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I. RESUMEN

El dorado (Coryphaena hippurus) y el atin aleta amarilla (Thunnus albacares) son peces pelagicos de
importancia pesquera que comparten varias caracteristicas bioldgicas y una distribucion cosmopolita
tropical-subtropical, por lo que es probable que tengan una historia evolutiva similar.

Estudios anteriores han explorado la presencia de estructura poblacional en ambas especies, sin
embargo, aln no se corrobora la presencia o ausencia de diferentes poblaciones en el océano Pacifico, lo
cual es fundamental para generar una estrategia para el manejo adecuado de estos recursos pesqueros.

En el presente estudio se evaluaron aspectos de la filogeografia de ambas especies analizando un
segmento del gen citocromo b de 507 pb en 326 individuos de C. hippurus y de 740 pb en 265 individuos
de T. albacares en diez y siete localidades de la cuenca del Pacifico, respectivamente, y una del Golfo de
México. El analisis de las secuencias mostr6 en ambas especies una alta diversidad haplotipica y una baja
diversidad nucleotidica (h = 0.87, z = 0.004 para C. hippurus y h = 0.9, z = 0.003 para T. albacares). Los
resultados muestran que no existen niveles significativos de estructuracién genética en la poblacién (@st
= 0.003, P = 0.19 para C. hippurus y @sr = -0.004, P = 0.86 para T. albacares), no obstante, se
detectaron sefales de diferenciacion entre algunas localidades del Pacifico en el caso de C. hippurus; y
del Golfo de México con respecto a algunas del Pacifico en T. albacares. Los pardmetros de la
demografia historica mostraron eventos de expansion poblacional para todas las localidades del Pacifico
(con excepcién de las muestras oceanicas de la zona econdmica exclusiva de México de C. hippurus)
coincidentes con los periodos glaciares-interglaciares del Pleistoceno tardio. La distribucién aleatoria de
los haplotipos evidencié la falta de un patrén filogeografico en ambas especies.

La ausencia de niveles significativos de estructura genética poblacional y la homogeneidad en la
distribucion de los haplotipos entre las localidades, se relaciona con un alto nivel de flujo genético y con

el gran tamario efectivo de sus poblaciones.



I11. INTRODUCCION

La filogeografia es una disciplina relativamente reciente que se encuentra dentro del area de la
ecologia molecular y surgi6 de observar que las especies pueden presentar una diferenciacion
genética asociada a la presencia de barreras geogréficas en su &mbito de distribucion. Este campo
de estudio interdisciplinario tiene como finalidad establecer patrones de distribucion de linajes
genéticos en espacio y tiempo, permitiendo evaluar el impacto que han tenido los eventos
historicos en sus trayectorias evolutivas (Avise, 1984). De esta manera, es posible hacer una
reconstruccion de procesos demogréficos histéricos como el lugar de origen y la dispersion de
las poblaciones, aislamiento, flujo génico, tamafio efectivo poblacional y fluctuaciones
importantes en el mismo que explican la distribucion actual de las especies. También es Util para
reconocer eventos de especiacion, evaluar el nivel de estructura genético-poblacional en relacion
con aspectos geograficos y ecologicos, asi como estimar la variabilidad genética con el fin de la
identificar unidades (especies 0 poblaciones) con valor de conservacion (Avise et al., 1987,
Avise, 2000).

Los estudios filogeogréaficos generan informacion basica para identificar unidades basicas
de manejo por debajo del nivel de especie que reflejan la importancia evolutiva de los linajes
genéticos (Avise, 2004). En el contexto filogeografico estas unidades se denominan Unidades
Evolutivas Significativas (ESUs por sus siglas en inglés) y se definen como un grupo de
organismos que han atravesado por un evento de aislamiento respecto de otros grupos, en un
tiempo suficiente como para alcanzar la divergencia genética a nivel poblacional, subespecifico o
especifico (Ryder, 1986; Moritz 1994, 2002). En especies marinas los ejemplos méas extensos de

la aplicacion de los estudios filogeograficos en conservacion han sido desarrollados en peces



arrrecifales (e.g. Smith-Kenue y van Oppen, 2006; Rocha et al., 2002, 2005) al identificarse
linajes Unicos (especies cripticas) y poblaciones aisladas que han sido reconocidas como
unidades independientes de manejo.

En la mayoria de los estudios filogeograficos se explora la presencia de patrones de
distribucion geogréafica de linajes genéticos de una sola especie. Sin embargo, la inclusién de dos
0 mas especies incrementa la capacidad resolutiva de evaluar las asociaciones entre procesos
poblacionales de especies que han evolucionado de manera independiente. Por lo tanto, la
filogeografia comparada permite evaluar la concordancia de patrones filogeograficos en
diferentes taxa codistribuidos e identificar la influencia de factores geoldgicos, ecoldgicos y
evolutivos comunes que han afectado la distribucion actual de las especies de un area en
particular (Arbogast y Kenagy, 2001; Zink, 2002; Lanteri y Confalonieri, 2003).

De manera general, el estudio comparado de los patrones filogeogréaficos ha resultado ser
un método eficiente para comprender el papel que los eventos historicos y los procesos
demogréaficos han tenido en la distribucion de la diversidad genética en areas determinadas. El
enfoque multiespecifico permite obtener conclusiones mas robustas que aquellas generadas de
estudios especificos o subespecificos (Avise, 2008).

En la actualidad, los estudios de filogeografia utilizan marcadores moleculares neutrales
que son aquellos que no se ven afectados por la seleccidn natural, sino en los que las frecuencias
de sus variantes se deben a procesos aleatorios o direccionales como la migracion y la deriva
génica (Vazgquez-Dominguez, 2007). Particularmente en vertebrados, el anlisis de secuencias de
DNA mitocondrial (mtDNA) es ampliamente utilizado en estudios filogeograficos debido a que
su tasa de sustitucion es alta y constante, no es recombinante, posee un alto polimorfismo

intraespecifico y se hereda casi exclusivamente por via materna. Estas son caracteristicas del



genoma mitocondrial que lo hacen adecuado para realizar inferencias sobre la historia evolutiva
de las poblaciones asi como evaluaciones de los niveles de estructura genética poblacional
(Avise et al., 1987; Moritz et al., 1987; Avise, 2000).

Las variantes en las secuencias nucleotidicas del mtDNA se denominan haplotipos,
mismos que se derivan de mutaciones y registran la historia matrilineal de las poblaciones. Al
inferir las relaciones filogenéticas entre haplotipos se pueden reconstruir arboles o filogramas
que se sobreponen a la distribucion geografica actual de las especies y son Utiles para interpretar
los procesos evolutivos que han originado la distribucion actual de las mismas (Avise, 2000).

Los haplotipos también pueden utilizarse para hacer una reconstruccién filogenética bajo
un modelo de coalescencia. La teoria de coalescencia se refiere a que, bajo neutralidad y a través
de las generaciones, en las poblaciones surgen de manera permanente nuevos alelos por
mutacion y se pierden otros por deriva genica, de tal forma que todos los alelos de un gen en una
generacion provienen de un unico alelo ancestral (Vazquez-Dominguez, 2007).

La comparacion del numero de diferencias a nivel nucleotidico en las secuencias del
mtDNA también permite hacer estimaciones del tiempo de divergencia entre pares de éstas con
base en que tanto difieren. Esto se hace bajo el supuesto de que secuencias similares tienen un
tiempo de divergencia mas reciente, mientras que secuencias muy diferentes habran sido
independientes, evolutivamente hablando, por un tiempo mas largo (Vazquez-Dominguez et al.,
2009). La tasa de evolucion constante del mtDNA permite estimar directamente el tiempo de
divergencia entre secuencias a manera de reloj molecular (Harding, 1996). La tasa aproximada
de sustitucion del mtDNA es de 2% de divergencia en las secuencias por cada millon de afios
(Brown et al., 1979). Sin embargo, los distintos genes y regiones del genoma mitocondrial

presentan diferentes tasas de evolucion.



Dentro de los 37 genes contenidos en el genoma mitocondrial se encuentra el que codifica para el
citocromo b, proteina transmembranal encontrada en el complejo 111 del sistema de fosforilacion
oxidativa y que es la unica transcrita por el mtDNA (Howell y Gilbert, 1988). Debido a que se
trata de una molécula sumamente importante en la produccion de energia para las células
eucariontes, es altamente conservada en términos de su funcionalidad (Irwin et al., 1991). La tasa
de sustitucidn para este gen en peces esté entre 1.5% y 2.5% por millon de afios (Bowen y Grant,
1997).

Este marcador molecular ha sido ampliamente utilizado para el estudio de la variabilidad
genética, filogenia, filogeografia, demografia y evolucion de numerosas especies. En el caso de
los peces, ha permitido reconocer los procesos evolutivos de especies marinas y la relaciéon que
tienen con los factores oceanograficos y geograficos (Muss et al., 2001). También ha tenido
éxito en la resolucion de patrones de divergencia poblacional cuando se utiliza su tasa de
evolucion para estimar el tiempo en que ocurrieron los procesos de expansion y diferenciacion
(Bowen et al., 2001). Ademas, ha sido aplicado con éxito en la reconstruccion filogenética de
especies pelagicas y en la identificacion de patrones geograficos en su distribucion (Strecker,
2004).

En el presente estudio se evallan aspectos de la filogeografia tales como la estructura
genética poblacional, la variabilidad genética y la demografia historica del pez dorado
(Coryphanea hippurus) y del atun aleta amarilla (Thunnus albacares) en el Océano Pacifico
utilizando el gen del citocromo 5 como marcador molecular. Ambas especies comparten la
mayor parte de su distribucion asi como diversas caracteristicas biologicas y son de importancia

pesquera en todas las cuencas oceanicas del mundo.



Si bien la explotacion de los recursos marinos es una actividad que ha estado ligada al desarrollo
de las civilizaciones humanas desde sus inicios, en las ultimas décadas, con el advenimiento de
avances tecnoldgicos que permiten disminuir el esfuerzo pesquero y la creciente demanda de
dichos recursos a nivel mundial, las poblaciones de numerosas especies marinas se encuentran
totalmente explotadas o sobreexplotadas (Halpern et al., 2008).

Se han documentado varios casos en que las poblaciones de peces han llegado a colapsar
debido a una regulacion inadecuada y a la presion constante de la pesca (Mullon ez al., 2005). En
2005, la FAO realiz6 una revision de 1519 bases de datos de las capturas de los principales
recursos pesqueros durante los Gltimos 50 afios encontrando que al menos en este periodo
ocurrieron 366 colapsos en las poblaciones lo que representa casi un cuarto del total.
Considerando que el manejo de pesquerias requiere de la integracion de los aspectos socio-
econdémicos del recurso asi como del conocimiento de su biologia y ecologia de tal manera que el
ordenamiento pesquero cubra tanto los factores que afectan a las especies como las politicas del
mercado (Seijo et al., 1998); el objetivo de este campo multidisciplinario es contar con los
fundamentos necesarios para tomar decisiones que fomenten el desarrollo sustentable de la
actividad.

Dentro de las repercusiones bioldgicas que tiene la sobreexplotacion de los recursos
pesqueros encontramos la reduccion del tamafio efectivo poblacional (,). Este concepto, de
naturaleza evolutiva, se refiere al nimero de individuos potencialmente reproductivos que
contribuyen a la siguiente generacion tanto en términos demograficos como genéticos (Wright,
1969, Hedrick, 2000). Por lo tanto, una reduccion en el tamafio efectivo de la poblacion tiene
como consecuencia una disminucién en la variabilidad genética de las especies que son objeto de

la pesca (e.g. Hauser et al., 2002). La variabilidad de genes es considerada como la base de la



evolucion de las poblaciones por lo que la pérdida de ésta compromete la capacidad de respuesta
de los organismos marinos a las presiones de pesca y a los cambios ambientales (Worm et al.,
2006).

Aunado a esto, la variabilidad genética también, bajo determinadas circunstancias
(aislamiento, por ejemplo), puede manifestarse de forma diferencial en el &mbito de distribucion
de las especies. La presencia de corrientes, frentes y masas de agua que generan una gran
variacion en las caracteristicas fisicas, quimicas y bioldgicas del ecosistema marino pueden
limitar el flujo genético entre individuos de distintas regiones y generar divergencia de las
mismas.

Actualmente, los estudios de genética de poblaciones en especies de importancia
pesquera han adquirido un papel importante en la delimitacion de las unidades de administracion
pesquera denominadas stocks (Kenchington et al., 2003). La incorporacion de la informacion
proveniente de estudios de genetica y evolucion ha mostrado ser resolutiva en la definicion de
stocks de pesca al permitir detectar sefiales de divergencia que comunmente no son percibidas
cuando se toman en consideracion solo parametros bioldgicos o datos de abundancia y/o captura
(Waples, 1998; Ward, 2000). El analisis de la informacion genetica nos permite explorar eventos
relativamente contemporaneos pero también, aquellos relacionados con la historia evolutiva de
las especies. Esta informacidn tiene implicaciones importantes en el manejo sustentable de los
recursos ya que refuerza el conocimiento y la comprension de los procesos que originan la
diversidad genética de las poblaciones y su perpetuacion, lo que eventualmente podria contribuir
al disefio de estrategias de conservacion de la biodiversidad marina (Wang et al., 1999; Faulks et

al., 2008).



El Océano Pacifico es una fuente importante de produccion pesquera, actualmente las
poblaciones del pez dorado y del atun aleta amarilla estdn sujetas a explotacion deportiva y
comercial en la zona. La definicion de la estructura y de la variabilidad genética en las
poblaciones de ambas especies podra contribuir a sentar las bases necesarias para establecer los
lineamientos de su administracion.

El estudio comparativo de la filogeografia de dos especies con similar historia de vida en la
region, proveera de un contexto evolutivo y geografico de las comunidades que alli habitan,
permitiendo determinar la influencia que los factores espaciales e histdricos han tenido en la riqueza
de especies en la zona. De igual manera, comprender la capacidad de respuesta de las especies en un
contexto historico ante los cambios en el ambiente y la identificacion de areas que han tenido una
historia evolutiva particular, complementarad el conocimiento requerido para establecer estrategias
de conservacion o de manejo de los recursos pesqueros en el area de estudio al facilitar la

identificacion de centros de origen o zonas de alta diversidad genética de las poblaciones.

III. ANTECEDENTES

3.1. Ubicacion taxonémica y descripcion

3.1.1. Coryphaena hippurus

Dentro de la subclase Actinopterigii, el orden Perciformes es el mas grande de los vertebrados.

Incluye 69 familias dentro de las cuales encontramos a la familia Coryphaenidae que incluye un

solo género, Coryphaena, con tan sélo dos especies C. equiselis y C. hippurus (Linnaeus, 1758).



Reino: Animalia
Phylum: Chordata
Subphylum: Vertebrata
Superclase: Gnathostomata
Clase: Teleostomi
Subclase: Actinopterygii
Orden: Perciformes
Suborden: Percoidei
Familia: Coryphaenidae
Género: Coryphaena

Especie: hippurus

C. hippurus es un teledsteo que se caracteriza por presentar una sola aleta dorsal con 58 a 66
rayos que se extienden desde la altura del ojo hasta cerca de la aleta caudal, la aleta anal es
concava y va desde al ano hasta la aleta caudal, las aletas pectorales miden, por lo general, mas
de la mitad de la longitud total de la cabeza, la aleta caudal es notablemente ahorquillada. No
presentan espinas en ninguna aleta (Collette, 1995).

La coloracion tipica de esta especie incluye tonos dorados, azules y verdes en la parte
lateral y amarillos en la zona ventral y dorsal. Tienen la cabeza y el cuerpo comprimidos
lateralmente (Figura 1). Los machos adultos se distinguen de las hembras por la presencia de una
cresta prominente en la zona mas anterior de la cabeza (Collette, 1995). Son peces grandes, las
tallas comunes de captura van de los 50 a los 100 centimetros, pero se han reportado tallas de

hasta 2 metros y 28 kg de peso.



Aleta Dorsal

— Aleta Caudal

Aleta Pélvica Aleta Pectoral Aleta Anal

Figura 1. Caracteristicas fisondmicas de C. hippurus. a) Representacion de un macho adulto y b) de una hembra

adulta.

3.1.2. Thunnus albacares
La familia Scombridae incluye a 55 especies en 15 géneros, dentro del género Thunnus hay 7
especies de atunes en la que encontramos al atin aleta amarilla cuya clasificacion taxonémica

completa de acuerdo con Lindberg (1971) es:
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Reino: Animalia
Phylum: Chordata
Subphylum: Vertebrata
Superclase: Gnathostomata
Clase: Teleostomi
Subclase: Actinopterygii
Orden: Perciformes
Suborden: Scombroidei
Familia: Scombridae
Género: Thunnus

Especie: albacares

El atan aleta amarilla, Thunnus albacares (Bonaterre, 1788), se distingue por presentar de 11 a
14 espinas en la primera aleta dorsal y de 12 a 16 rayos suaves en la segunda aleta dorsal. Las
aletas anales y segundas dorsales son muy largas y constituyen aproximadamente del 20% de la
longitud furcal. Usualmente la aleta pectoral es moderadamente larga y termina a la altura donde
comienza la segunda aleta dorsal, la aleta pélvica se encuentra justo debajo de la base de la
primera aleta dorsal y la aleta caudal se encuentra fijada a una peduncular caudal (FAO, 2000).

La coloracion caracteristica de la especie es negro metalico y azul obscuro con tonos de
amarillos a plateados en la zona ventral (Figura 2). La aleta dorsal y la anal son de color amarillo

brillante (FAO, 2000).
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Primera Aleta Dorsal  Segunda Aleta Dorsal

Quilla Peduncular

— Aleta Caudal

Aleta Pélvica Aleta Pectoral  Aleta Anal

Figura 2. Caracteristicas fisonomicas de 7. albacares.

