importante resolver de forma precisa los patrones de flujo
génico entre las poblaciones, ya que en el hipotético caso de que el efecto de la sobrepesca
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origine el declive o el agotamiento de una poblacién, es necesario saber si es viable su
recuperacion a través del reclutamiento de poblaciones adyacentes (Waples, 1998).

Los valores de emigrantes por generacion resultaron muy variables, lo cual indica que
las poblaciones no se conectan por completo y que la migracion estd influenciada por
factores oceanogréaficos en el Pacifico oriental. En este anélisis una vez més la poblacion de
Oaxaca 2004 presenta valores fuera de lo comdn; la inmigracion hacia la poblacion es
practicamente nula y al mismo tiempo los emigrantes que salen de la poblacidon son pocos.
Segun los resultados, la poblacion de Oaxaca 2004 provee a las poblaciones de Pert y
Oaxaca 2005 con pocos individuos por generacion (siete en promedio), y no presenta flujo
hacia la poblacion de Ecuador. Este inusual comportamiento muestra que la poblacién tiene
un intercambio de individuos en un sentido del Ecuador hacia las poblaciones que se ubican
en ambos extremos al norte y sur de la zona, y que ubicaria a la poblacion de Oaxaca 2004
en una zona parcialmente aislada. La Unica alternativa posible para explicar esto es que el
estimador presentd un sesgo importante al tamafio de muestra pequefio (N= 37).

Las poblaciones al norte y sur del Ecuador tienen un intercambio constante de
migrantes. Desde Oaxaca 2005 salen 230 emigrantes por generacion hacia la poblacion de
Per(, mientras que desde Per( hacia Oaxaca el nimero es menor (70). Esto representa
evidencia de que el flujo genético a lo largo del Pacifico oriental es constante, lo cual
propicia que las poblaciones no se diferencien del todo. Sin embargo la proporcion de
migrantes entre ambas poblaciones resulta desproporcionado, MIGRATE detecto asimetria
en la direcciéon del el flujo genético entre las localidades que muestran una sefial de
divergencia genética espacial siendo mayor el flujo de migrantes desde Oaxaca 2005 hacia
Peru que de forma inversa, lo cual sugiere que la direccién de los desplazamientos es de
norte a sur. Considerando que las poblaciones ubicadas en el Ecuador intercambian
migrantes en mayor proporcion con Oaxaca y Peru, resultaria adecuado formular la
hipotesis de aislamiento por distancia en esa direccion. Sin embargo dicho patrén no fue
corroborado por lo que los patrones de migracién podrian estar relacionados con factores
estacionales y de tipo oceanograficos.

Las condiciones particulares del Océano Pacifico oriental sur podrian promover, en
cierto grado, un aislamiento reproductivo en la zona, como se observa en la muestra de

Pert. Esta regidn se caracteriza por presentar condiciones oceanograficas particulares, y
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una temporalidad propia de desove (Schaefer, 1998). Al observar los habitos migratorios
del atun aleta amarilla y la aparente afinidad que presentan los individuos a sus sitios de
alimentacion (Schaefer et al. 2007), podemos pensar que este aislamiento geogréfico,
reproductivo y ecoldgico puede ser lo suficientemente grande para promover la existencia
de diferenciacién genética poblacional (Graves; 1998; Waples, 1998; Ward; 2000; Grant,
2006).

La poblacion central de Ecuador 2004 mantiene un flujo migratorio importante en
direccién norte y sur de su ubicacion. De esta poblacién por cada generacion salen 1630
individuos en direccion a Oaxaca 2005 y 1760 hacia la poblacion de Per, lo cual coincide
con los estudios realizados por Fink y Bayliff (1970) que a través de marca/recaptura
propusieron que los patrones migratorios en el Pacifico oriental se dan entre dos grupos que
viajaban desde el Ecuador, uno hacia el norte y otro hacia el sur. Dadas las caracteristicas
de la zona ecuatorial es posible que esta sea una zona de mezcla, desde la cual los atunes
migran hacia el norte y sur. Este fendbmeno migratorio no es bien comprendido dadas las
caracteristicas ecoldgicas que brinda la zona ecuatorial, ya que es factible pensar que los
organismos se mantengan estables en zonas con condiciones idoneas. Una posible
explicacion a este fendmeno es que los atunes migren en direccion ecuatorial para
aprovechar la larga temporada de alta productividad (surgencias) que se presentan en los
diversos puntos de América central (Feidler, 1992; Tomczak y Godfrey, 1994) para
posteriormente volver a sus respectivos sitios para la temporada reproductiva, sin embargo
lamentablemente no existe ningun registro confiable que describa algin proceso de
filopatria en el atun aleta amarilla.