3.2. Distribucion y habitat

3.2.1. Coryphaena hippurus
El dorado es un pez epipelégico que se distribuye en zonas tropicales y subtropicales de todas las
cuencas oceanicas del mundo incluyendo el Mar Mediterraneo (Figura 3). Su distribucion parece
estar limitada por la isoterma de 20 °C y se le encuentra entre los 47° Ny 38° S, 180° W y 180°
E (Palko et al., 1982; Gibbs y Collette, 1959). Sin embargo, se le ha encontrado en mar abierto
hasta una latitud aproximada de 40° S lo que corresponde a la zona maritima de Chile
(Shcherbachev, 1973).

Por lo general, se localiza cerca de la linea de costa en el intervalo de profundidad que va
de 0 a 30 metros (Kojima, 1966). Pasa cerca del 43% del tiempo en la superficie (0-5 m) debido
a que la mayor parte de sus presas se encuentran en las capas superiores a la termoclina. Puede

realizar inmersiones de hasta 50 metros de profundidad pero, por lo general, evita la zona de
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cambio de temperatura por debajo de la termoclina (Furukawa et al., 2001) debido
probablemente a que el intervalo éptimo de temperatura para la especie es de 25 °C a 28 °C
(Gibbs y Collette, 1959), aunque se le encuentra generalmente en zonas donde la temperatura del
agua es entre 21 °C y 32 °C (Oxenford y Hunte, 1999). Durante periodos célidos, su presencia
cerca de la costa es mayor y los cambios en la abundancia en esta zona se han atribuido a

periodos climéticos calidos como la presencia del Nifio (Herrera et al., 2008).

SRS v = e . —

Figura 3. En rojo y amarillo se muestra la distribucion global de C. hippurus. (FAO, 2002).

3.2.2. Thunnus albacares
El atdn aleta amarilla también es un pez, epipelagico y, al igual que el dorado, se le encuentra en
las zonas tropicales y subtropicales de todas las cuencas oceénicas entre los 45° Ny 45° S, 180°
W y 180° E (Collette y Nauen, 1983; Wild, 1994). Pero, a diferencia del dorado, su distribucion
no abarca el Mar Mediterraneo (Figura 4).

El intervalo de temperatura en el que se encuentra va de 15 a 31 °C y su éptimo se ha

establecido de los 20 a los 28 °C (Laevatus y Rosa, 1963). Debido a esto y a su alto
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requerimiento de oxigeno, su distribucion vertical esta limitada a la capa de mezcla (Carey y
Olson, 1982). Un estudio utilizando telemetria ultrasénica mostrd que los organismos adultos
pasan del 60 al 80% del tiempo en el limite inferior de la termoclina. No obstante, se ha
documentado que pueden llegar a profundidades de mas de mil metros donde la temperatura es
menor a los 5 °C (Schaefer et al., 2011) debido, probablemente, a su capacidad de mantener
temperaturas musculares elevadas y a su sistema de intercambio sanguineo a contracorriente. Sin
embargo, la permanencia en estas zonas es por intervalos de tiempo cortos debido a la poca
cantidad de oxigeno disuelto presente en las zonas méas profundas del océano (Brill, 1996; Brill

et al., 1999).

|’ p
e — — -

Figura 4. En rojo y amarillo se muestra la distribucidn global de 7. albacares (FAO, 2002).

3.3. Caracteristicas biolégicas

3.3.1. Coryphaena hippurus
Como la mayoria de los peces pelagicos, C. hippurus presenta adaptaciones morfoldgicas y

fisiologicas que le permiten nadar rapidamente y recorrer largas distancias (Brill, 1996). Un
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estudio de marcaje y recaptura en la costa de Australia mostré que los individuos marcados
registraron un recorrido de 440 km a una velocidad promedio de 20 km por dia. No obstante, la
mayoria de las recapturas se realizaron en zonas muy cercanas al punto donde se liberaron a los
individuos inicialmente (Kingsford y Defries, 1999). En un estudio mas reciente de marcaje y
recaptura y de monitoreo satelital en la costa este de Estados Unidos, Merten et al. (2014)
encontraron que los individuos marcados recorrieron en promedio 31.24 km/d y fueron
recapturados, en su mayoria, en las zonas donde fueron marcados. La distancia maxima recorrida
fue de 1,915 km en 51 dias y la velocidad maxima registrada fue de 238.25 km/d, lo que destaca
la alta capacidad migratoria de la especie.

El dorado es un depredador generalista, tiene habitos de caza diurnos y generalmente se
asocia con objetos flotantes para alimentarse. Su dieta es amplia, pero su principal componente
son otros peces, cefalopodos, crustaceos y zooplancton (Oxenford y Hunte, 1999). Las presas
encontradas en contenidos estomacales de individuos de C. hippurus han mostrado particular
abundancia de organismos pelagicos. Sin embargo, también se ha documentado la presencia de
presas mesopelagicas y demersales lo cual indica que el dorado también se desplaza a lo largo de
la columna de agua para alimentarse (Herrera et al., 2008). En un estudio reciente en la
peninsula de Baja California, Torres-Rojas et al. (2014) encontraron que el mayor porcentaje del
contenido estomacal de los individuos analizados se compone por presas epipelagicas, con
particular abundancia del cangrejo rojo. Los autores encontraron que la dieta es muy similar
entre sexos, pero diferente entre individuos de distinto tamario.

El ciclo de vida del dorado es corto, se ha registrado que no viven mas de cuatro afos,
pero la mayoria de los individuos muere en los dos primeros afios (Rose y Hassler, 1968). Su

crecimiento es rapido y alcanzan la madurez sexual entre los cuatro y cinco meses de edad
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(Beardsley, 1967; Massuti et al., 1999). Presentan desove a lo largo de todo el afio con picos
reproductivos estacionales incluso mas de uno por afio. Los desoves tienen lugar en mar abierto y
cerca de la costa cuando se registra un incremento en la temperatura superficial del agua
(Collette, 1995; Kraul, 1999). Tienen una alta fecundidad, se ha registrado que pueden desovar
una vez cada 48 (Nel, 1995) horas con una fecundidad estimada de entre 58 mil y 2.3 millones de
huevos (Wu et al., 2001)

Su répido crecimiento y capacidad reproductiva han propiciado que la especie sea de
importancia pesquera tanto en el aspecto comercial, mientras que sus atributos conductuales han

resultado atractivos para la pesca deportiva.

3.3.2. Thunnnus albacares
Al igual que el dorado, el atun aleta amarilla presenta adaptaciones que le permiten desplazarse a
grandes velocidades y recorrer largas distancias (Leis, 1991). Sus cuerpos son muy musculosos,
hidrodinamicos y elongados, ademas presentan ranuras y concavidades que le permiten plegar
las aletas dorsales, anales y pectorales cuando nada rapidamente (FAO, 2000).

Pese a tener una alta capacidad migratoria, estudios de marcaje han mostrado que los
patrones migratorios ocurren en cientos de kildbmetros y en pocas ocasiones llegan a desplazarse
miles de kildbmetros (Hunter et al., 1986). En el Pacifico oriental se encontré un patron
migratorio entre atunes del sur y del norte que ocurre durante primavera y verano a partir del
ecuador y con muy bajo porcentaje de mezcla entre ambos hemisferios (Fink y Bayliff, 1970).
Un estudio en el monte Espiritu Santo en el Golfo de California utilizando marcas ultrasonicas
mostré que la mayoria de los atunes aleta amarilla marcados regresaron en varias ocasiones al

monte en un intervalo de tiempo de entre un dia a dos meses y medio durante los treinta meses
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que duro el estudio, los autores proponen que este puede ser un sitio de alimentacién al que los
atunes recurren constantemente (Klimley et al., 2003). Otro estudio realizado con marcas
satelitales en la zona del Pacifico de Baja California sugiere que el atun aleta amarilla tiene
filopatria a sitios de alimentacion con patrones de migracion horizontal cortos (Schaefer et al.,
2007). En un estudio de marcaje més reciente en la zona del Pacifico de la peninsula de Baja
California, Schaefer et al. (2011) encontraron que 95% de los individuos marcados se
desplazaron dentro de 1,358 km alrededor de la zona donde fueron liberados, indicando
movimientos horizontales limitados y reafirmando la filopatria de la especie a sitios de
alimentacién de alta productividad bioldgica. Este tipo de comportamiento puede generar un
aislamiento entre individuos en el ambito de distribucion de la especie y promover la
diferenciacion genetica de las poblaciones que posiblemente se vea reflejada en un patron
filogeogréafico definido.

El atun aleta amarilla es un depredador que se alimenta principalmente de otros peces,
crustaceos y calamares (Sharp, 1978). La talla promedio de captura de este pez es de 150 cm,
pero pueden alcanzar tallas de hasta 239 cm en nueve afios por lo que su crecimiento es
acelerado alcanzando su talla de madurez sexual (70-80 cm) en los dos primeros afos de vida
(Susuki, et al., 1978). El desove ocurre a lo largo de todo el afio y es mas comuan en agua célida
en zonas costeras o cercanas a archipiélagos (Leis, 1991) vy, al igual que el dorado, tiene una alta
fecundidad que se ha estimado entre 1 a 4 millones de huevos con una capacidad de desove de

hasta una vez cada 1.5 dias (Schaefer, 1956, 1998).
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3.4. Dinamica poblacional

3.4.1. Coryphaena hippurus
Se han realizado diversos estudios sobre la dindmica poblacional de C. hippurus basados en
datos de la captura comercial de la especie. La pesca del dorado presenta picos estacionales
donde es més abundante (Oxenford, 1999) por lo que se ha explorado la relacion que guarda la
abundancia estacional con periodos de mayor reproduccion y con la conducta migratoria de la
especie.

A pesar de su capacidad de desovar durante todo el afio, se ha observado que existen
picos reproductivos, o bien, una mayor supervivencia de las larvas en ciertas épocas del afio. De
acuerdo con Kraul (1999) este patron coincide con los cambios estacionales en la temperatura
superficial del agua y esta asociado a la isoterma de 23 °C en el Pacifico central.

La abundancia y la reproduccion estacional de C. hippurus se relaciona con su conducta
migratoria. Beardsley (1967) sefialo que es posible que la especie presente migraciones
latitudinales de mas de 400 km para completar su ciclo de vida. Sin embargo, en dicho estudio
no se definen rutas migratorias especificas.

En algunas poblaciones se ha reportado méas de un pico reproductivo a lo largo del afo. El
desarrollo gonadal asincronico en las hembras se relaciona con los cambios en la temperatura
superficial del agua, lo cual puede estar relacionado con el patron migratorio de la especie ya que
les permite desovar en distintas regiones geograficas en un mismo afio dependiendo de la
variacion estacional en la temperatura del agua. En el mar Mediterraneo, Massuti y Morales-Nin
(1995) estudiaron la ocurrencia y explotacion estacional de C. hippurus en la zona oeste del mar

Mediterraneo encontrando un incremento en la abundancia de junio a octubre coincidente con el
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periodo de reproduccion de la especie en esta zona y observaron que de octubre a diciembre
comienza nuevamente el desarrollo gonadal en las hembras que migran hacia aguas tropicales en
el Atlantico donde ocurre un segundo periodo reproductivo correspondiente al invierno.
Resultados similares se han encontrado en otras regiones del mundo, como en el Mar Caribe
(Rivera y Appledoorn, 2000), en el Atlantico occidental (Arocha et al., 1999), en el Pacifico
central (Kraul, 1999) y en el Pacifico oriental (Lasso y Zapata, 1999).

En México también se han detectado patrones de abundancia estacional. En el Golfo de
Tehuantepec, se ha reportado la mayor abundancia del dorado durante el periodo de febrero a
mayo (Mendizébal et al., 1990). En el sur del Golfo de California el pico en la captura ocurre
durante los meses de julio a septiembre (Zufiga-Flores et al., 2004), meses durante los cuales,
ocurre la maxima actividad reproductiva coincidente con un incremento en la temperatura
superficial del agua de 28-30 °C (Zufiga-Flores et al., 2011).

La clara estacionalidad del recurso sugiere la existencia de poblaciones distintas por lo
que se ha estudiado la estructura poblacional de la especie considerando parametros
poblacionales tales como el crecimiento, la talla y la reproduccion de la especie. En el Atlantico
occidental se encontraron dos grupos de diferente talla que desovan en distinto tiempo (Arocha et
al., 1999). En el Pacifico mexicano se encontraron diferencias significativas en parametros de
crecimiento en zonas adyacentes al Golfo de California, proponiendo la existencia de una
diferenciacion poblacional (Madrid y Beltran-Pimienta, 2001). Por otro lado, en el Pacifico
occidental se encontrd que la talla de los individuos capturados en las costas del Mar de Japdn
varia estacionalmente y se identificaron dos grupos principales bien definidos, los de tallas
mayores que ocurren en el inicio de la temporada de pesca (junio) y que se asocian al pico de

desove y los de tallas menores capturados hacia el final de la temporada (septiembre) asociados a
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la busqueda de alimento. Es posible que la diferencia temporal en los eventos de reproduccion y
alimentacion relacionada con la talla de los individuos se traduzca en una segregacion diferencial
de los genotipos en los distintos grupos identificados, propiciando la presencia de estructura

genética en la poblacion.

3.4.2. Thunnus albacares
La captura del atin aleta amarilla también es estacional y esta asociada a las condiciones
climéticas debido a la relacién que existe entre los picos reproductivos y el incremento en la
temperatura superficial del agua. De acuerdo a estudios histoldgicos en el Pacifico Oriental, el
mayor pico de desove ocurre en el verano, por lo que tiene lugar en diferentes temporadas en el
hemisferio norte y el hemisferio sur (Schaefer, 1998). Ademas, los patrones de distribucion de
las larvas del género Thunnus indican que éstas tienen una mayor supervivencia en zonas donde
la temperatura superficial del agua es mayor a 24 °C (Boehlert y Mundy, 1994) lo que sugiere
una relacién entre la abundancia del recurso y la estacionalidad de los parametros ambientales.

Por otro lado, la recopilacion de la informacion obtenida con analisis morfométricos,
datos de captura y esfuerzo, frecuencia de tallas, marcado y desove de la especie, han mostrado
evidencia de una posible estructura poblacional identificandose tres stocks independientes en el
Oceano Pacifico que corresponden a la region occidental, central y oriental (Susuki et al., 1978).
Dentro de estas regiones, el estudio morfométrico y meristico de individuos de las localidades de
Japon, Australia, Hawai, Ecuador y México mostrd que las diferencias no s6lo ocurren entre las
tres regiones del Pacifico sino que también se presentan latitudinalmente en el Pacifico oriental y

el occidental (Schaefer, 1991).
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Los estudios sobre la dindmica poblacional muestran que la especie presenta movimientos
limitados a cientos mas que a miles de kildbmetros. En las costas de Australia, un estudio de
marcaje y recaptura a lo largo de cinco afios mostré que los individuos de 7. albacares
permanecieron cerca de la zona donde fueron marcados y so6lo se desplazaron algunos cientos de
kilometros hacia el sur durante el verano cuando la temperatura del agua en este zona incrementa
(Lewis, 1992). Lo anterior también se relaciona con la mayor abundancia y captura del recurso
en el suroriente de la zona de pesca australiana (Hampton y Gunn, 1998). Estas diferencias en los
parametros biol6gicos de 7. albacares observadas en el Océano Pacifico podrian reflejar una

distribucion geografica de linajes genéticos no aleatoria para la especie.

3.5. Pesqueria

3.5.1. Coryphaena hippurus
El dorado es un pez con una gran importancia pesquera, tanto en el aspecto deportivo como en el
comercial. En el centro y sur de America su importancia como recurso pesquero se ha
incrementado debido a que es abundante y ha tenido una buena aceptacion en el mercado. Las
cifras estadisticas proporcionadas por la FAO (2007) correspondientes al periodo de la década de
1950 a la primera mitad de la década del 2000 muestran que la pesca comercial se ha

incrementado a nivel mundial en las ultimas décadas (Figura 5).
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Figura 5. Captura total reportada por la FAO para C. hippurus de 1950 a 2007.

En las costas occidentales del Pacifico la especie es explotada a nivel comercial y recreativo. La
mayor parte de las capturas son realizadas por flotas japonesas que lo explotan tanto en Jap6n
como en la costa Australiana a lo largo de todo el afio pero, cerca del 70% del total de la captura
ocurre entre abril y junio (Sakamoto y Kojima, 1999; Kingsford y Defries, 1999).

En el Pacifico central en lo que corresponde a la zona econdmica de Hawai y los
archipiélagos cercanos, el pez dorado no es una especie objetivo de las pesquerias de la region.
Sin embargo, ocupa el segundo lugar en captura incidental de las flotas comerciales después del
pez vela (Kraul, 1999).

En el Pacifico oriental, el dorado se explota particularmente en las costas de Ecuador
donde las pesqueria de esta especie se ha consolidado como la principal fuente de ingreso
(Peralta, 2006). En Peru la pesca de esta especie es de tipo artesanal, reportdndose capturas de

25,000 toneladas para la década de 2000 (Estrella y Swartzman, 2008).
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En México, el dorado es una especie reservada a la pesca deportiva en la franja costera de las 50
millas a partir de la linea de costa. Los centros turisticos de Los Cabos, Buenavista y Mazatlan
han promediado una captura deportiva anual de 40,000 ejemplares (de 1990 a 2000) pero durante
la temporada 2000 se obtuvo un mé&ximo historico superior a 70,000 individuos. En la region del
Golfo de California, el 94.5% de la pesca deportiva proviene de Los Cabos y de Buenavista. De
acuerdo con los indicadores de esta region el aprovechamiento del recurso se encuentra cerca del
méaximo sustentable (CONAPESCA, 2004).

No obstante que la pesca comercial en México es ilegal, se ha observado un incremento
en la explotacion del recurso en las costas de Baja California Sur, Sonora, Sinaloa, Nayarit y
Jalisco por la pesca artesanal y palangrera que llegan a representar hasta el 55% del total de las

obtenidas por la flota artesanal (Beltran et al., 1995).

3.5.2. Thunnus albacares
Las caracteristicas biologicas de los atunes tales como tamaiio, abundancia y reproduccion a lo
largo de todo el afio lo hacen una especie sujeta a un gran esfuerzo pesquero (Figura 6). El
incremento de la captura en toneladas de este recurso ha sido de 0.2 millones en la década de
1950 hasta un maximo de 4.5 millones en la década de 2000 (FAO, 2009). La mayor parte de
estas capturas tiene lugar en la cuenca del Pacifico donde la captura anual aproximada de tanidos
y similares va de 2.5 a 2.8 millones de toneladas donde el atin aleta amarilla y el barrilete

contribuyen hasta en un 85% del total de la captura (FAO, 2009).
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Figura 6. Captura total reportada por la FAO para T. albacares de 1950 a 2008.

En términos de peso, T. albacares €s el segundo producto mas representado en las pesquerias de
tinidos y similares en el mundo llegando hasta el 25% del total de las capturas totales a nivel
mundial (FAO, 2009).

En la actualidad se manejan cuatro stocks de pesca del atin aleta amarilla en el mundo: el
del Océano indico, el del Océano Atlantico, el del Océano Pacifico oriental y el Océano Pacifico
central-occidental. Todos los stocks se encuentran completamente explotados lo que significa
que la pesqueria esta cerca de su nivel maximo sin posibilidad de incremento sustentable en la
captura. Datos recientes indican que el stock del Pacifico central-occidental se encuentra ya
sobreexplotado, es decir, la pesqueria se encuentra por encima del nivel sustentable con riesgo de
agotamiento o colapso y sin posibilidad de incremento sustentable en la captura (Maijkowski,
2007).

En el Pacifico oriental, dentro del grupo de las especies de tanidos y similares, el atin

aleta amarilla es la que registra los mayores volimenes de captura y en afios recientes ha sufrido
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un declive en biomasa registrando niveles similares al minimo histérico de 1984. México es el
pais que ocupa el primer lugar en extraccion de atun aleta amarilla en el Pacifico oriental y el
tercer lugar a nivel global (FAO, 2009). Una gran parte de esta produccién se exporta generando
un gran ingreso econdmico en el pais y el resto es consumido por la poblacién ocupando el tercer
lugar de consumo directo entre todas las especies acudticas que se explotan en México

(CONAPESCA, 2006).

3.6. Genética de poblaciones y Filogeografia

3.6.1. Coryphaena hippurus
Debido a su amplia distribucion y a su alta capacidad migratoria, los peces pelagicos han sido de
interes en varios estudios de genética de poblaciones. Utilizando diversos marcadores
moleculares, particularmente regiones correspondientes al mtDNA, varios de estos estudios han
mostrado patrones en los que las especies pelagicas tienden a ser genéticamente homogeneas en
amplias escalas geogréaficas. (e.g. Santa Brigida et al., 2007; Carlsson et al., 2004; Lecomte et
al., 2004; Rocha-Olivares y Sandoval Castillo, 2003; Bernatchez, 2001; Wirgin et al., 2000;
Grant y Bowen, 1998). En algunos casos, las diferencias genéticas se presentan solamente en los
extremos de la distribucidn geografica de una especie o entre cuencas oceanicas.

En el caso del C. hippurus, pocos son los estudios que se han hecho para evaluar si existe
estructura genética entre sus poblaciones. Oxenford y Hunte (1986) estudiaron la poblacién del
dorado en el mar Caribe y encontraron niveles significativos de diferenciacion aloenzimatica
entre las localidades analizadas. En el mar Mediterraneo, Cimmaruta et al. (1998) utilizaron

aloenzimas para analizar la genética poblacional del dorado y encontraron que existen dos
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subpoblaciones genéticamente diferenciadas de la especie. Sin embargo, un afio méas tarde Pla y
Pujolar (1999) estudiaron la poblacién de esta zona utilizando también aloenzimas, pero no
pudieron corroborar los resultados anteriores al encontrar una sola poblacion panmictica. Rocha-
Olivares et al. (2006) utilizaron patrones de restriccion (RFLPs) del gen mitocondrial NADH1
entre individuos de C. hippurus de localidades del Pacifico oriental y central para evaluar la
variabilidad genética y los niveles de estructuracion entre regiones, encontrando valores
significativos de estructura genética poblacional entre el Pacifico central (Hawai) y las
localidades del Pacifico oriental, pero no lograron definir un patrdn filogeografico.

Analizando también el gen NADH pero utilizando secuencias de un fragmento de 751
pares de bases en cuatro localidades del Pacifico mexicano en afios consecutivos, Diaz-Jaimes et
al. (2006) encontraron homogeneidad genética temporal y espacial proponiendo que la sefial de
diferenciacion puede no verse reflejada debido a un elevado flujo génico y la expansion
demogréafica de la poblacion posterior a los periodos glaciales-interglaciares del Pleistoceno.
Estos resultados concuerdan con los obtenidos por Sanchez-1zquierdo (2009) donde al utilizar
secuencias de un fragmento de 507 pares de bases del gen del citocromo b de individuos
provenientes de localidades del Pacifico mexicano, Ecuador y Perl no se encontraron niveles
significativos de estructuracion genética ni un patron filogeografico definido.

No obstante, en un estudio donde también se utilizaron secuencias del citocromo b pero,
con muestras del Atlantico, el Mar Caribe, el Golfo de México y el Mar Mediterraneo se
encontraron diferencias genéticas significativas entre los individuos procedentes del
Mediterraneo con respecto al resto de las localidades debidas, probablemente, a eventos

geoldgico e historicos (Cruz-Bastida, 2009).
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En una investigacion mas reciente, con un muestreo mas amplio que abarco varios puntos de la
distribucion global de la especie y utilizando secuencias parciales del gen ND 1, Diaz-Jaimes et
al. (2010) corroboraron la diferenciacion de los individuos muestreados en el Mar Mediterraneo
sin encontrarse diferencias a nivel interoceanico entre las localidades del Indo-Pacifico y el
Atlantico oriental. La falta de niveles significativos de diferenciacion genética entre el Indo-
Pacifico y el Atlantico sugiere que caracteristicas biologicas de la especie como tamafios
efectivos poblacionales y aspectos evolutivos como dispersiones recientes, pueden minimizar el
efecto de la deriva genética en peces de amplia distribucién como el dorado.

Al analizar siete localidades al interior del Golfo de California y tres de la costa pacifica
de la Peninsula de Baja California con cinco loci de microsatélites, Tripp-Valdéz et al. (2010)
encontraron niveles bajos pero significativos de diferenciacion entre las localidades muestreadas
temporal y espacialmente con el estadistico Fsr. Pero, al no detectar esta sefial de diferenciacion
con las pruebas estadisticas bayesianas (Structure), concluyeron que en la zona de muestreo
existe una sola poblacion.

Un estudio maés reciente que utilizd cinco loci de microsatélites de 720 individuos de
varias localidades de toda la cuenca del Pacifico encontrd un leve grado de estructuracion
geneética congruente con las regiones biogeograficas del Pacifico al encontrarse diferencias
pequerias, pero significativas entre las provincias del Golfo de California, la Mexicana y la de
Panama en la Region Biogeografica del Pacifico Tropical Oriental, el Pacifico central,
noroccidental y suroccidental (Bayona-Vasquez, 2011).

El andlisis de la cuenca del Pacifico utilizando un marcador mitocondrial como el

citocromo b podrd evaluar si estas diferencias se deben sélo a eventos relativamente
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contemporaneos o bien a sucesos histéricos que han delineado la distribucion actual de los

linajes genéticos de C. hippurus.

3.6.2. Thunnus albacares
Dentro de los primeros estudios realizados con marcadores mitocondriales para explorar la
variabilidad y estructura genética de las poblaciones de atin encontramos el de Scoles y Graves
(1993) en donde se analizaron cinco muestras del Océano Pacifico y una del Atlantico con
secuencias de mtDNA y RFLP’s. Los resultados evidenciaron un alto nivel de variacion genética
y no mostraron diferencias significativas entre las comparaciones realizadas (entre océanos y
entre el sur y el norte del Océano Pacifico oriental).

Analizando el locus GPI-F* Ward et al. (1994) encontraron una sefial de diferenciacion
baja, pero significativa entre muestras del Océano Pacifico occidental, el central y el oriental.
Posteriormente en un nuevo analisis se comprobaron estos resultados con aloenzimas y RFLP’s
de mtDNA donde un muestreo mayor mostro también la existencia de cuatro stocks bien
diferenciados que corresponden al del Pacifico central-occidental, al del Pacifico oriental, al del
Atlantico y al del indico (Ward et al., 1997).

En un estudio realizado con seis microsatélites dinucleotidos en seis localidades del
Pacifico occidental y dos del oriental se encontré que sélo uno de los seis microsatélites mostro
diferencias significativas entre las poblaciones occidentales, mientras que las dos muestras del
oriental no mostraron ningdn patrén de diferenciacion (Appleyard et al., 2001). Por otro lado,
Diaz-Jaimes y Uribe-Alcocer (2003) en un estudio del Pacifico oriental realizado con aloenzimas

y RAPD’s en 10 localidades entre la isla Clipperton y el Golfo de California, obtuvieron
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resultados que indican que la poblacion del Golfo de California esta genéticamente aislada de las
del Pacifico.

Recientemente, en un estudio en el donde se utilizaron cinco loci de microsatélites
tetranucledtidos y dos dinucledtidos se encontrd una sefial de diferenciacién entre los individuos
provenientes de las localidades Pacifico suroriental con respecto a los del Pacifico nororiental lo
que puede estar relacionado con la diferencia temporal en el desove al norte y al sur ecuatorial
(Diaz-Jaimes y Uribe-Alcocer, 2006). Lo anterior es concordante con lo encontrado por Morales-
Villegas (2009) donde, al evaluar la estructura genetica poblacional de 340 individuos del
Pacifico oriental por medio de cuatro microsatélites, se encontraron diferencias entre las
localidades del norte y del sur del ecuador asi como algunas discrepancias a nivel temporal
atribuidas a la presencia de eventos climéaticos como la del fendbmeno de EI Nifio.

En un estudio donde se analizan comparativamente aspectos filogeograficos del atin aleta
amarilla y del barrilete utilizando secuencias de la region control del mtDNA en localidades del
Atlantico, Indico y Pacifico, se encontraron diferencias en algunos parametros demograficos. En
el caso del atun aleta amarilla se encontr6 una leve diferenciacion genética entre las muestras del
Pacifico y las del Atlantico con el gen mitocondrial ATCO, asi como evidencia de un evento de
expansion poblacional en contraste con el barrilete que no presentd diferencias y no ha
experimentado una expansion poblacional reciente sino que ha tenido un tamafio efectivo
poblacional grande y estable por un largo tiempo. Los autores atribuyen las discrepancias entre
las especies a la diferencia en sus tamafos poblacionales siendo los del barrilete

considerablemente mas grandes que los del atin aleta amarilla (Ely et al., 2005).
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3.7. Area de estudio: el Océano Pacifico

3.7.1. Caracteristicas oceanograficas del Océano Pacifico
La cuenca del Pacifico es la mas grande del planeta mide aproximadamente 15 mil km.
latitudinalmente y 19 mil longitudinalmente. De acuerdo con el registro geoldgico es el océano
mas antiguo, las rocas sedimentarias encontradas en el centro de la cuenca datan de 200 millones
de afios. Se caracteriza por tener una elevada actividad volcénica y tectdnica que generan que el
relieve del fondo sea muy variado (Talley et al., 2011).

La temperatura del agua del Pacifico tiene una variacion latitudinal, siendo mas célida en
la zona ecuatorial y mas fria en las zonas polares. La salinidad también varia latitudinalmente, en
zonas cercanas al ecuador la salinidad es menor respecto a las latitudes medias debido a la
abundante precipitacion que ocurre a lo largo del afio (Libes, 2006).

El sistema de corrientes superficiales que observamos en la actualidad en este oceano se
formo hace aproximadamente cuatro millones de afios cuando, por la subduccion de la placa del
Caribe, emergio la corteza oceanica de la region formando Centroamérica y uniendo la parte
norte y sur del continente. Desde entonces las corrientes oceanicas superficiales del Océano
Pacifico formaron dos sistemas principales llamados vortices y que corresponde uno al
hemisferio norte y otro al sur (Talley et al., 2011).

El vértice del Pacifico norte se localiza entre el ecuador y los 50° N ocupa un area
aproximada de 20 millones de km?® Este tiene su origen en la corriente Norecuatorial que se
desplaza de este a oeste transportando agua célida. Esta corriente se impacta con el istmo de

Panama y regresa hacia la region occidental del océano donde a su vez, choca con los

30



archipiélagos asiaticos y forma la corriente de Japon y la del Pacifico Norte hacia el Hemisferio
Norte (Reid, 1997; Norris, 2000).

La corriente de Japdn se desplaza desde Taiwan en direccion noreste a lo largo del pais
que le da su nombre transportando el agua cdalida del ecuador. Esta corriente tiene una
bifurcacion que forma la corriente de Tusushima que ingresa hacia el Mar de Japon y la corriente
del Pacifico Norte que va de oeste a este entre los 40 y 50° N y al llegar cerca del continente
americano se divide en la corriente de Alaska que va hacia el norte y la de California que va
hacia el sur (Reid, 1997; Norris, 2000).

La corriente de California transporta agua fria y se desplaza hasta encontrarse con la
corriente Norecuatorial cerrando asi el vortice. Esta corriente estd asociada a la surgencia de
California que se forma por la influencia de los vientos del noreste y trae a la superficie agua
profunda rica en sedimentos y nutrientes (Talley et al., 2011; Bernal et al., 2001; Wyrtki, 1996).

El vortice del Pacifico sur se localiza entre el ecuador, sudamérica y Australia. Se origina
con la corriente Surecuatorial que fluye de este a oeste entre los 5° N 'y 20° S y que, al llegar a las
costas australianas, se desplaza hacia el sur formando la corriente Este de Australia que es calida
y transporta agua ecuatoriana hacia el sur bordeando Nueva Zelanda y pasando por toda la costa
pacifica de Australia hasta toparse con la corriente Antartica de Deriva (Reid, 1997; Norris,
2000).

La corriente de PerG cierra el vortice al desplazarse hacia el norte desde la corriente
Antartica hasta encontrarse con la corriente Surecuatorial. La corriente de Perd o corriente de
Humboldt transporta de 15 a 20 millones de metros cubicos por segundo y tiene un ancho
aproximado de 900 km. De manera general, esta sostenida por los vientos que soplan del sur

provocando la mayor zona de surgencia del globo donde, al igual que la surgencia de California,
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el aporte de nutrientes se ve favorecido por la circulacion termohalina generando una zona de
gran productividad bioldgica que sustenta la pesqueria mas grande a nivel mundial (Lavin et al,

2006).

Figura 7. Circulacidn de las corrientes superficiales del Océano Pacifico. Modificado de Reid (1997).

Dentro del Océano Pacifico, el Golfo de California es de interés en el estudio de muchas especies
marinas ya que es un sistema semicerrado que tiene caracteristicas que lo distinguen del resto del
Pacifico. A pesar de que tiene un régimen climéatico-oceanografico subtropical, la temperatura
superficial del agua presenta variaciones estacionales marcadas siendo éstas méas notorias en la
parte norte (14-30 °C) que en la parte sur (24-30 °C) debido en gran parte a la influencia

estacional de las corrientes de Costa Rica y California (Fiedler, 1992).
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La influencia de las corrientes oceanicas mantiene la temperatura superficial del océano y regula
el clima en las zonas continentales adyacentes. Los patrones de corrientes presentan
modificaciones estacionales que generan variaciones en la temperatura y productividad primaria
en el océano (Badan, 1997). Lo anterior puede favorecer la presencia de barreras oceanogréficas
en ciertas épocas del afio para las especies que ahi habitan.

Datos paleoceanograficos y cronoestratigrafcos muestran que la temperatura, la salinidad,
el sistema de corrientes, la productividad primaria y el nivel de mar de Pacifico presentaron
grandes variaciones durante el Pleistoceno (hace 3 Ma a 10Ka) debido a la presencia de mas de
20 periodos glaciares-interglaciares. El hemisferio norte fue el mas afectado durante los periodos
glaciares-interglaciares. Se ha calculado que, durante la glaciacién mas reciente (Wisconsiniana,
hace 18,000 afios) el volumen de la cridsfera llegd a triplicarse por lo que el nivel del mar se
redujo hasta 100 m con respecto al nivel actual (Dyke y Prest, 1987). Este acontecimiento
provoco la contraccion de la zona de distribucion de muchas especies marinas, particularmente
de aquellas con distribuciones templadas y subtropicales (e.g. Lecomte et al., 2004; Bernatchez y

Wilson, 1998).

3.7.2. Regiones biogeograficas del Océano Pacifico

La determinacion de regiones biogeograficas es esencial para el desarrollo de estrategias de
manejo y conservacion de la biodiversidad en términos de genes, especies, patrones evolutivos y
procesos ecologicos que sustentan dicha diversidad (Lourie y Vincent, 2004).

En las cuencas oceénicas del mundo se han identificado 10 regiones marinas: Artico, Atlantico

Norte Templado, Atlantico Tropical, Pacifico Norte Templado, Pacifico Oriental Tropical, Indo-
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Pacifico Occidental, Sudamérica Templada, Sudafrica Templada, Australasia Templada y
Océano Sur. Estas regiones biogeograficas son definidas tomando en cuenta aspectos biol6gicos
como abundancia y riqueza de especies, perfiles de clorofila, endemismos y asociaciones
tréficas, asi como aspectos oceanograficos como temperatura, batimetria, productividad y
salinidad (Spalding et al., 2007).