Los valores de inmigracion para la localidad del Atlantico son préacticamente nulos, lo
cual es congruente debido a la obvia barrera geografica que la separa del resto de las
localidades. Sin embargo debido a la falta de diferenciacion genética encontrada y al
tamafio de muestra pequefio (N= 27) este resultado no es confiable por lo que su

interpretacion deber ser precautoria.
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7.7 Relevancia y aportes

En estudios anteriores no se logro identificar divergencia poblacional en el Océano Pacifico
oriental, sin embargo aqui se presentan evidencias que confirman las diferencias observadas
por Diaz-Jaimes y Uribe-Alcocer (2006) y descartan la posibilidad de la existencia de
diferenciacion genética temporal al sur del ecuador. Sin embargo aun no descarta la
incidencia de este fendmeno en las poblaciones del norte.

El hecho de que Scoles y Graves no hayan detectado diferencias mediante sus estudios
con DNAmt entre muestras del Pacifico oriental del norte (Islas Revillagigedo) y del sur
(Manta, Ecuador) de la linea ecuatorial, probablemente se deba al nimero pequefio de
muestra que utilizaron (N=20 por cada localidad), ya que del total de 34 haplotipos que
reportaron, tan solo 20 se encontraron una sola vez. Aunado a esto, los microsatélites han
probado ser eficientes para detectar diferenciacion genética poblacional en zonas donde
previamente no se habia detectado utilizando otro tipo de marcadores moleculares
(Ruzzante et al. 1997; O’Conell et al. 1998), principalmente por su alta tasa de mutacion y
su alto grado de polimorfismo.

Los resultados obtenidos por Appleyard et al. (2001) en donde se establece la
homogeneidad genética del atin aleta amarilla en el Pacifico oriental, se fundamentaron en
un trabajo que no contenia el esquema de muestreo necesario para respaldar sus
conclusiones. Los investigadores utilizaron tan s6lo dos muestreos pequefios (N= 34 y 40)
que se ubicaban muy cerca uno del otro en el extremo norte de la distribucién del atun aleta
amarilla (Baja California Sur y California, EUA) y la variacion reportada provenia de tan
solo uno de los seis microsatélites empleados en el estudio. Estas inconsistencias conducen
a resultados esperados, que no definen la estructura genética de las poblaciones de atin
aleta amarilla del Pacifico oriental.

Nuestros resultados confirman y complementan los hallazgos realizados por Diaz-
Jaimes y Uribe-Alcocer (2006), quienes reportaron evidencias preliminares de
diferenciacion espacial entre poblaciones al norte y una poblacion al sur del Océano
Pacifico oriental. Se siguieron las recomendaciones hechas por los autores , sin embargo,
no se logré descartar la existencia de divergencia temporal entre las dos muestras ubicadas
al norte de la linea ecuatorial. Es por esto que se destaca la necesidad de incluir un nuevo

muestreo de mayor tamafio de la region norte para confirmar la presencia o ausencia de
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patrones de divergencia temporal. Asi mismo se recomienda la inclusion de muestreos con
réplicas temporales en el extremo norte de la distribucion del atin aleta amarilla (al norte
de los 21°N), zona en donde previamente se han reportado diferencias significativas (Diaz-
Jaimes y Uribe-Alcocer, 2003).

La evidencia de diferenciacion entre la localidad de Oaxaca 2005 y la localidad del
Océano Atlantico encontrada con la prueba exacta de diferenciacion (X?= 16.38 P= 0.037),
no es suficiente para establecer divergencia inter-ocednica. El tamafio de muestra de la
localidad del Atlantico es muy pequefio, por lo que es deseable incrementar el nimero y

tamario de muestra, asi como también la adicion de réplicas temporales.