Las grandes regiones del océano Pacifico tropical abarcan el Indo-Pacifico occidental y el
Pacifico Oriental Tropical. La region del Indo-Pacifico occidental abarca un area geografica de
gran extensién de aproximadamente 6, 570,000 km?. La biota de esta regién es muy rica, se ha
estimado que supera el total de las otras regiones biogeograficas con méas de 6,000 especies de
moluscos, 800 de equinodermos, 500 de corales y 4,000 de peces (Briggs, 1955). Si bien la
mayoria de las especies estan ampliamente distribuidas en esta region del Pacifico, existen
diferencias marcadas entre algunas partes de la region. Por ejemplo, la mayor diversidad de las
especies tropicales estan concentradas en un area en forma de triangulo formada por las
intersecciones entre las Filipinas, la Peninsula Malaya y Nueva Guinea, conforme aumenta la
distancia a partir de esta zona la diversidad de especies disminuye. La evidencia paleobiologica
apunta a que esta gran diversidad tiene su origen desde el Cretacico cuando se formo el Mar de
Tetis (Bellwood, 1996) y desde entonces ha tenido importancia evolutiva ya que se considera el
centro de origen de muchas especies tropicales, lo que ha generado un gradiente de diversidad en
sentido oeste-este, una gran afinidad entre la flora y la fauna de los archipiélagos de la placa del
Pacifico y un patron de distribucion en el que algunas especies presentes en la region del Indo-
Pacifico no se encuentran en la regién del Pacifico oriental (Briggs, 1998).

Con frecuencia, los archipiélagos que tienen su origen por la actividad tecténica y

volcanica de la gran placa del Pacifico se consideran parte de la region biogeografica marina del
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Indo-Pacifico occidental debido a las similitudes en términos de biodiversidad. Sin embargo, el
archipiélago de Hawai, las islas Marquesas y la isla de Pascua se consideran provincias marinas
biogeograficas distintas ya que méas del 10% de las especies que albergan son endémicas (Briggs,
1998).

La region biogeogréfica del Pacifico Oriental Tropical estd delimitada por gradientes
térmicos abruptos hacia el sur y hacia el norte coincidentes con las regiones templadas, por la
Barrera del Pacifico Oriental hacia el oeste y por el continente americano hacia el este. Dentro de
esta region se han identificado cuatro provincias que estan delimitadas por grandes extensiones
de arena que pueden representar barreras geograficas para las especies marinas, principalmente
invertebrados, al limitar la dispersion de adultos y larvas. Estas provincias son: la provincia de
Cortés, la Provincia Mexicana, la Provincia de Panama y la Provincia de las Galapagos
(Hastings, 2000).

La Barrera del Pacifico Oriental (BPO) es la méas grande en el ambiente marino al tener
de 4,000 a 7,000 km de ancho de agua profunda entre la region de Pacifico Oriental Tropical y
las islas mas orientales del Indo-Pacifico Occidental (Hawai y el grupo de Islas de la Linea y
Marquesas) y se considera que su actual posicion no se ha modificado de manera importante
desde hace 65 m.a. (Grigg y Hey, 1992). Pese a que esta barrera ha sido considerada como
infranqueable, existen algunas especies que estan presentes en ambos lados de la BPO que
representan una incognita sobre los procesos de especiacion y vicarianza contra los de dispersion
y establecimiento de patrones biogeograficos (Dana 1975; Leis, 1984; Robertson et al., 2004).

Las barreras geogréaficas que delimitan las regiones marinas han limitado el intercambio
genético en diversas especies. Se suele encontrar una estructura poblacional en aguellas especies

cuyas caracteristicas bioldgicas restringen su capacidad de dispersidn ya sea porque permanecen
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la mayor parte de su vida en el bentos, porque tienen habitos costeros o porque estan asociados a
comunidades arrecifales (Planes y Fauvelot, 2007). En cambio, los organismos pelagicos
ordinariamente no presentan estructura, lo cual es atribuido principalmente a su gran capacidad
migratoria. Sin embargo, también existe evidencia de que algunas especies con habitos pelagicos
y de amplia distribucion tienen poblaciones estructuradas en la cuenca del Pacifico como el
marlin rayado y el marlin azul (Graves, 1998) y la sierra del Pacifico (Dominguez et al., 2010).
Aunado a esto, existe evidencia de diferenciacion entre localidades de distintas regiones del
Pacifico tanto para C. hippurus (Rocha-Olivares et al., 2006; Bayona-Vasquez, 2009; Diaz-
Jaimes et al., 2010) como para T. albacares (Ward et al., 1997; Ely et al., 2005; Diaz-Jaimes y
Uribe-Alcocer, 2003, 2006). Estos ejemplos sugieren que las caracteristicas bioldgicas que
pueden limitar la diferenciacion genética poblacional de los peces pelagicos pueden no ser
aplicables a todas las especies y que pueden existir factores a nivel de especie que favorezcan
una estructuracion poblacional (Graves, 1996; Rocha-Olivares et al., 2006).

Analizar los procesos evolutivos de las especies transpacificas permitira determinar si sus
poblaciones son relictos aislados de eventos antiguos de separacion, producto de invasiones
recientes a traves de la barrera, poblaciones que han residido en ambos lados de la barrera por
periodos de tiempo variado con flujo génico recurrente, o bien especies con gran capacidad de
dispersion por sus caracteristicas morfo-fisioldgicas o por transporte larvario a través de las

barreras por corrientes oceanicas (Lessios y Robertson, 2006).
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IV. HIPOTESIS

Considerando las caracteristicas bioldgicas de C. hippurus y T. albacares tales como
desplazamiento limitado y baja longevidad, asi como las sefiales de diferenciacion entre
localidades de las distintas regiones biogeogréaficas del Pacifico detectadas en estudios previos de
ambas especies, se espera encontrar una estructura genética poblacional relacionada con la
presencia de barreras geograficas entre y dentro de las regiones del Indo-Pacifico Occidental y
del Pacifico Oriental, asi como con la amplia distancia que separa a las localidades de estas
regiones.

Adicionalmente, dada la similitud del &mbito de distribucién, la coincidencia en su
intervalo optimo de temperatura y la mayor abundancia relacionada con las fluctuaciones en la
temperatura superficial del agua, se espera encontrar una coincidencia en la demografia historica
de las dos especies relacionada con las variaciones ambientales historicas que han tenido lugar en

el Océano Pacifico.

V.OBJETIVOS

5.1. Objetivo general

Evaluar la influencia de factores geograficos e histdricos del Océano Pacifico en la filogeografia
de C. hippurus y T. albacares mediante secuencias del gen del citocromo 5 del mtDNA y

determinar si dichos factores han tenido un efecto similar en ambas especies.
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5.2. Objetivos particulares

- Evaluar la variabilidad genética de C. hippurus y T. albacares en el Océano Pacifico.

- Definir si existen niveles significativos de diferenciacion genética poblacional para ambas
especies en el Pacifico.

- Obtener estimaciones del tamafio efectivo poblacional y flujo genético para ambas especies y
para cada localidad.

- Determinar si existen patrones filogeograficos relacionados con la presencia de barreras
oceanogréficas o el aislamiento espacial de las poblaciones de ambas especies.

- Contribuir al conocimiento de las poblaciones de C. hippurus y T. albacares y generar
informacion util para la planificacion de programas de manejo de la pesqueria.

- Valorar la aplicacion del gen del el citocromo » del mtDNA mitocondrial como marcador
genetico adecuado para evaluar la estructura genética poblacional y la filogeografia de

ambas especies en el Océano Pacifico.
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VI. METODO

6.1. Muestreo

Se analizaron en total 591 muestras de las cuales 326 correspondieron a C. hippurus y 265 a T.
albacares que fueron colectadas en diez y siete distintas localidades del Océano Pacifico
respectivamente. Se incluyeron también muestras de una localidad del Golfo de México para
ambas especies como referencia de un nivel mayor de divergencia (Tabla 1). Las muestras
consistieron de tejido muscular almacenado en tubos de colecta de 2 ml en alcohol etilico o en
buffer DMSO (0.25M EDTA pH 8.0, 20% DMSO, sat. NaCl) y se refrigeraron hasta su
procesamiento en el laboratorio. Los tejidos provienen de pesquerias comerciales y deportivas y
en el caso del atun también de colectas apoyadas por el programa de observadores de la
Comision Interamericana del Atun Tropical.

Para el anélisis de la localidad de Oaxaca del atin aleta amarilla se consideraron dos afios
consecutivos para explorar si es posible detectar la sefial de diferenciacion temporal que se ha

detectado en otros estudios utilizando marcadores nucleares (Morales-Villegas, 2009).
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Tabla 1. Localidades muestreadas de C. hippurus 'y T. albacares en el Océano Pacifico

Especie Region Sitio de colecta N Afio  Abreviatura
Guaymas, Son. 33 2003 Gy03
Mazatlan, Sin. 36 2003  Mz03
Pacifico Cabo San Lucas, BCS 36 2003 CSLO03
Oriental Bahia Magdalena, BCS 17 2008 BMO8
C. hippurus Ecuador 34 2006  Ec06
Peru 24 2006  Pe06
Oceénicas 33 2007  Oc07
Pacifico Central Hawai 33 2004  Hwo04
Pacifico Japon 28 2005  Jp05
Occidental Nueva Caledonia 29 2005 NCO05
Golfo de Meéxico Tuxpan, Ver. 23 2005 Tx05
Baja California 23 1996 BCS96
Oaxaca 31 2004 Ox04
Pacifico Oaxaca 38 2005 Ox05
T. albacares oriental Ecuador 37 2004  Ec04
Peru 41 2005  Pe05
Pacifico Central Hawai 35 2008  HwO08
Pacifico Occidental Taiwén 34 2005 TwO05
Golfo de México Tuxpan, Ver. 26 2005 Tx05
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Figura 8. Ubicacion de las localidades muestreadas de C. hippurus (circulos azules) y T. albacares (cuadros rojos).

6.2. Extraccion de DNA, amplificacion por PCR y secuenciacion

En todas las muestras se extrajo el DNA gendmico utilizando el protocolo estandar de extraccion
de lisis de las membranas celulares (Laird et al., 1991) que consisten en macerar un trozo de
tejido de aproximadamente 10 mg e incubarlo en 500 uL de buffer Cris-lysis (LM Tris-HCI,
0.5M EDTA, 10% SDS, 5M NacCl; pH 8.5) y 15 uL proteinasa K (Sigma-Aldrich, Cat. 39450-
01-6) durante 4-5 hrs a 55 °C o bien durante 8 a 10 hrs a 37 °C. La precipitacion de los acidos
nucleicos se realiza al agregar 500 ul de isopropanol y centrifugar la muestra. La limpieza del
DNA se logra al hacer una precipitacion selectiva en 150 ul de etanol absoluto y una
centrifugacion adicional. Las muestras se someten a una Ultima centrifugacion al vacio para
evaporar los posibles residuos de etanol y por altimo se rehidratan con 50 a 100 ul de buffer TE

(10 mM tris-HCI, 1 mM EDTA,; pH 8.0) que previene su desnaturalizacion.
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Se estimd la cantidad y calidad del DNA extraido mediante la separacion electroforética de una
alicuota en un gel de agarosa al 1% tefiido con bromuro de etidio y visualizado mediante un
transiluminador con luz ultravioleta tomando como referencia un /adder de 1000 bases. E| DNA
extraido se almaceno a una temperatura aproximada de 4 °C.

Los oligonucledtidos utilizados para la amplificacion de la region del mtDNA
correspondiente al segmento del citocromo b en C. hippurus fueron: Glu-5 (5"'TGA CTT GAA
RAA CCA YCG TTG 3’) y revThrRF (5°TCC GAC ATC TGG ATT ACA A 3’) (Rocha-
Olivares et al., 1999) reportados en Hyde et al. (2005) para amplificar un fragmento de 607 pares
de bases. Para el caso de T. albacares se disefiaron oligonucleétidos especificos: CybYFT-F
(5’AAA ATC GCT AAC GACGCACT 3") yCyb YFT-R (5" CAT ACC CCC GAT TCA GGT
AA 3) con secuencias del gen encontradas en GeneBank.

El fragmento de DNA analizado fue amplificado por medio de la Reaccion en Cadena de
la Polimerasa (PCR) con los oligonucledtidos especificos. Inicialmente, se realizaron pruebas en
un volumen de 15ul de reaccion corroborandose por medio de electroforesis en geles de agarosa
al 1%. Una vez que se confirmd el éxito de cada amplificacion, las reacciones de secuenciacion
se repitieron en un volumen de 50ul de reaccion conteniendo de 10 a 100 ng de DNA, en 10 mM
de Tris-HCI (pH 8.4), 50 mM de KCI, 1.5 mM de MgCl,, 0.2 mM de cada dNTP, 0.1 mM de
cada oligonucleétido y 2.5 U de polimerasa de DNA Tag platinum (Invitrogen, Cat. 10966-030).
La amplificacién consistié de 35 ciclos de 1 minuto a 95 °C para la desnaturalizacion del DNA, 1
minuto a 52 °C para la alineacion y 3 minutos a 65 °C para la extension final (para C. hippurus) y
56 °C (para T. albacares). En todas las pruebas se incluyeron controles negativos para verificar la

ausencia de contaminacion.
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Los productos de PCR fueron purificados y secuenciados en Macrogen Inc. en Seul, Corea y en

el Instituto de Biologia, UNAM.

6.3. Analisis de secuencias y de diversidad molecular

Las secuencias fueron analizadas inicialmente en el programa Bio-Edit Sequence Alignement
Editor (Hall, 1999) para determinar las secuencias de inicio y de término coincidentes para todos
los individuos y se corroboré visualmente la confiabilidad de las mismas con base en el
respectivo electroferograma. Como resultado de la estandarizacion de las secuencias de todas las
localidades estudiadas, el segmento del gen de citocromo b a analizar quedd con un total de 507
pares de bases para C. hippurus y de 740 para T. albacares.

La alineacion multiple de las secuencias obtenidas se llevo a cabo en el programa Clustal
X 2.0 (Thompson et al., 1997). También se realizo una alineacion entre las secuencias de ambas
especies para corroborar que el fragmento del gen amplificado fuera coincidente.

La identificacion del modelo evolutivo més adecuado para el conjunto de secuencias se
realizd por medio del programa Modeltest 3.06 (Posada y Crandall, 1998) obteniendose que el
mas adecuado para ambos casos fue el de Tamura-Nei (1993).

Se calcul6 la diversidad haplotipica, 4, que se refiere a la probabilidad de que dos
haplotipos elegidos aleatoriamente en la muestra sean diferentes, h = n/n-1 (1-=fi), donde f es la
frecuencia del haplotipo y n es el tamafio de muestra (Nei, 1987).

Se estimo también la diversidad nucleotidica, 7, que se define como la probabilidad de
que dos nucledtidos homologos elegidos aleatoriamente sean diferentes, la férmula para

calcularla es: 7, = (“Ti=; Yj<1 pipjdij)/L, donde dij es la estimacion del nimero de mutaciones
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ocurridas desde la divergencia de los haplotipos i y j de frecuencia pi y pj respectivamente, k es
el nimero de haplotipos y L es la longitud de la secuencia, esto bajo el supuesto de que no existe
recombinacién y de que la secuencia es selectivamente neutra (Nei, 1987). Los valores de estos
estadisticos se obtuvieron en los programas Arlequin 3.5 (Schneider et al., 1997) y DnaSp 5.1

(Rozas et al., 2003).

6.4. Analisis de la estructura genética poblacional

Se realiz6 un Analisis de Varianza Molecular (AMOVA) para detectar niveles de diferenciacion
genética en las poblaciones muestreadas y definir si la variacion genética esta distribuida entre
las poblaciones o dentro de ellas. El analisis utiliza la suma de cuadrados de los componentes de
la varianza de las diferencias entre haplotipos para calcular los estadisticos F en tres niveles de
subdivision jerarquica: entre los individuos que componen una poblacion (Fst), entre las
poblaciones que integran un grupo (Fsc) y entre el total de los grupos (Fcr). En el caso de la
informacion haploide se calcula el estadistico @ analogo a la F que en lugar de utilizar la
heterocigosis observada emplea la diversidad nucleotidica de los haplotipos (Wright, 1951;
Excoffier et al., 1992). También se realizaron comparaciones entre pares de localidades con el
indice de fijacion @sr para detectar posibles diferencias en este nivel.

Los valores de significancia para el andlisis fueron calculados mediante 10,000
permutaciones bajo el modelo Tamura-Nei corregido con el pardmetro gamma (G = 0.28) para
C.hippurus y (G = 0.0169) para T. albacares en el programa Arlequin 3.5.

Para llevar a cabo este andlisis se definieron los grupos de las localidades de acuerdo a

dos criterios. El primero fue un criterio biogeografico en el que se consideraron las grandes
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regiones marinas agrupandose en Pacifico Oriental Tropical, Indo-Pacifico Central, Indo-
Pacifico Oriental y Atlantico Tropical que son las grandes regiones que abarca el muestreo del
presente estudio, distinguiéndose por ser vastas regiones oceédnicas cuya biota es coherente en
niveles taxondémicos altos y que comparten una historia evolutiva particular. Los factores
relacionados con el desarrollo de esa biota particular incluyen la temperatura del agua, la
disponibilidad de nutrientes y el aislamiento histérico a gran escala de las especies que ahi
habitan. En el caso de C. hippurus, también se diseid6 un AMOVA considerando a las
localidades del Golfo de California en un grupo separado. Lo anterior basado en el hecho de que
la Peninsula de Baja California se ha identificado como una barrera geografica dentro del
Pacifico Oriental Tropical formando la Provincia de Cortés. La existencia de esta masa
continental, aunada a la presencia de grandes extensiones de arena que generan discontinuidades
en el habitat de los organismos que ahi habitan, la distinguen de la Provincia Mexicana y la
Provincia de Panamé (Pe06 y Ec06) (Hatings, 2000).

El segundo criterio para definir los grupos de los AMOVAs fue geografico en el que se
definieron tres niveles para las localidades del Pacifico (sin Tx05): 1) longitudinal (Pacifico
oriental, Pacifico central y Pacifico occidental; 2) latitudinal (Pacifico norte y Pacifico sur); y 3)
longitudinal-latitudinal (Pacifico nororiental, Pacifico suroriental, Pacifico central, Pacifico
noroccidental y Pacifico suroccidental).

Adicionalmente se realizd un Analisis Espacial de la Varianza Molecular (SAMOVA)
que utiliza un AMOVA vy la informacion geografica del area de estudio para definir grupos
maximizando la diferenciacidn entre poblaciones sin la necesidad de hacer una delimitacion de

grupos a priori. Utilizando el programa SAMOVA 1.0 (Dupanloup et al., 2002), se hicieron
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pruebas de dos a diez grupos para C. hippurus y de dos a seis grupos para T. albacares con

10,000 permutaciones y un nivel de significancia del 95% para cada prueba.