7.8 Situacién del stock, perspectivas y recomendaciones

Una gran cantidad de los stocks pesqueros en el mundo estdn considerados como
sobreexplotados o agotados (Marteinsddttir y Pardoe, 2008). En el afio 2004, segin datos
de la FAO 52% de los stocks en el mundo pertenecian al status de completamente
explotados, 17% eran sobreexplotados y 7% ya se habian agotado (Garcia et al. 2005). En
el caso particular de los atunes cuatro stocks estan considerados como sobreexplotados
(Albacora del Atlantico norte, aleta azul del Atlantico oriental y del mar Mediterraneo y el
patudo del Pacifico oriental y occidental-central) y dos stocks como agotados (aleta azul del
Atlantico occidental y aleta azul del sureste) de un total de 21 stocks que se consideran en
todo el mundo (Majkowski, 2007). Para el atun aleta amarilla del Pacifico oriental la
situacion no es tan desalentadora, sin embargo, es considerado como stock completamente
explotado, es decir que esta muy cercano a su maximo rendimiento y no hay esperanzas de
incrementos sustentables en la captura (Majkowski, 2007). De modo que el riesgo de que
el atin aleta amarilla en el Pacifico oriental se convierta en un stock sobre-explotado es
alto.

Se ha calculado que en algunas pesquerias la mortalidad por pesca excede en hasta un
400% a la mortalidad natural (Mertz y Myers, 1998). Sin embargo, el descenso o incluso el
cese del esfuerzo pesquero no garantiza, que las modificaciones ecoldgicas-evolutivas
ocasionadas por la extraccion de los recursos, se reviertan al estado original (Conover y

Munch, 2002) por lo que identificar de forma precisa los procesos ecoldgicos, evolutivos y

76



genéticos, y los patrones de conectividad y flujo génico entre las poblaciones, resulta
indispensable para acrecentar las posibilidades de permanencia y estabilidad de los recursos
pesqueros.

En el atin aleta amarilla la proporcién de sexos generalmente no se desvia de la
proporcion 1:1, sin embargo en ciertas clases de tamafio esa proporcion se inclina hacia
alguno de los dos sexos (Schaefer, 1998), y en ocasiones se ha observado que en clases de
tamafios grandes las hembras son mas vulnerables a la captura (Wild, 1994). Debido a el
efecto ecoldgico-evolutivo que tiene la pesca sobre las poblaciones, esto podria estar
ocasionando un efecto selectivo dirigido a cierto intervalo de tamarfio en los aleta amarilla
lo cual podria provocar serias modificaciones en la historia de vida de los organismos,
promoviendo aceleracion en madurez y la desviaciéon en la proporcion de los sexos. De
confirmarse la existencia de una zona de desove en la porcién sur del Pacifico oriental,
implicaria que se captura una mayor proporcion de hembras y/o peces de un clase de edad
en particular que en el norte, lo cual podria incrementar el riesgo de que los efectos
selectivos modifiquen las caracteristicas bioldgicas, fenotipicas y ecoldgicas de las
poblaciones en una escala regional. Las evidencias preliminares presentadas en este estudio
indican que se debe definir con certeza la estructura genética de las poblaciones de atun
aleta amarilla en el Pacifico oriental.

La dindmica de los recursos pesqueros apunta a que una pesqueria sustentable puede
colapsar econdmicamente incluso antes de que el recurso se encuentre en una situacion
inminente de riesgo de extincion bioldgica (Avise, 1994). Actualmente, a mi parecer, la
forma en la que se implementan los planes de manejo y se establecen los limites de los
stocks, no satisface la nocién sobre pesquerias sustentables y no abordan de forma integral
la problematica actual en el sector pesquero. Maijkowski (2007) apunta que la manera en la
que se pueden optimizar los planes de manejo es incorporando mejores datos de captura, y
que la evaluacion de la situacion de los recursos depende de la intensidad con al que se
capturen y las respuestas de los stocks ante los acelerados niveles de la captura. Es decir,
que la forma en la que se establecen los planes de manejo es realizando una evaluacion de
los parametros poblacionales y pesqueros después de haber ejercido la presion en los
recursos, y sin la inclusién de ningin dato sobre la ecologia y la evolucién de los