6.5. Analisis de aislamiento por distancia

Se realiz6 una prueba de Mantel (1967) para explorar si existe una relacion significativa entre la
distancia geogréafica y la distancia genética de las poblaciones. Este analisis se llevo a cabo en el
programa Arlequin 3.5 en donde inicialmente se obtiene una matriz de las distancias linearizadas
de los estadisticos Fsr de acuerdo con Slatkin (1995) que considera un modelo en el que dos
poblaciones han divergido de una poblacion ancestral desde z generaciones y que han estado
aisladas desde entonces por lo que no han tenido flujo genético (Excoffier et al., 2005).

La matriz de las distancias linearizadas se compara con una matriz de las distancias
geograficas que se construyé con el programa Google Earth y que representa la distancia
oceénica minima (en km) que existe entre cada poblacién. Los coeficientes (r?) de correlacion
entre los elementos de cada matriz se obtuvieron utilizando 10,000 permutaciones y una

significancia del 95%.

6.6. Analisis de demografia historica

Los parametros de la demografia histérica tales como tiempo de coalescencia y los indices de
coalescencia antes y después de la expansion (z, Oy y O, respectivamente) se calcularon con el
programa Arlequin 3.5, utilizando la distribucién de frecuencias del nimero de diferencias

nucleotidicas entre pares de secuencias, distribucion mismatch, (Slatkin y Hudson, 1991; Rogers
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y Harpending, 1992). EI modelo supone que una poblacién estacionaria en equilibrio pasé por z
generaciones de un tamafio efectivo poblacional Ny a un tamafio N;. La férmula que se utiliza
para obtener los valores de los pardmetros de expansion demogréfica es: = 2uT, donde u es la
tasa de sustitucion de 1.5% por millon de afios del citocromo b para teledsteos (Martin y
Palumbi, 1993) y T es el tiempo en afios desde la expansion. Es posible también obtener
estimaciones del parametro 6, & = 2uN, antes de la expansién y & = 2uN; después de la
expansion, donde N es el tamafio efectivo poblacional de hembras para una poblacion inicial Ny
que crece a un valor N; bajo el modelo de Rogers y Harpending (1992) y u es la tasa de
sustitucion.

Las cuantificaciones de la expansion espacial se calculan bajo el modelo de continente-
isla que considera una poblacion dividida en un nimero infinito de subpoblaciones, cada una de
tamafio N, que intercambiarian una fraccion m de migrantes por generacion. Supone que las
poblaciones han intercambiado genes por un tiempo muy largo y que el patrén de variacién
dentro y entre las poblaciones se encuentra en equilibrio entre mutacion, deriva génica y flujo
génico. Se calculd el valor de los parametros de expansion espacial z, Oy, M, bajo el supuesto de
que N = Nfy que M = 2Nm. También se obtuvo el valor zque es el tiempo de coalescencia en el
cual la poblacion se reduce a una sola subpoblacion de tamafio Ny. Con base en esto Ny se obtuvo
con la formula Ny = 6/ 2u'y m = MI2N;.

El tiempo en afios en que ocurrieron estos eventos se estimo con una tasa de sustitucion
calibrada para cada especie considerando la tasa de mutacién de 1.5% para el citocromo b en
teledsteos (Martin y Palumbi, 1993), un tiempo generacional de 1.5 afios para C. hippurus
(Mahon y Oxenford, 1999) y 3.5 afios para 7. albacares (Ely, et al., 2005) asi como el tamafio en

pares de bases de la secuencia analizada, 507 para C. hippurus y 740 para T. albacares.
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Para validar las estimaciones de la expansion poblacional stbita se utiliz6 como prueba
estadistica la desviacion de la suma de cuadrados (S.S.D.) de las diferencias entre los valores de
mismatch esperados y observados (Rogers, 1995).

También se calculd el estadistico D de Tajima (Tajima, 1989) con el fin de revelar
desviaciones de la neutralidad debidas a posibles expansiones poblacionales. Esta prueba se basa
en la deteccion de las diferencias entre los estimadores 7y @ a partir de la siguiente expresion D
= 7- 6/ (\V (- 6) y supone que la poblacion ha estado en equilibrio mutacién-deriva génica
por un tiempo prolongado y toman como base el modelo de sitios infinitos que se refiere a que el
namero de sitios en la secuencia es suficientemente grande para que cada mutacion ocurra en un

sitio que no mutado con anterioridad.

6.7. Analisis filogenético

Para reconstruir las relaciones evolutivas entre los haplotipos se generd una filogenia utilizando
el algoritmo Neighbor-joining que se basa en distancias genéticas y consiste en agrupar
consecutivamente las secuencias que tengan el menor numero de diferencias tratando de
minimizar la longitud total del arbol (Saitou y Nei, 1987). El arbol se reconstruyo utilizando las
distancias de Tamura-Nei, agregando el parametro G y con 1,000 permutaciones en el programa
MEGA 5 (Tamura et al., 2011) y se linearizé utilizando la tasa de sustitucion del citocromo b
(1.5%) para representar el tiempo en el pasado en que divergieron las ramas del arbol. Como
grupo externo se utilizd una secuencia del gen citocromo b de C. equiselis obtenida de Genbank

(EF439195) para C. hippurus y una de T. obesus (EF392630) para T. albacares.
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Asi mismo se construy6 una red de minima expansién (MST) con el total de los haplotipos
(Kruskal, 1956; Prim, 1957) obtenida en Arlequin 3.1y visualizada en el programa FigTree 1.2.1
(Rambaut, 2006). EIl andlisis se basa en la coalescencia y las conexiones entre los haplotipos
estan dadas por el minimo numero de mutaciones entre ellos de tal forma que genera un arbol
con muchas bifurcaciones donde un (nico haplotipo puede dar origen a muchos otros
(Templeton, et al., 1992). La frecuencia de haplotipos en las diferentes localidades se graficé de
acuerdo a su frecuencia en cada localidad y en relacion con las distancias en nimero de
mutaciones que separan a cada haplotipo con el fin de obtener una mejor representacion grafica

del MST.

VII. RESULTADOS

7.1. Diversidad molecular

7.1.1. Coryphaena hippurus
Se analizaron un total de 326 secuencias de un fragmento de 507 pares de bases (pb) del gen del
citocromo b5 del mtDNA en colectas de C. hippurus provenientes de once diferentes localidades.
Se encontraron un total de 78 sitios polimorficos, 70 transversiones y 13 transiciones y un total
de 87 haplotipos con 47 sitios informativos de parsimonia. La diversidad haplotipica total fue de
h =0.879 y la diversidad nucleotidica total fue de = = 0.00453.

En general, se observo que para todas las localidades la diversidad nucleotidica no
present6 valores mayores de 0.6% mientras que la diversidad haplotipica estuvo por arriba del

80%. Mientras que Oc07 fue la localidad con la mayor diversidad haplotipica (2 = 0.941),
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BMO8 es la que presento el valor mas bajo (4 = 0.846). En cuanto a la diversidad nucleotidica, el

valor més alto se encontré en BMO08 (= = 0.005) y el mas bajo (z = 0.0037) en Gy03. Los valores

de diversidad genética para cada localidad se presentan en la Tabla 2.

La presencia de haplotipos en cada localidad varié de 8 en BM08 a 21 en Oc07 y se

encontrd un total de 64 haplotipos Unicos, Mz03 es la localidad que presentd el mayor nimero

con un total de 10, mientras que BMO8 presento solo 2 (Tabla 2).

Tabla 2. Variabilidad genética del gen del citocromo 4 del mtDNA de muestras de C. hippurus del Océano Pacifico.

Localidad n Np Nps h T S Ts Tv
Pe06 24 11 4 0884 0.0050 20 18 2
Ec06 34 15 5 0863 00037 16 15 1
Gy03 33 14 6 0866 0.0038 19 17 2
Mz03 36 20 10 0.899 0.0053 32 24 9
BMO8 17 8 2 0.846 0.0056 19 15 4
CSLO03 36 16 6 0.871 0.0044 21 19 3
Hw04 33 14 3 0.854 0.0046 16 14 2
Oc07 33 21 9 0941 0.0040 23 22 1
Jp05 28 12 3 0.865 0.0042 15 12 3
NCO05 29 16 8 0.889 0.0042 20 17 3
Tx05 23 11 6 0.897 0.0055 20 18 2
Total 326 87 64 0879 0.0045 78 70 13

Tamafio de muestra (n), namero de haplotipos (n,), nimero de haplotipos Unicos (), diversidad haplotipica (%),

diversidad nucleotidica (), nimero de sitios polimorficos (S), nimero de transiciones encontradas en el total de

haplotipos para cada localidad (Ts) y nimero de transversiones encontradas para el total de haplotipos de cada

localidad (Tv).
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7.1.2. Thunnus albacares
En el caso de T. albacares el fragmento analizado fue de 724 pb del citocromo b el cual coincide
en 460 pb con el fragmento de 507pb obtenido para C. hippurus. El total de muestras analizadas
fue de 265 de ocho diferentes localidades. Se encontraron un total de 52 sitios polimorficos, 49
transversiones y 3 transiciones y un total de 56 haplotipos con 26 sitios informativos de
parsimonia. La diversidad haplotipica total fue de # = 0.901 y la diversidad nucleotidica total fue
de 7= = 0.00304.

Para todas las localidades los valores mas altos de diversidad nucleotidica no
sobrepasaron el 0.4% mientras que la diversidad haplotipica estuvo por arriba del 80%. El valor
mas alto de diversidad haplotipica se encontré en la localidad de Ox04 (% = 0.940) mientras que
el méas bajo en Hw08 (% = 0.832). En cuanto a la diversidad nucleotidica, el valor mas alto
correspondié a BCS96 (= = 0.00386) y el méas bajo a Ox05 (z = 0.00231). Los valores de
diversidad geneética para cada localidad se presentan en la Tabla 3.

La distribucion de los haplotipos en cada localidad vario de 12 en BCS96 a 23 en Pe05.
Se encontrd un total de 35 haplotipos unicos, siendo la localidad de PeO5 la de mayor

representacion al contar con 10 y Ox05 la de menor representacion con 1 (Tabla 3).
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Tabla 3. Variabilidad genética del gen del citocromo 5 del mtDNA de muestras de T. albacares del Océano Pacifico.

Localidad n Ny Nhs h T S Ts Tv
Pe05 41 23 10 0.940 0.0031 25 24 1
Ec05 37 14 2 0.889  0.0028 16 15 1
BCS96 23 12 3 0.909 0.0038 20 19 1
Ox04 31 17 5 0.932 0.0034 19 18 1
Ox05 3 14 1 0.849 0.0023 15 15 0
HwO08 3% 15 3 0.832 0.0026 14 13 1
TwO05 34 19 6 0.913  0.0031 23 22 1
Tx05 26 15 5 0.923 0.0035 16 14 2
Total 265 56 35 0.900 0.0030 52 49 3

Tamafio de muestra (n), nimero de haplotipos (n;), nimero de haplotipos Unicos (), diversidad haplotipica (%),
diversidad nucleotidica (), nimero de sitios polimdrficos (S), nimero de transiciones encontradas en el total de
haplotipos para cada localidad (Ts) y nimero de transversiones (Tv) encontradas para el total de haplotipos de cada

localidad.

7.2. Estructura genética poblacional

7.2.1. Coryphaena hippurus
Los AMOVASs mostraron que en ninguno de los tres niveles analizados existen diferencias en la
variacion genetica relacionadas a la ubicacion de las localidades de acuerdo a la definicion de los
grupos que se hizo con base en las regiones biogeograficas y en su ubicacion geografica.

En los diferentes analisis se observo que la mayor parte de la variacion (> 99%)
corresponde a las diferencias entre individuos dentro de las poblaciones y la menor fraccion a
diferencias entre los grupos probados indicando que no hay niveles significativos de

estructuracion genética (Tabla 4).
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Tabla 4. Anélisis de Varianza Molecular de secuencias del gen del citocromo 5 del mtDNA de C. hippurus entre

regiones biogeogréficas del Océano Pacifico y el Golfo de México.

Fuente de variacion indice de fijacion % de variacion ~ Estadistico F P
Entre regiones biogeograficas Det 0.19 0.0017 0.35
Entre poblaciones dentro de las Dsc 0.23 0.0024 0.38

regiones biogeogréaficas

Dentro de poblaciones Dst 99.58 0.0037 0.17

En el AMOVA realizado bajo el criterio biogeografico en el que se separaron las localidades de
la Provincia de Cortés para formar un grupo independiente, tampoco se encontraron diferencias
significativas (@7 = 0.0038 y P = 0.19).

Para las agrupaciones realizadas bajo el criterio geografico en el Pacifico se encontraron
niveles muy similares del porcentaje de variacion, indicando que mas del 99% ocurre entre los
individuos dentro de las poblaciones. En el caso 1) Pacifico norte y Pacifico sur, no se puede
rechazar la hipétesis de homogeneidad al encontrarse un valor de @¢r=0.0024 (P = 0.38). En el
caso 2) Pacifico oriental, Pacifico central y Pacifico occidental tampoco se encontraron
diferencias significativas entre grupos @7y = 0.0019 (P = 0.31). En el caso 3) Pacifico
nororiental, Pacifico suroriental, Pacifico central, Pacifico noroccidental y Pacifico suroccidental
también se encontré que no existe heterogeneidad genética entre los grupos @¢r = 0.0016 (P =
0.33).

Sin embargo, la estimacion de los valores de @s; entre pares de muestras mostro valores
bajos pero, significativos de diferenciacion en las comparaciones realizadas entre las localidades
de Pe06 y Jp05; Ec06 y HwO04; Gy03 y Jp05; y entre Gy03 y Tx05. Para el resto de las

comparaciones entre pares de localidades no se encontraron diferencias significativas (Tabla 5).
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Estas diferencias se mantuvieron bajo los diferentes criterios empleados para los AMOVAs. En
las comparaciones entre pares resalta el hecho de que Jp es la localidad que presentd mas

diferencias.

Tabla 5. Estimaciones de diferenciacion genética (Fst) entre pares de localidades del Océano Pacifico y el Golfo de
México de C. hippurus.
Pe06 Ec06 Gy03 Mz03 BMO08 CSLO03 Hw04 OcO07 Jp05 NCO5 Tx05

Pe06 *

EcO6 0.009 *

Gy03 -0.008 0.004 *

Mz03 0.004 -0.008 -0.002 *

BMO08 -0.029 0.005 -0.008 -0.006 *

CSL03 0.013 0.001 0.014 0.001 0.007 *

Hw04 -0.006 0.029 0.009 0.010 -0.016 0.024 *

Oc07 -0.010 -0.003 -0.010 -0.007 -0.013 0.005 0.004 *

Jp05 0.037 0.016 0.040 0.008 0.020 -0.015 0.034 0.025 *

NC05 -0.009 -0.009 -0.007 -0.009 -0.017 -0.015 0.013 -0.010 0.001 *

Tx05 -0.004 0.016 0.028 0.008 -0.019 -0.004 0.009 0.011 0.002 -0.001 *

En negrita se muestran los valores con significancia estadistica de 0.05.

Al comparar de los datos genéticos y los geograficos con el programa SAMOVA para las
localidades del Pacifico (sin incluir Tx05), el valor del estadistico Fcr resultdé maximizado
cuando se probaron tres grupos y fue significativo (k = 3, Fcr = 0.01928, P = 0.031). No
obstante, resalta el hecho de que esta agrupacion no corresponde a un patrén biogeografico
definido (Tabla 6) y que aunque el valor de Fcr es significativo, es muy bajo, indicando que
existe muy poca estructura en la poblacion.

Cuando se hizo el mismo analisis, pero incluyendo la localidad Tx05, el nimero de
grupos que maximizé el valor de Fcr fue de seis (Tabla 6) y fue significativo. En los grupos

conformados, tampoco se observd una agrupacion delimitada por regiones biogeograficas y el
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valor de Fcr también fue muy bajo (k = 6, Fcr = 0.01914, P = 0.009). Para esta especie, los
valores de Fcr fueron bajos en todos los escenarios analizados, tuvieron poca fluctuacién (k = 2;
Fcr = 0.0156 y k = 10; @7 = 0.0203) y en todos los casos fueron significativos (P < 0.05) aln
cuando todas las localidades forman grupos independientes (k = 10) con excepcion de BM08 y

HwO04 que conformaron un solo grupo.

Tabla 6. Grupos de SAMOVA formados para C. hippurus

Regién Valor de Fcr Conformacién de los grupos
Grupo 1: Pe06, Ec06, Gy03, Mz03, BM08, Oc07 y NCO05
Océano Pacifico 0.01928 Grupo 2: Hw04

Grupo 3: CSL03 y Jp05

Grupo 1: Pe06, Gy03, BM08, Oc07 y NC05
Grupo 2: Hw04

Océano Pacifico y 0.01914 Grupo3: Mz03

Grupo 4: Ec06

Grupo5: CSL03 y Jp05

Grupo 6: Tx05

Golfo de México

En negrita estan los valores con significancia estadistica de 0.05.

7.2.2. Thunnus albacares
En el caso del atin aleta amarilla, los AMOVAs también mostraron que no existen diferencias en
la variacion genética relacionadas con las regiones biogeograficas. Al igual que en el dorado
encontramos que la mayor parte de la variacién se encontrd entre los individuos dentro de las

poblaciones y la menor parte entre los grupos (Tabla 7).
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Tabla 7. Analisis de Varianza Molecular de secuencias del gen del citocromo 5 del mtDNA de T. albacares entre

regiones biogeogréficas del Océano Pacifico y el Golfo de México.

Fuente de variacion indice de fijacion % de variacion  Estadistico F P
Entre regiones biogeograficas Dot 0.97 0.0097 0.08
Entre poblaciones dentro de las Dsc -1.47 -0.0148 0.99

regiones biogeograficas.

Dentro de poblaciones Dsr 100 -0.0049 0.86

Para las agrupaciones realizadas bajo el criterio geografico en el Pacifico se encontraron niveles
muy similares del porcentaje de variacién, indicando que mas del 99% ocurre entre los
individuos dentro de las poblaciones. En ningin caso fue posible rechazar la hipotesis de
homogeneidad genética al encontrar valores de @cr negativos y no significativos. En el caso 1)
Pacifico norte y Pacifico sur @¢r = -0.0032 (P = 0.82). En el caso 2) Pacifico oriental, Pacifico
central y Pacifico occidental @-r = -0.0017 (P = 0.54). En el caso 3) Pacifico nororiental,
Pacifico suroriental, Pacifico central, Pacifico noroccidental y Pacifico suroccidental @cr = -
0.0086 (P = 0.43).

No obstante, para T. albacares también se encontré que la estimacién de los valores de
@gr entre pares de muestras revel6 valores significativos de diferenciacion en las comparaciones
realizadas entre la localidad Tx05 y Ox05; y entre Tx05 y Hw08 que presentaron valores bajos
pero significativos (Tabla 8). Para el resto de los pares de comparaciones no se encontraron

valores significativos.
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Tabla 8. Estimaciones de diferenciacion genética (Fst) entre pares de localidades del Océano Pacifico y el Golfo de

México de T. albacares.

Pe05 Ec04 BCS96 Ox04  Ox05 Hw 08 Tw 05 Tx05
Pe 05 *
Ec 04 -0.014 *

BCS96 -0.012  -0.017 *

Ox 04 -0.009  -0.013 -0.028 *

Ox 05 -0.014  -0.017 -0.009 -0.009 *

Hw 08 -0.010  -0.011 -0.009 -0.006  -0.008 *

Tw 05 -0.016  -0.020 -0.015 -0.010 -0.015 -0.008 *

Tx05 0.023 0.011 -0.011 0.001 0.037 0.037 0.014 *

En negrita estan los valores con significancia estadistica de 0.05.

En el caso del atin aleta amarilla, las pruebas realizadas con el programa SAMOVA para las
localidades del Pacifico (sin incluir Tx05), el componente de la varianza fue maximo cuando
todas las localidades se encuentran separadas entre si formando grupos independientes (k = 5)
con excepcion de BCS96 y Ox que se mantuvieron agrupadas (Tabla 9), por lo que, al igual que
en el dorado, no se encontré una agrupaciéon concordante con las regiones biogeograficas del
Pacifico. Los analisis que incluyeron la localidad Tx05, indicaron que esta localidad también se
separa del resto desde la conformacion de dos grupos (k = 2), y se mantiene separada cuando se
contemplan hasta seis grupos (k = 6). EI componente de la varianza result6 maximizado en el
agrupamiento k = 2 (Tabla 9) y disminuyé conforme se increment6 el nimero de grupos.

En todas las pruebas, los valores de @ct fueron muy similares y no significativos (k = 2;
@cr = 0.1316 y k = 5; @7 = 0.1378), indicando que no existen diferencias entre las diferentes

agrupaciones, contrario a los resultados obtenidos con pruebas del dorado. Resultados similares
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se encontraron para los andlisis en los que se consider0 la localidad Tx05 (k = 2; @1 =0.1374y

k =6; @cr = 0.1422) y no significativos (P > 0.05).

Tabla 9. Grupos de SAMOVA formados para T. albacares.

Region Valor de Fcr Conformacion de los grupos
Grupo 1: Pe05, Ec04, HwW08 y Tw05
Océano Pacifico 0.1378 Grupo 2: Ec04

Grupo3: HwO08
Grupo 4: Tw05
Grupo5: BCS96 y Ox

Océano Pacifico y 0.1374 Grupo 1: Pe05, Ec04, Hw08, Tw05, BCS96 y Ox
Golfo de México Grupo 2: Tx05

7.3. Analisis de aislamiento por distancia

Se realiz6 una prueba de Mantel para conocer el grado de correlacién que existe entre las
matrices de distancias genéticas y geograficas entre pares de muestras. Los resultados obtenidos
muestran que la correlacion entre ambas matrices fue positiva y significativa para C. hippurus en
ambos escenarios: considerando solo las localidades del Pacifico (r = 0.47, P = 0.034) y tomando
en cuenta el total de localidades, incluyendo Tx05, (r = 0.83, P = 0.027). Estos resultados son
congruentes con la sefial de diferenciacion genética encontrada con el SAMOVA, evidenciando
un posible proceso de aislamiento por distancia en las localidades evaluadas.

Por otro lado, el mismo analisis realizado para T. albacares mostro que para esta especie
los indices de correlacion presentaron valores bajos y no significativos en los dos escenarios
evaluados: para el total de las localidades (r = 0.17, P = 0.21) y para las localidades de océano

Pacifico (r = 0.03, P = 0.36). En este caso, los datos obtenidos con el SAMOVA también son
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congruentes con la prueba de aislamiento por distancia, al no encontrarse una sefial de

diferenciacion genética en ninguna de las pruebas realizadas.

7.4. Parametros de demografia historica

7.4.1. Coryphaena hippurus
El analisis de demografia histérica mostré amplias fluctuaciones en el tamafio poblacional en el
pasado. Para todas las localidades encontramos que los valores de 6, y No con respecto a ©1 y N,
para la expansion demografica y 6y y N,y para la expansion espacial presentan grandes
diferencias, lo que sugiere reducciones en el numero de hembras reproductivas muy drésticas
seguidas de rapidas expansiones para todas las localidades.

Para seis de las localidades los valores ©p y No = 0 lo que es un indicio de un efecto
fundador seguido de una rapida expansion poblacional ya que para todas las localidades el
tamafio efectivo de hembras después de la expansion es de N; = 4.4x 10°. Las localidades Gy03,
Jp05 y NCO5 presentaron un valor de tamafio efectivo poblacional muy bajo antes de la
expansion (No = 308; 231 y 462, respectivamente) lo que sugiere un cuello de botella severo
seguido por una expansion poblacional. Por otro lado, las localidades BM08 y Mz03 son las que
presentaron los valores de tamafos efectivos mas elevados antes de la expansién mas (No =
100,305; 231 y 56,320, respectivamente) lo que es un indicativo de que en estas localidades las
condiciones antes de la expansion fueron mas favorables.

El tiempo en el pasado en que ocurrio la expansion poblacional fue de ~ 123,400 segun el

analisis global de las muestras y se ubicé en el intervalo de ~ 136,900 (Ec06) a ~ 33,200 BMO08)
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tanto para la expansion demografica como la espacial, tiempos que son coincidentes con los

periodos glaciales del Pleistoceno Tardio (Tabla 10y 11).

Tabla 10. Pardmetros de demografia historica calculados bajo un modelo de expansion demografica (7, 6, y 6,) de

C. hippurus.

Localidad T T 0, No 0, N,

Pe06 1.74 114.8 0 0 99,999 4.4x 10°
Ec06 2.07 136.9 0 0 99,999 4.4x 10°
Gy03 1.76 116.1 0.007 308 99,999 4.4x 10°
Mz03 1.35 89.8 1.284 56,320 99,999 4.4x 10°
BMO8 0.50 33.2 2.288 100,305 99,999 4.4x10°
CSL03 1.75 115.1 0 0 99,999 4.4x 10°
Hw04 1.62 106.7 0 0 99,999 4.4x 10°
0c07 1.96 126.4 0 0 99,999 4.4x 10°
Jp05 1.66 109.5 0.005 231 99,999 4.4x 10°
NCO05 2.03 1335 0 0 99,999 4.4x 10°
Tx05 1.78 117.7 0.010 462 99,999 4.4x 10°
Total 1.87 123.4 1.326 14,330 99,999 4.4x 10°

7 = 2uT, donde u es la tasa de mutacion de 1.5% estimada para el gen del citocromo 4 en teledsteos y T es el tiempo
desde la expansion poblacional en miles de afios. 6, = 2uN, antes de la expansion, N es el tamafio efectivo de la
poblacion a partir de una poblacién inicial Ny, que se supone crece a un tamafio N, bajo el modelo de expansion

stibita de Rogers y considerando un tiempo generacional de 1.5 afios.

Por otro lado, en el analisis de los parametros de expansion espacial los valores de migrantes por
generacion (m) variaron ampliamente de una localidad a otra encontrandose un intervalo que va
de m = 0 en la localidad BMO08 hasta m = 1,056 migrantes en la localidad Oc07. Estos datos
indican que existe flujo de individuos entre las localidades analizadas, no obstante, el que no sea

igual para todas es un indicio de que existen condiciones mas favorables en ciertas localidades

60



que propician el aporte de migrantes. El flujo de migrantes es un factor que puede estar
relacionado con la falta de estructuracion genética en las poblaciones ya que puede contrarrestar

la diferenciacion genética debida a deriva génica (Wrigth, 1951).

Tabla 11. Parametros de demografia histdrica calculados bajo el modelo de expansion espacial (z, 6y y m) de C.

hippurus.
Localidad T T eN M N¢ m
Pe06 1.73 114 0.011 99,999 778 64
Ec06 2.06 136 0.039 99,999 2,609 19
Gy03 1.76 116 0.004 99,999 291 172
Mz03 1.35 88.9 1.285 99,999 84,503 1
BMO08 0.54 35.6 2.289 99,999 150,477 0
CSLO03 1.57 104.8 0.185 99,999 12,211 4
Hw04 1.61 106.6 0.013 99,999 891 56
Oc07 1.88 124 0 99,999 47 1,056
Jp05 1.66 110.6 0.002 99,999 146 341
NCO05 1.77 117.4 0.289 99,999 10,961 3
Tx05 1.31 87.2 0.950 99,999 62,506 1
Total 1.83 120.4 0.041 99,999 2,695 18

Obtenidos a partir de los valores de expansion demogréfica. El valor T, corresponde al nimero de afios transcurridos
desde que la poblacion se redujo a una sola subpoblacion de tamafio N, . M = 2N;n, donde N; es el tamafio

poblacional inicial y m es la fraccion de intercambio de migrantes entre demes de la poblacion.

A pesar de que en todas las localidades se encontraron valores del estadistico D de Tajima
negativos y altamente significativos indicando desviaciones de la neutralidad debidas
probablemente a las expansiones poblacionales, no todas las distribuciones de mismatch se

ajustaron al tipo unimodal. Este fue el caso para la poblacion global (SSD = 0.005, P = 0.009) y
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para las localidades Oc07 (SSD = 0.026, P = 0.011) y Tx05 (SSD = 0.036, P = 0.026) que
presentaron desviaciones significativas al modelo de expansién poblacional. Los valores de SSD
obtenidos para la expansion demografica y la expansion espacial fueron préacticamente iguales
para el resto de las localidades. La representacion grafica de las comparaciones entre los valores
esperados y observados de la distribucion mismatch, asi como los valores de las desviaciones de
las sumas de cuadrados (SSD) con sus respectivas probabilidades se muestran en la Figura 9.

Al observar las gréaficas para cada una de las localidades, destaca el hecho de que algunas
localidades como Pe06, HwO04, CSL06, BMO08 y Jp05 tienen dos grupos de haplotipos, uno con 1
a 4 diferencias y otro con diferencias que abarcan de 6 a 9. Esto es particularmente notable en la
localidad Tx05 y es indicativo de algun proceso evolutivo distinto a la expansion poblacional que

se observa en el resto de las localidades.
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Figura 9. Distribuciones mismatch para las localidades de C. hippurus. Las barras representan los valores
observados y las lineas los valores esperados bajo un modelo de expansion demografica. Los valores en negrita
indican las desviaciones significativas al modelo de expansion poblacional.
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7.4.2. Thunnus albacares

Al igual que para C. hippurus las estimaciones del tamafio poblacional presentaron amplias
variaciones entre los valores iniciales (6o y No) y en los finales (61 y N;) tanto en el aspecto
demogréafico como en el espacial indicando una reduccién poblacional seguida de una expansion
(Tablas 12 y 13).

En el caso de T. albacares cinco de las ocho localidades analizadas (Pe05, Ox04, Ox05,
HwO08 y Tw05) presentaron valores de ©yy No = 0 indicandonos un efecto fundador seguido de
una rapida expansion poblacional ya que, también para esta especie, los tamafios efectivos de
hembras después de la expansion fueron muy grandes abarcando un intervalo N; = 1.2 x 10°
(BCS96) y N; = 3.0 x 10° para la mayoria de las localidades.

El resto de las localidades (Ec04, BCS96 y TwO05) presentaron un valor de tamafio
efectivo poblacional muy bajo (No = 53; 264 y 53, respectivamente) lo que es un indicativo de
que, de manera general, la poblacion de T. albacares pasé por un cuello de botella més severo
que la de C. hippurus. De acuerdo con las estimaciones del reloj molecular, el tiempo en el
pasado en que ocurrieron estas reducciones poblacionales también es coincidente con los
periodos glaciales-interglaciares del Pleistoceno estimandose un tiempo de hace ~ 103,800 afios
de acuerdo al anélisis del total de las muestras y un intervalo que va de ~ 143,700 afios en la
estimacion de la localidad Tx05 a ~ 78,100 afios en Ox05. Al comparar el tiempo en que
ocurrieron los eventos de expansion en ambas especies encontramos que en las localidades
muestreadas para T. albacares no presentan un intervalo tan amplio como el encontrado en C.

hippurus.
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Tabla 12. Pardmetros de demografia historica calculados bajo un modelo de expansion demografica (7, 6, y 6,) de

T. albacares.

Localidad T T 6, No 0, N

Pe05 2.36 106.3 0 0 99,999  3.0x10°
Ec04 2.74 123.7 0.0017 53 99,999  3.0x10°
BCS96 2.16 97.8 0.0087 264 42571 1.2x10°
Ox04 2.71 122.4 0 0 99,999  3.0x10°
Ox05 1.74 78.7 0 0 99,999  3.0x10°
HwO08 2.30 104.7 0 0 12421  3.7x10°
TwO5 2.33 105.2 0.0017 53 99,999  3.0x10°
Tx05 3.18 143.7 0 0 99,999  3.0x10°
Total 2.29 103.8 0.0052 158 75006  2.2x10°

7 = 2uT, donde u es la tasa de mutacion de 1.5% estimada para el gen del citocromo b en teledsteos y T es el tiempo

desde la expansion poblacional en miles de afios. 6, = 2uN, antes de la expansién, N es el tamafio efectivo de la

poblacién a partir de una poblacién inicial N, que se supone crece a un tamafio N, bajo el modelo de expansién

subita de Rogers y considerando un tiempo generacional de 3.5 afios.

El nimero de migrantes por generacion también presenté amplias variaciones entre las diferentes

localidades encontrandose un intervalo que va de m = 0 en HwO08 hasta m = 1,734 en TxO05,

indicando un aporte de migrantes desigual para las localidades analizadas (Tabla 13).
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Tabla 13. Pardmetros de demografia historica calculados bajo el modelo de expansion espacial (7, Oy y m) de T.

albacares.

Localidad T T Oy M Nt m
Pe05 2.35 106.2 0.0062 99,999 283 176
Ec04 2.72 122.6 0.0025 99,999 116 430
BCS96 2.14 97.1 0.0007 35.728 32 1
Ox04 2.72 122.5 0.0025 99,999 116 430
Ox05 1.74 78.4 0.0081 99,999 367 136
Hw08 2.21 99.7 0.0007 16.4 32 0
TwO05 2.33 105.3 0.0008 99,999 37 1,337
Tx05 3.18 143.6 0.0006 99,999 29 1,734
Total 2.28 102.8 0.0081 75,005 367 136

Obtenidos a partir de los valores de expansion demogréafica. El valor T, corresponde al nimero de afios transcurridos
desde que la poblacion se redujo a una sola subpoblacion de tamafio N, . M = 2N;m, donde N; es el tamafio

poblacional inicial y m es la fraccion de intercambio de migrantes entre demes de la poblacion.

La prueba de desviacién de la neutralidad en el atin aleta amarilla, no fue significativa para la
localidad de Tx05 (D = -1.19; P = 0.10) mientras que el resto de las localidades mostraron
también valores negativos pero significativos. En este caso, los valores de los estadisticos de
mismatch fueron congruentes con la prueba de neutralidad, al encontrarse que la localidad de
Tx05 no se ajustd a una distribucién unimodal (SSD = 0.0264, P = 0.019) mientras que el resto

de si se ajustd al modelo de expansion poblacional.
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A diferencia del dorado, cuando observamos las graficas notamos que todas las localidades (con
excepcién de TxO05) si presentaron una clara distribucion unimodal con un solo grupo de
haplotipos que tienen diferencias en el intervalo de 1 a 5 sitios nucleotidicos. Un aspecto que
resalta es la similitud que existe entre la distribucion mismatch de la localidad de Tx05 en ambas
especies, en T. albacares también encontramos dos grupos de haplotipos con diferencias que van
de 1 a 3 yde 4 a6 indicAndonos la posible presencia de dos clados en esta localidad en cada una
de las especies.

La representacion grafica de las comparaciones entre los valores esperados y observados
de la distribucion mismatch para T. albacares asi como los valores de las desviaciones de las
sumas de cuadrados (SSD) con sus respectivas probabilidades para cada localidad se muestran en

la Figura 10.
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Figura 10. Distribuciones mismatch para las localidades de 7. albacares. Las barras representan los valores

observados Yy las lineas los valores esperados bajo un modelo de expansién demografica. Los valores en negrita

indican las desviaciones significativas al modelo de expansion poblacional.
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7.5. Andlisis filogenético

7.5.1. Coryphaena hippurus
El diagrama de la red de expansion minima de los haplotipos no reveld un patrén filogeogréafico
definido. Se observaron cuatro filogrupos principales representados por los haplotipos mas
abundantes separados entre si por una sola mutacién que en todos los casos corresponde a una
transicion (Figura 11). Los haplotipos Ch 2 y Ch 1 se destacaron por ser los mas abundantes y se
observa que tienen una distribucion muy similar en las regiones analizadas: en la region del
Pacifico oriental (25.5% y 23.6%), en el Golfo de California (40.4% y 38.1%), en la region del
Pacifico central (8.5% y 18%), en el Pacifico occidental (19.1% y 12.7%) y en el Golfo de
México (6.3% y 7.2%).