organismos.
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Dentro de una perspectiva mas amplia, es importante notar que la apreciacion de que
los ambientes pelagicos pueden soportar grandes impactos ecoldgicos y antropogénicos se
ha mantenido por varios siglos (Roberts y Hawkins, 1999). Pero las evidencias de que las
interacciones entre la explotacion intensiva de los recursos y la variabilidad ambiental
aceleran el reemplazo de las especies y ocasionan cambios en los stocks pesqueros es
contundente (Verity et al. 2002). En este mismo sentido, las pesquerias pelégicas tienen una
influencia en diferentes componentes del ecosistema y en los procesos que desarrollan
dentro de el, tales como fijacion, secuestro e intercambio de carbono (revision en: Verity et
al. 2002).

En los Gltimos 30 afios se ha producido un decremento sustancial en la biodiversidad
del ecosistema marino que se espera que continle, y que con alteraciones en los
ecosistemas (influencia antropogénica i.e. pesca), aumentan considerablemente la
probabilidad de que los ecosistemas presenten trayectorias inestables en cuanto a su
estructura y funcion (Roberts y Hawkins, 1999; Pauly et al. 1998; 2002; Verity et al. 2002;
Gell y Roberts, 2003).

El atin amarilla ocupa un lugar, junto con otros depredadores tope, estratégico en el
ecosistema marino pelagico. por lo que es importante monitorear los efectos que podria
tener la sobrepesca no solo para la especie y su pesqueria, si no que también para el resto
de los organismos que se benefician, compiten, y dependen de ella.

7.9 Recomendaciones y propuestas de manejo

Se recomienda probar la hipétesis nula de panmixia del atun aleta amarilla en el Océano
Pacifico oriental, a través de un estudio mas extenso que incluya un mayor namero de
localidades con tamafios de muestra grandes (> 100 individuos) con réplicas temporales y
con un mayor numero de loci de microsatélites. Asi mismo se recomienda la aplicacion de
un segundo tipo de marcador molecular, preferentemente de DNAmt, para distinguir si la
diferenciacion presenta restricciones originadas por dispersion sexual y establecer de forma
mas precisa el nimero efectivo poblacional y los procesos de demografia histérica del atin

aleta amarilla en el Océano Pacifico oriental.
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En caso de confirmarse la presencia de divergencia, es muy importante incorporar
estos datos a los planes de manejo que actualmente se llevan acabo en el stock del atdn
aleta amarilla en Pacifico oriental, ya que en el supuesto caso de que las poblaciones estén
pasando por un proceso de diferenciacion genética es esencial dirigir esfuerzos para mitigar
los procesos de tipo evolutivo (deriva génica) que pueden propiciar la perdida en la
variabilidad genética de las poblaciones, con la posible reduccién en los tamafios
poblacionales y las capturas en las pesquerias.

El establecimiento de reservas marinas ha demostrado que tienen un efecto benéfico
para las pesquerias que se desarrollan en las zonas adyacentes a éstas, ya que funcionan
como una red de migracion de individuos adultos y jovenes, una zona de exportacién de
larvas y huevos y dentro de las reservas las poblaciones se recuperan rapidamente y se
encuentran adultos de mayor tamafio y méas longevos (Gell y Roberts, 2003). La zona
ecuatorial del Océano Pacifico oriental funciona como un area de mezcla entre las
poblaciones de atin aleta amarilla al sur y norte de su ubicacion, y aunque es exagerado
proponer que sea establecida como una zona marina protegida, es importante, en caso de
confirmar la divergencia poblacional, disminuir el esfuerzo pesquero dentro de esta area
para promover el reclutamiento en los extremos del Pacifico oriental. De igual forma el
identificar zonas de agrupacion reproductiva y de rutas migratorias entre el norte y sur y el
ecuador permitiria dirigir esfuerzos de conservacion con la finalidad de mantener e
incrementar el flujo genético entre las poblaciones.