En el filogrupo que se desprende del haplotipo Ch 15 también se observo una distribucion
aleatoria de los haplotipos en todas las regiones. Destaca el hecho de que el grupo monofilético

que se desprende del haplotipo Ch 4 no se encuentra representada la region del Golfo de México.
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Figura 11. Red de expansion minima (MST) de los 87 haplotipos del fragmento del gen del citocromo b del mtDNA
de C. hippurus. El largo de las lineas indica el nimero de sustituciones nucleotidicas entre cada haplotipo de
acuerdo con la escala. Los haplotipos estan representados con gréaficas y su frecuencia en cada region se muestra con

los colores de la leyenda.

La reconstruccion del arbol con el algoritmo Neighbor-joining linearizado no mostr6é un patrén
filogeografico evidente, con ausencia de agrupamientos de haplotipos definidos (Figura 12). El
arbol presentd un arreglo politdbmico en donde ningun grupo estd representado por la mayor
abundancia de alguna localidad en particular, sino que esta caracterizado por la distribucion

aleatoria de los haplotipos. La mayoria de las ramas de la parte basal estan soportadas por
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valores de bootstrap que van del 85% al 45% estos porcentajes van disminuyendo en las ramas
superiores donde la mayoria se acercan al 10%, resultando en un arbol con bajo soporte.

Se observé que la mayoria de los haplotipos estan separados entre si por ramas muy
cortas lo que en la escala de tiempo indica que han divergido en un tiempo evolutivo
relativamente reciente, a diferencia de la separacion muy clara que existe entre el haplotipo
externo representado por C. equiselis con respecto de los de C. hippurus que llega a un tiempo de

divergencia de hasta ~ 3 Ma.
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Figura 12. Arbol Neighbor-joining linearizado de los haplotipos de C. hippurus. Los cuadros de colores representan
a cada localidad de acuerdo con la leyenda.
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7.5.2. Thunnus albacares
En el caso de T. albacares en la red de expansion minima se encontraron dos haplotipos
principales que son los de mayor frecuencia (Ta 1 y Ta 10) y estn separados entre si por una
sola mutacién que es de tipo transicion (Figura 13). EI méas abundante (Ta 1) se distribuye en las
regiones muestreadas de la siguiente manera: 66% en el Pacifico oriental, 23% en el Pacifico
central, 8.3% en el Pacifico occidental, y 1.6% en el Golfo de México. De este haplotipo se
desprenden tres filogrupos de haplotipos abundantes (Ta 7, Ta 17 y Ta 5) y varios haplotipos de
baja frecuencia y del segundo (Ta 10) un filogrupo (Ta 6) y varios haplotipos de baja frecuencia.

Al igual que en el caso de C. hippurus, la red de haplotipos tampoco revel6 un patrén
filogeografico definido al mostrar una distribucion aleatoria de éstos en las diferentes regiones.

El arreglo también es en forma de estrella sugiriendo un evento de expansion.
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Figura 13. Red de expansion minima (MST) de los 56 haplotipos del fragmento del gen del citocromo b del mtDNA
de T. albacares. El largo de las lineas indica el namero de sustituciones nucleotidicas entre cada haplotipo de
acuerdo con la escala. Los haplotipos estan representados con graficas y su frecuencia en cada region se muestra con

los colores de la leyenda.

Al igual que para C. hippurus, la reconstruccion del arbol con el algoritmo Neighbor-joining
linearizado no mostrd ningun agrupamiento de los haplotipos, sino que se encontraron
distribuidos aleatoriamente en una politomia. Las ramas de la parte basal estan soportadas por
valores de bootstrap que van del 76% al 56% estos porcentajes van disminuyendo en las ramas
superiores donde van del 53% al 22% teniendo un bajo nivel de soporte (Figura 14).

También se observéd que la mayoria de los haplotipos estan separados entre si por ramas
muy cortas que en la escala temporal no sobrepasan los 500,000 afios. En cambio, el haplotipo

externo de T. obesus se separ6 del primer grupo por un tiempo de ~ 3.5 millones de afios.
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Figura 14. Arbol Neighbor-joining linearizado de los haplotipos de T. albacares. Los cuadros de colores representan
a cada localidad de acuerdo con la leyenda.
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VIII. DISCUSION

8.1. Diversidad genética

Del total de secuencias analizadas para el caso de C. hippurus, el fragmento del citocromo b de
507 pb reveld un total de 78 sitios polimdrficos, 47 sitios informativos de parsimonia, 70
transiciones y 13 transversiones que generaron 87 haplotipos. Por otro lado, el fragmento de 724
pb de T. albacares, presentd 52 sitios polimdrficos, 26 sitios informativos de parsimonia, 49
transiciones y 3 transversiones, y 56 haplotipos.

En ambas especies se encontraron altos niveles de diversidad genética en términos de
haplotipos, C. hippurus (2 = 0.829) y T. albacares (4 = 0.9). Los altos valores de diversidad
haplotipica son comunes en peces pelagicos de amplia distribucion y han sido reportados en
varias especies, incluyendo el dorado (Rocha-Olivares et al., 2006; Diaz-Jaimes et al., 2006 y
2010) y el atan aleta amarilla (Ely et al., 2005). Esta elevada variabilidad se puede explicar
considerando que la alta diversidad de un locus neutral en una poblacion esté relacionada con
grandes tamafios poblacionales asi como eventos de expansiones poblacionales (Hedrick, 2000).
La baja diversidad nucleotidica encontrada para las dos especies (z = 0.00453, C. hippurus; = =
0.00386, T. albacares), asi como la mayor frecuencia de mutaciones de tipo transicion
encontradas en ambas es un indicativo de una disminucion importante en sus tamafios
poblacionales, seguidas de una expansion poblacional y la consiguiente acumulacion de
mutaciones que originaron nuevos haplotipos poco divergentes (Avise, 2000; Grant y Bowen,
1998).

Considerando que la frecuencia de haplotipos y la presencia diferencial de haplotipos

anicos en las distintas localidades proveen informacion importante sobre el flujo génico de las
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especies (Wilson et al., 1997), destaca el hecho de que en C. hippurus la localidad que presenta
la mayor diversidad haplotipica (h = 0.941) y el mayor nimero de haplotipos (62%) es Oc07.
Debido a su posicion intermedia entre las costas del Pacifico oriental y las del Pacifico central
(Hawai), esta zona podria ser un punto de intercambio genético entre los individuos de dichas
regiones resultando en el valor més elevado de variabilidad genética y que, ademas, es
congruente con el elevado nimero de migrantes por generacién que se encontrd para esta
localidad (m = 1,056).

En el caso de T. albacares Pe05 es la localidad que presenta la mayor diversidad
haplotipica (h = 0.94) y un nimero de haplotipos que representa el 56% del total del muestreo de
la localidad. Sin embargo, estos valores no estan muy alejados del comportamiento de la mayoria
de las localidades analizadas por lo que no destaca como una posible zona de intercambio

genetico.

8.2. Estructura genética poblacional

En el analisis jerarquico AMOVA no se encontraron valores significativos de diferenciacion en
ninguna de las pruebas realizadas bajo los criterios biogeogréafico, longitudinal y latitudinal para
ambas especies. Comunmente, las especies marinas con alta capacidad migratoria y alto
potencial de dispersion presentan bajos valores de Fsr, lo que generalmente es interpretado como
una elevada conectividad entre las poblaciones ain cuando éstas tengan una distribucion muy
amplia y los puntos de muestreo se encuentren muy alejados entre si (Palumbi, 2003).

Tanto C. hippurus como T. albacares son especies con adaptaciones morfologicas y

fisiolégicas favorables para recorrer amplias distancias. Poseen cuerpos muy hidrodindmicos,
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elongados y robustos lo que les permite nadar rapidamente en la zona pelégica y sostener altas
velocidades debido a su gran capacidad de oxigenacion y recuperacion (Brill, 1996; Bannister et
al., 1976). Estas caracteristicas favorecen el flujo genético en el ambito de distribucion de las
especies, aunque los estudios de marcaje y recaptura, indican que el desplazamiento de ambas
ocurre dentro de las regiones biogeograficas del océano y no entre ellas. En el caso del dorado, el
estudio de marcaje y recaptura realizado por Kingsford y Defries (1999) revelé que el mayor
porcentaje de las recapturas se realizaron en la misma area donde los individuos habian sido
liberados, aln 360 dias después de haber sido marcados, con recorridos no mayores a los 400
km. Si bien el estudio mas reciente de Merten et al. (2014) revel6 desplazamientos de hasta
1,915 km, éstos son poco frecuentes y no son lo suficientemente extensos para abarcar todo el
ambito de distribucion de la especie. Por otro lado, los estudios de marcaje del atdn aleta amarilla
también han mostrado migraciones en su mayoria de cientos de kilémetros y sélo en algunos
casos se registraron desplazamientos en la escala de miles de kilometros, por lo que se propone
que los patrones migratorios ocurren en escalas espaciales reducidas (Hunter et al. 1986). De
acuerdo con Schaefer et al. (2011) estos desplazamientos no superan los 1,358 km por lo que, de
manera similar al dorado, el atin aleta amarilla se desplaza dentro de las regiones oceanicas.
Adicionalmente, la filopatria a sitios de alimentacion de T. albacares (Klimley et al., 2003;
Schaefer et al., 2007; Schaefer et al., 2011), limita el movimiento entre regiones.

Una alternativa que podria facilitar el flujo génico entre poblaciones lejanas es la
dispersion pasiva durante el estado larvario. Resulta dificil esclarecer cuél es la relacion que
existe entre las caracteristicas de las larvas y la capacidad de dispersion pasiva (Leis, 1984).
Estudios en el Atlantico y el Pacifico oriental con peces arrecifales muestran que frecuentemente

la biologia y la ecologia de la especie, el comportamiento de las larvas y los cambios ambientales
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son aspectos que limitan la dispersion larvaria en el ambiente marino (Bay et al., 2006; Bowen et
al., 2006; Choat, 2006; Victor y Wellington, 2000). No obstante, también existe evidencia de que
el tiempo de estancia meroplanctonica de huevos y larvas asi como su distribucion tiene un papel
importante en la dispersién y la diferenciacion genética de las poblaciones. Riginios y Victor
(2001) analizaron la region control del mtDNA de tres especies de peces con diferentes tiempos
de duracién de la vida larvaria (de 18 hasta 50 dias) y con distintos habitos de desove (cerca de la
costa y en mar abierto), sus resultados muestran que la sefial de diferenciacién entre las
poblaciones es menor cuando la etapa larvaria dura mas tiempo y el desove se hace en zonas de
mar abierto. Tanto el dorado como el atlin aleta amarilla tienen etapas larvarias que duran mas de
50 dias (Massuti et al., 1999; Schaefer y Craig, 1956, Schaefer, 1998), desovan en aguas abiertas
y la distribucion de sus larvas es continua en el océano Pacifico lo que podria favorecer el flujo
genetico.

Uno de los aspectos fundamentales para la dispersion larvaria es el sistema de circulacion
de corrientes oceanicas y, particularmente en peces pelagicos, el de las corrientes superficiales.
Este patron de circulacion varia estacionalmente, pero se ve modificado drasticamente durante
fendmenos meteoroldgicos como El Nifio que, de manera general, provoca una intensificacion de
las corrientes del Pacifico en sentido este (Robertson et al., 2004; NOAA, 2014). La
Contracorriente Ecuatorial del Norte, al ser la méas rapida y calida, se considera el principal
medio de dispersion larvaria en sentido longitudinal en el océano Pacifico. En condiciones
normales, esta corriente se desplaza a una velocidad de 60 cm/seg, pero se ha calculado que
durante el fendbmeno de El Nifio su velocidad puede duplicarse (Firing y Lukas, 1983; Leis,
1991). En dias, esto se traduce en que, bajo condiciones normales, tomaria de 100 a 150 dias

para que las larvas fueran transportadas a través de la Barrera del Pacifico Oriental (Richmond,
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1990) que es la mayor extension de agua profunda ininterrumpida entre el Pacifico central y el
oriental (=~ 5,400 km) y constituye un obstaculo para muchos organismos marinos (McCartney et
al., 2000; Colborn et al., 2001; Lessios et al., 2001, Collin, 2003). Pero, en afios Nifio, el tiempo
de transporte puede disminuir de 50 a 81 dias (Firing y Lukas, 1983; Richmond, 1990). Estudios
en peces arrecifales y en erizos, utilizando mtDNA como marcador molecular, muestran que ha
existido flujo genético reciente entre localidades del Pacifico central y el Pacifico oriental y
proponen que la conectividad entre poblaciones se debe a la permeabilidad de la Barrera del
Pacifico Oriental durante los eventos de El Nifio (Lessios y Robertson, 2010 y Lessios et al.,
1998, respectivamente).

Las caracteristicas biologicas de las especies del presente estudio asi como los resultados
obtenidos, apuntan a que puede existir una dispersion de individuos tanto de forma activa como
pasiva por la naturaleza pelagica y duracion del estado larvario. EI hecho de no encontrar una
estructuracion genética clara en los AMOVAs puede ser producto de dicha dispersion que puede
verse intensificada por la permeabilidad esporadica de las barreras geograficas durante eventos
de El Nifio que permita el intercambio de individuos y, por lo tanto, de haplotipos entre
localidades distantes que disminuyan o enmascaren la sefial de diferenciacion. Esto es factible si
consideramos que la amplia distribucion (transpacifica) de estas especies y sus grandes tamafios
poblacionales permiten que el flujo genético sea exitoso debido a que es mas probable que los
migrantes encuentren una pareja con la cual aparearse y asi homogeneizar la variabilidad
genética (Lessios y Robertson, 2010).

Lo anteriormente explicado, también es congruente con los resultados obtenidos al
considerar los datos genéticos y geograficos (SAMOVA). Cuando el componente de la varianza

se maximiza nos indica que la diferencia entre los grupos es mayor. En el caso del dorado, se
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encontrd que la agrupacion que maximiza la varianza para las localidades del Pacifico ocurre
cuando se forman tres grupos (Tabla 6), sin embargo, este agrupamiento no refleja una relacion
clara entre las diferencias genéticas y su distribucién entre las regiones biogeograficas con su
ubicacién geogréafica (latitudinal ni longitudinal), con excepcion de la localidad Hw04 que
resulta ser independiente al resto de las localidades del Pacifico oriental y el occidental. En el
caso del atin aleta amarilla, el componente de la varianza se maximiz6 cuando se formaron cinco
grupos, es decir, cuando todas las localidades formaron grupos independientes, con excepcion de
BCS96 y Ox, por lo que tampoco se observd una agrupacion relacionada con la localizacién de
las muestras entre regiones biogeograficas ni un patrén longitudinal o latitudinal.

Por otro lado, es importante considerar que ambas especies presentan desove durante todo
el afio con picos estacionales, tienen rapido crecimiento y alcanzan la madurez sexual entre los 4
y 5 meses de edad, en el caso del dorado (FAO, 2000; Sanchez, 2008) y entre los dos primeros
afios de vida en el caso del atin aleta amarilla (Schaefer, 1998; Leiss, 1991) Particularmente, en
el caso del dorado se ha estimado una fecundidad de 58,000 a 2,3 millones de huevos (Oxenford,
1999; Wu et al., 2001) y una capacidad de desove de una vez cada 48 horas (Nel, 1995);
mientras que para el atan aleta amarilla se ha registrado una frecuencia de desove de hasta una
vez cada 1.5 dias con un promedio de un desove cada 3 dias y una fecundidad de 1 a 4 millones
de huevos durante los picos reproductivos (Schaefer, 1998; Schaefer y Craig, 1956; Leiss, 1991).

Estas caracteristicas reproductivas generan que ambas especies tengan poblaciones muy
grandes. La reduccién del tamafio poblacional esta relacionado con la disminucion de la
diversidad genética de tal forma que la variabilidad genética se pierde mas rapido en poblaciones
con tamafios efectivos pequefios por el efecto de la deriva génica; mientras que en poblaciones

muy grandes, la diversidad genética serd mayor debido a que es mas probable gue la informacion
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genética esté representada en la siguiente generacion. Esto es congruente con los resultados
obtenidos en las estimaciones de tamafio efectivo poblacional tanto para el dorado como para el
atun aleta amarilla (Tablas 10 y 12) que se relacionan con los elevados valores de diversidad
haplotipica encontrados para ambas especies (Tablas 2 y 3). Lo anteriormente explicado puede
limitar la diferenciacién genética en espacio y tiempo (e.g. DeWoody y Avise, 2000; Jorgensen,
et al., 2005) tal como se ha observado en otros estudios de peces peléagicos y de C. hippurus y T.
albacares en particular (Diaz-Jaimes et al., 2010; Tripp-Valdéz et al., 2010 y Ely et al., 2005
respectivamente) que concuerdan en que no existe una sefial de diferenciacion, o bien, es baja en
las poblaciones del océano Pacifico debido, probablemente, a la gran capacidad reproductiva de
ambas especies y el mantenimiento de grandes tamafios poblacionales, asi como a su alta
capacidad migratoria.

En una simulacion empleando varios tamafios poblacionales y distintas tasas de
migracion se observo que los valores de Fsr permanecieron bajos aun en ausencia de migrantes
(Cano et al., 2008) concluyendo que es posible obtener un bajo nivel de diferenciacion genética

incluso con la falta de flujo genico si los valores de N son grandes (Figura 14).
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Figura 15. Ejemplo simulado de la influencia del flujo génico y el tamafio efectivo poblacional en la diferenciacion
genética (Fs7) de un marcador neutral a través de 3000 generaciones. Cada linea representa el promedio de 1000
simulaciones basado en siete loci altamente polimérficos. La linea gris es el valor promedio de Fst para poblaciones

de peces marinos. Modificado de Cano et al., 2008.

Lo anterior se debe a que, en ausencia de flujo génico, los cambios aleatorios en la variacién
genética neutral causados por deriva génica son contrarrestados por el tamafio efectivo
poblacional provocando que no se alcance el equilibrio migracion-deriva génica. En este caso las
estimaciones del tamafio efectivo poblacional (la poblacion de hembras) para el total de las
localidades analizadas fueron de 4.4 x 10° para C. hippurus y 2.2 x 10° para T. albacares por lo
que es muy probable que las posibles diferencias entre las localidades muestreadas se vean
opacadas por sus tamarios poblacionales.