Una labor esencial que debe ser implementada en los principales stocks pesqueros en el
mundo, que son extraidos de forma intensiva directamente de las poblaciones naturales, es
el monitoreo genético. Los patrones de variabilidad genética dentro y entre poblaciones
pueden ser examinados directamente con la aplicacion de marcadores moleculares o
indirectamente con los modelos poblacionales y datos de referencia. Los estudios de
variabilidad genética molecular son de vital importancia para la estimacion de los niveles
de conectividad entre las poblaciones y la diversidad dentro de ellas. Es necesaria la
obtencion de muestreos temporales para evaluar los efectos de las acciones de manejo. Una
limitacion para este proposito es la falta de datos histéricos, ya que los descensos en
abundancia mas importantes registrados en los stocks de pesca se produjeron varias décadas

antes de la aparicion de métodos moleculares, como es el caso del Bacalao del Atlantico.
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Sin embargo, el panorama que presenta el atun aleta amarilla en la actualidad permite que
los esfuerzos generen un impacto positivo, o al menos que aminoren el impacto negativo de
la pesca, ya que en general la abundancia de las poblaciones de aleta amarilla
histéricamente se ha mantenido en niveles altos.

Otra limitacién del la aplicacion de los marcadores moleculares para controlar la
eficacia de la gestion y el manejo de las pesquerias es que los perfiles genéticos no
responden en escala de tiempo tan cortos a los cambio ambientales y los procesos
demogréaficos. Es por esto que se requiere que el manejo se desarrolle de una forma
integral, combinando diferentes tipos de datos demogréficos, ecoldgicos, ambientales,

genéticos y evolutivos.
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VIIl. Conclusiones

A pesar de su alta capacidad migratoria, de su elevado nimero poblacional y de la
ausencia de barreras fisicas en su habitat; el atun aleta amarilla en el Océano Pacifico
oriental presenta un patrén de diferenciacion genética poblacional entre la region
norte y sur de la linea ecuatorial que ha resultado congruente en dos estudios

realizados con muestreos independientes.

La diferenciacién observada puede ser producto la ocurrencia de eventos de desove
diferencial que se dan, en diferentes temporadas, en la region norte y sur del Pacifico

oriental, aunado a los movimientos migratorios pocos extensos del aleta amarilla.

Debido a que no se logrd descartar la ocurrencia de fendmenos de diferenciacién
temporal en las poblaciones ubicadas en la regién norte del Pacifico oriental, y a que
no se descarta que el patron de diferenciacion observado se pudiera deber al efecto de
un muestreo no aleatorio, se recomienda que estos resultados promuevan estudios
mas extensos donde se incrementen el nimero de loci estudiados y la cantidad y
tamafio de las muestras y se incluyan réplicas temporales. De igual forma se
recomienda la incorporacion de un segundo marcador molecular a los estudios de tipo
mitocondrial, para describir con mayor precisiéon el proceso demografico actual e
historico de las poblaciones e investigar la existencia de eventos de homoplasias que
podrian dificultar la deteccion de diferenciacion poblacional.

El fendmeno de divergencia poblacional aqui descrito podria brindar elementos para
la explotacion sustentable del atin aleta amarilla disminuyendo el impacto de la pesca
en su abundancia, su capacidad de reclutamiento, su diversidad genética y sus
caracteristicas ecoldgicas y evolutivas. Asimismo se sabe que en un caso extremo, el
impacto generado en un stock pesquero de tanta importancia como es el del atin aleta
amarilla del Pacifico oriental, podria tener consecuencias evolutivas, ecoldgicas y

ambientales para el ecosistema marino pelagico.
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Es por esto que se recomienda, en caso de confirmar dicho evento de divergencia
poblacional, incorporar datos genéticos y evolutivos a los planes de manejo de la
pesqueria. Y en caso de ser necesario considerar que el atin aleta amarilla en el
Océano Pacifico oriental se compone de dos poblaciones diferentes, cada una de las
cuales constituye una unidad de pesca independiente. Sobre las que los planes de

manejo deben ser aplicados de forma diferencial.

Se propone la consideracion de la region ecuatorial como una zona de mezcla
prioritaria para la conservacion del atun aleta amarilla en el Pacifico oriental y la
instauracion de estrategias para fomentar la proteccion de las zonas intermedias que
conectan a las poblaciones del sur y del norte con el Ecuador, considerando
corredores bioldgicos esenciales para la mitigacion de los efectos de la pesca

intensiva.

Se considera necesario el establecimiento de un programa de monitoreo genético
continuo, que permita examinar la eficacia de los planes de manejo y evaluar los
efectos positivos 0 negativos que éstos tengan directamente en la variabilidad

genética de las poblaciones.
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Apéndice |

Preparacion de gel de Poliacrilamida.

Limpiar los vidrios a profundidad con dH,O y etanol dos veces.

Al vidrio que tendra el gel adherido se le aplica 30 uL por cada orilla de una mezcla
de 1mL (95% Etanol + 5% Acido acético) + 5uL de Xileno Cianol, que funciona
como pegamento.

Al vidrio que no tendra el gel adherido se le aplica un repelente: SigmaCote (Sigma-
Aldrich).

Colocar los separadores y unir los vidrios.

Realizar la mezcla de poliacrilamida, sin incluir el TEMED vy revolver.

Adicionar el TEMED hasta el final e inmediatamente verter la mezcla entre los dos
vidrios antes de que se polimerice.

Dejar reposar el gel al menos 1 hora antes de utilizarlo.

Reactivo Cantidad Formula

Urea-Mix

41.86 (mL) 49.4 g. de Urea (Sigma-Aldrich) + 11.75 mL de buffer TBE 10 X'
aforado en 100 mL dH,O

Acrilamida-Mix (19:1) 7.5 (mL) 38 g. de Acrilamida (Sigma-Aldrich) + 2 g. de Bis-Acrilamida

APS 10%
TEMED

Total

(Sigma-Aldrich) aforado en 100 mL dH,0
600 (uL) 1 g. de Persulfato de Amonio en 10 mL dH,O
42.85 (uL) Tetrametiletilenodiamina (Sigma-Aldrich)

50 (mL)

T Buffer TBE 1X: 108 g. de Trizma Base (Sigma-Aldrich) + 55 g. de Acido Bérico (Sigma-Aldrich) + 9.3 g.
de EDTA (Sigma-Aldrich) aforadoen 1 L. dH,0
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Apéndice Il

Protocolo de tincion de plata. Modificado de Creste et al. (2001).

Paso Reactivo y Férmula Tiempo

1. Fijacion 10% etanol, 1% acido acético 10 minutos
2. Lavado Agua 1 minuto

3. Pre-tratamiento  1.5% Acido Nitrico 3 minutos
4. Lavado Agua 1 minuto

5. Plata 0.2% AgNOs 20 minutos
6. Lavado Agua 1 minuto

7. Revelado 30 g Na,CO0s3, 0.54 mL formaldehido 37%. (12°C) 4-7 minutos
8. Bafio de paro 5% Acido acético 5 minutos

Se deben tomar en cuenta algunas recomendaciones para obtener mejores resultados:

1.

2
3.
4

Todas las soluciones y los lavados se deben realizar con agua ultra pura.

El agitado en todos los pasos debe ser lento.

No demorar mucho tiempo entre un paso y otro.

La solucion reveladora se debe mantener a 12°C y el formaldehido debe ser
incorporado a la solucion hasta el momento en que se vaya a utilizar.

En el revelado verter primero V4 parte de la solucién reveladora y esperar a que

se obscurezca, desechar y poner el resto.
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Apéndice 11

Corrimiento de microsatélites en gel de Poliacrilamida.

Imagen. Fotografia digital de un gel de poliacrilamida que contiene los 4 loci utilizados en este
estudio y los marcadores moleculares (25pb y 10pb) en cada extremo del gel. a) Tth5 (cinco

muestras) b) Tth10 (cinco muestras) ¢) Tth21 (cinco muestras) d) Tth34 (siete muestras).
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