Por otro lado, es importante destacar que, pese a que de manera general no se encontrd un
patron filogeografico definido para ninguna de las dos especies, en el presente estudio se
observaron valores significativos en la estimacion de Fst, en algunas comparaciones pareadas
entre localidades de las regiones oriental y occidental, asi como central y oriental del Pacifico
(entre Pe06 y Jp05, entre Ec06 y HWO04 y entre Gy03 y Jp05 para el caso del C. hippurus) y entre
algunas localidades del Pacifico y el Golfo de México (entre Gy03 y Tx05 para C. hippurus; y

entre Tx05 y Ox05 y entre Tx05 y HwO8 para T. albacares). Este patron de diferenciacién entre
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localidades permite considerar la existencia de poblaciones distintas de C. hippurus en regiones
distantes del Pacifico.

En el caso de C.hippurus, la divergencia encontrada entre las localidades Jp05 y Pe06; y
Jp05 y Gy03 puede ser atribuida a un aislamiento por distancia al tratarse de localidades que se
encuentran en los extremos de la distribucion de la especie en el Océano Pacifico a
aproximadamente 16,000 y 11,000 km de distancia oce&nica minima, respectivamente. Por otro
lado, las diferencias encontradas entre Ec06 y HwO04 involucran la presencia de la Barrera del
Pacifico Oriental que separa a estas localidades. ElI hecho de no encontrar diferenciacion con
respecto del resto de las localidades del Pacifico Oriental puede deberse a que el resto de las
localidades de esta regidn presentan valores mas recientes de expansion poblacional que tienen
una diferencia de entre ~3,400 (Oc07) hasta ~103,700 (BM08) afios con respecto a Ec06 por lo
que podrian no haber alcanzado adn el tiempo evolutivo requerido para presentar valores de
divergencia. Lo anterior es factible si consideramos que el tiempo generacional de la especie es
de 1.5 afios lo que representa de ~2,266 a ~69,133 generaciones de diferencia.

Si nos encontramos en un momento donde es posible observar las primeras evidencias de
un proceso de diferenciacion detectables con un marcador mitocondrial, es factible proponer que
estas localidades al encontrarse tan distantes entre si hayan experimentado un flujo génico bajo
lo que actualmente esté favoreciendo su divergencia. Para los pares de localidades que
presentaron diferencias los valores de Fsr son bajos lo que puede indicar que, en efecto, existen
distintos linajes cuyo tiempo de divergencia es reciente (Waples, 1998; Palumbi, 2003). Lo
anterior es congruente con el tiempo en el pasado en que ocurrieron los eventos de reduccion-

expansion poblacional coincidentes con periodos glaciares-interglaciares del Pleistoceno.
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Estos datos son coincidentes con los resultados obtenidos en la prueba de Mantel para las
localidades del Pacifico de C. hippurus que muestran que existe una correlacion entre las
distancias genéticas y las distancias geograficas (r = 0.47, P = 0.034). Esta es una evidencia de
que es posible que las diferentes regiones biogeogréficas estén aisladas por la distancia que
existe entre ellas. Bajo este modelo (Wrigth, 1969) los apareamientos al azar estan limitados por
la distancia, de tal manera que resulta mas probable que los individuos se apareen con aquellos
con los que comparten el vecindario que con los mas lejanos, generando una discontinuidad
genética entre los vecindarios mas distantes.

Evidencias de diferenciacién entre localidades de distintas regiones del océano Pacifico
han sido reportadas en estudios anteriores de C. hippurus. Rocha-Olivares y colaboradores
(2006) utilizaron patrones de restriccion del gen mitocondrial NADH1 y encontraron diferencias
significativas entre localidades de la region oriental del Pacifico (Pacifico mexicano) y la region
central (Hawai). Al comparar los resultados obtenidos con los reportados por Bayona-Vasquez
(2011) destaca que las diferencias observadas entre pares de localidades utilizando marcadores
nucleares coinciden con algunas de las encontradas en el presente estudio entre localidades del
Pacifico central y oriental (Ec06 y Hw04) y entre localidades del Pacifico occidental y oriental
(Jp05 y Pe06).

Por otra parte, la influencia del fendmeno de El Nifio ya ha sido detectada en estudios
previos que han explorado la estructura genética poblacional de T. albacares. Morales (2009) en
su estudio con microsatélites plantea que dicho fendmeno pudo generar diferencias genéticas
significativas entre dos afios de muestreo consecutivos para la localidad de Oaxaca. El aporte de
agua sudamericana durante estos episodios meteoroldgicos y el ascenso en la temperatura

superficial del agua y el consecuente desplazamiento de la termoclina, pudo generar que los
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individuos muestreados provengan de cardimenes con distintos linajes genéticos provocando la
discrepancia encontrada entre los parametros analizados. A pesar de que con el gen del
citocromo b no se logré detectar la diferencia entre Ox04 y Ox05 encontrada con microsatélites,
destaca el hecho de que las estimaciones en los parametros demogréaficos del presente estudio
varian mucho entre este par de localidades (Tablas 12 y 13). Estos resultados resaltan la
importancia de considerar los cambios temporales en las caracteristicas ambientales al realizar el
disefio de muestreo y como una variable que influye en la evaluacion de los parametros
poblacionales al interpretar los resultados.

Aunque para T. albacares no se detectaron diferencias entre las localidades del Pacifico,
en ambas especies si se evidenciaron diferencias entre el Pacifico y el Golfo de México,
especificamente entre Tx05 y Ox05 y entre Tx05 y Hw08 para el atin aleta amarilla y entre
Gy03 y Tx05 para el dorado. Estas diferencias resultan muy evidentes si consideramos que desde
la formacion del istmo de Panamé (hace ~ 3.5 millones de afos) el posible contacto entre las
poblaciones del Pacifico y del Atlantico estd limitada a el paso por la zona mas al sur del
continente africano lo que se considera que ha generado una diferenciacion entre las poblaciones
de estas cuencas oceanicas. Las especies de pelagicos que presentan diferencias significativas
entre el Pacifico y el Atlantico incluyen a tanidos como el patudo T. obesus (Alvarado-Bremer et
al., 1998), el bonito T. alalunga (Chow y Ushiyama, 1995) y en otras especies como el marlin
Makaira nigricans (Finnerty y Block, 1992) y el pez espada Xiphias gladius (Rosel y Block,
1996).

No obstante, no fue posible detectar estas diferencias para el conjunto de localidades a
nivel regional con los AMOVAs para ninguna de las dos especies. Lo cual es coincidente con lo

encontrado por Ely y colaboradores (2005) donde no se apreciaron niveles de diferenciacion
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entre localidades del Atlantico y del Pacifico de T. albacares con secuencias del gen citocromo b
(pero si encontraron diferencias bajas, pero significativas con patrones de restriccion del gen
ATCO), asi como lo reportado por Diaz-Jaimes y colaboradores (2010) donde con el andlisis del
gen ND 1 tampoco fue posible definir una diferenciacion significativa entre localidades del
Pacifico y del Atlantico para el dorado.

Si bien se encontraron algunas sefiales de diferenciacion genética entre las localidades
analizadas, particularmente para C. hippurus, es importante tomar estas premisas con cautela por
diversas razones. La primera es que no se encontrd un patron filogeografico definido para
ninguna de las dos especies analizadas con las pruebas filogenéticas y de diferenciacion. La
segunda recae en el hecho de que los estadisticos Fsr que resultaron significativos para algunos
pares de localidades, asi como el valor Fcr significativo encontrado con el SAMOVA para C.
hippurus son muy bajos. Cuando estos estadisticos presentan valores de 0-0.05 indican que la
diferencia existente es muy poca para apoyar la existencia de estructura poblacinal y concluir
que no existe una distribucion aleatoria de las variantes genéticas (Hartl y Clark, 1997; Alvarado
Bremer et al., 2006). De acuerdo con Waples (1998) las pruebas estadisticas de diferenciacion
pueden estar sujetas a errores de muestreo, de baja representatividad de las muestras 0 a un
muestreo no aleatorio que pueden resultar en que las diferencias encontradas estadisticamente no
sean necesariamente diferencias bioldgicas. Es importante destacar que en el presente estudio el
numero de muestras analizadas para las diferentes regiones biogeogréaficas no es equitativo, ya
que el esfuerzo de muestreo es mayor en la regidn del Pacifico oriental con respecto a la central y
a la occidental (Tabla 1) lo que puede generar un sesgo en los resultados al momento de explorar
las diferencias entre regiones. Adicionalmente, las muestras de ambas especies provienen

principalmente de las capturas comerciales y deportivas lo que puede dar lugar a un muestreo no
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aleatorio al enfocarse en individuos de un intervalo especifico de talla que representan sélo a una
parte de la poblacion o bien a individuos mas susceptibles a la pesca que compartan
caracteristicas heredables (Hutchings y Reynolds, 2004). Lo explicado anteriormente enfatiza la
importancia de elaborar un muestreo tomando en consideracion las caracteristicas biolégicas y la
historia de vida de las especies de estudio. De esta manera, los resultados podran ser lo
suficientemente robustos y confiables para la toma decisiones de manejo de los recursos y que
sean congruentes, al mismo tiempo, con las diferencias bioldgicas relevantes y con el contexto

econdmico, social y politico de la sociedad (Waples, 1998).

8.3. Expansion demografica y espacial

Para ambas especies y para todas las localidades el analisis de la demografia historica tanto en la
escala temporal como en la espacial encontramos evidencia de fluctuaciones en el tamafio
efectivo poblacional con un tiempo para el total de la poblacion de 123,400 afios para C.
hippurus y de 103,800 para T. albacares. En estos casos, el tiempo de reduccién y expansion
poblacional encontrado en las localidades analizadas coincide con los periodos glaciares-
interglaciares del Pleistoceno Tardio (Lea, et al., 2000; 2002). De acuerdo con estudio
Paleoceanograficos, esta datacion es coincidente con el penultimo periodo glacial de Illinois
(hace ~ 200,000 afios) donde al disminuir la temperatura superficial del agua (Pisias y Mix,
1997) las poblaciones se redujeron en forma dréstica y, posteriormente, en el periodo interglaciar
de Riss-Wirm (hace ~ 140, 000 afios) al encontrar condiciones méas favorables pudo ocurrir la

expansion, ya sea demogréafica al recuperar zonas de distribucién previa o espacial al colonizar
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nuevos espacios generados por las condiciones mas favorables originadas en los periodos
interglaciales.

Los ciclos glaciales-interglaciales del Pleistoceno han ocurrido desde hace 2.5 millones
de afios hasta la ultima glaciacion de hace 10,000 afios. Las diferencias en las estimaciones del
tiempo en el pasado en que ocurrieron las expansiones poblacionales en ambas especies se deben
a que los pardmetros mismatch registran el Gltimo evento de expansion en cada localidad. Esto
pone en evidencia que las glaciaciones a lo largo del Pleistoceno no tuvieron el mismo efecto en
distintos puntos del &mbito de distribucion de las especies.

Para el caso de C. hippurus encontramos que las de manera general las localidades que
estan mas hacia norte de su distribucion registran los eventos en un tiempo mas reciente que las
que se encuentran en el sur, en particular la Mz03 (89,800 afios) y BMO08 (33,200 afios). Esto es
congruente con datos paleoestratigraficos que indican que el hemisferio norte ha sido el mas
afectado durante las glaciaciones (Lea, 2000). Aunque en T. albacares no se puede apreciar este
patron tan claramente, también es evidente que BCS96 (97,800 afios) y Ox05 (78,700 afios) son
las que tienen un registro mas reciente del evento de expansion.

La evidencia de reducciones-expansiones poblacionales en las localidades muestreadas
para ambas especies no solo se encuentra en las grandes diferencias entre O,y ;. Los altos
valores encontrados para la diversidad haplotipica total (2 >0.5) en conjunto con los bajos
valores de la diversidad nucleotidica total (z < 0.01) y a la mayor incidencia de mutaciones de
tipo transicion también son indicativos de que la poblacion ha pasado por un evento de este tipo
(Grant y Bowen, 1998; Excoffier, 2004). Adicionalmente, la prueba de neutralidad de Tajima fue

negativa y altamente significativa para todas las localidades (excepto para Tx05 de T.albacares)
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lo que indica que la desviacion de la neutralidad se debe a un proceso de expansion y no a
seleccion positiva (Tajima, 1983).

Aungue en el caso de C. hippurus todas las localidades mostraron una desviacion de la
neutralidad, no todas se ajustaron estadisticamente a una distribucién mismatch unimodal (Hw04
y Tx05) y pese a que el resto de las localidades si se ajust6 a una distribucién unimodal, al
observar las gréaficas es notorio que las localidades Pe06, CSL03, BMO08 y Jp05 presentan una
tendencia a la distribucion bimodal (Figura 8) lo que hace suponer que la desviacién de la
neutralidad se debe a procesos diferentes a la expansion poblacional. Las distribuciones
mismatch multimodales pueden relacionarse con poblaciones muy grandes con tamafios
constantes en el tiempo (Slatkin y Hudson, 1991; Rogers y Harpending, 1992). En estudios
anteriores de C. hippurus ya se han encontrado este tipo de distribuciones utilizando el gen del
citocromo b para las localidades del Atlantico Oriental, Golfo de México y Mar Mediterraneo
Cruz-Bastida (2009), asi como para las localidades de Sinaloa, Hawai, Golfo de Meéxico,
Senegal, Islas Reunion y Tailandia con el gen de ND 1 en el analisis global de las poblaciones de
C. hippurus (Diaz-Jaimes et al., 2010). Esta informacién puede ser una evidencia mas de que las
poblaciones de C. hippurus se encuentran en un momento histérico en el que comienzan a
estabilizarse después de la expansion poblacional con indicios de divergencia entre los linajes
maternos, lo cual es congruente con las sefiales de diferenciacion encontradas para algunos pares
de localidades distantes. Una alternativa es que se trate de una mezcla de poblaciones de distinto
origen, las distribuciones multimodales también pueden ser el resultado de contacto secundario
(Liebers et al., 2001). La evidencia de expansiones poblacionales recientes para varias
localidades (Figura 8) puede estar generando contacto secundario entre distintas localidades en el

ambito de distribucion de la especie. Esto también puede relacionarse con la propuesta de que las
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barrearas geogréficas presentan permeabilidad esporédica generando contacto secundario entre
las localidades de los extremos, dando origen a una distribucién en donde observamos dos clados
no diferenciados. Es importante destacar que si bien obtener los pardmetros poblacionales del
conjunto de localidades no proporciona un panorama de los procesos por lo que ha pasado toda
la poblacion, el desajuste a la distribucion unimodal para el total de la poblacion de C. hippurus
puede deberse a que cuando se tiene mas de un clado en algunas localidades y uno solo en otras,
la falta de ajuste puede deberse al efecto de sumarlas en una sola localidad.

En el caso de T. albacares las desviaciones de la neutralidad son concordantes con el
ajuste al modelo de expansién para el total de la poblacion y para cada una de las localidades con
excepcién de Tx05 que tuvo un valor negativo no significativo para la prueba de Tajima y que, al
igual que en C. hippurus, no se ajustdo a la distribucion unimodal. Los resultados globales
confirman lo encontrado por Ely et al. (2005) en que el analisis global de las localidades
estudiadas puso de manifiesto una expansion poblacional en las poblaciones del Pacifico y del

Atlantico.

8.4. Filogenia

Para ambas especies las redes de haplotipos reconstruidas mostraron una distribucion aleatoria
entre las localidades analizadas por lo que no es posible definir un patron filogeografico
relacionado con la divergencia entre las regiones del Pacifico, esto es congruente con los valores
no significativos de diferenciacion genética entre poblaciones.

En ambas redes observamos dos haplotipos de mayor frecuencia de los cuales se

desprenden haplotipos Unicos o de poca frecuencia separados entre si por pocos pasos
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mutacionales indicando una posible expansion poblacional (Bowen y Grant, 1997). La reduccion
de las poblaciones en nimero y espacio por los eventos glaciares del Pleistoceno pudo generar
una pérdida de variacion genética y que los pocos haplotipos remanentes hayan dado lugar a los
nuevos haplotipos que se originaron conforme las condiciones climaticas fueron mas favorables
y la poblacién fue colonizado nuevos espacios y teniendo un mayor éxito reproductivo hasta
alcanzar la distribucion geogréfica actual. Este tipo de asociacion de los haplotipos es comdn en
peces pelagicos de amplia distribucion (Shields y Gust, 1995, Grant y Bowen, 1998).

Bajo este contexto, los haplotipos mas abundantes podrian ser considerados los
ancestrales; asi en ambas especies observamos que existen dos haplotipos que se destacan por su
mayor frecuencia. En C. hippurus ambos presentan un porcentaje de representacién muy similar
para todas las localidades (Figura 10) pero, en T. albacares se observa que en el haplotipo méas
abundante (Ta 1) la representacion de la region del Golfo de México es muy baja (1.6%) con
respecto al resto de las localidades (Figura 12). Esto puede indicar que ese haplotipo se ha fijado
de manera diferencial en las poblaciones del Pacifico con respecto a las del Atlantico debido
probablemente a la interrupcién del flujo genético entre estas regiones lo cual es coincidente con
las diferencias detectadas en las comparaciones entre pares de localidades.

La reconstruccién de las filogenias con el algoritmo Neighbor-Joining (Figuras 11 y 13)
tampoco mostraron un claro arreglo de los haplotipos de acuerdo a la ubicacion espacial de las
localidades analizadas en ambas especies proporcionando una evidencia mas de la falta de
niveles significativos de diferenciacion genética.

En los arboles se observa que la mayoria de los haplotipos estan organizados en una
politomia por lo que se considera que no estan completamente definidos. Esta falta de resolucién

se relaciona con un nivel de diferencias que es minimo o nulo, lo que es congruente con los
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resultados obtenidos al explorar la diferenciacion genética de las distintas localidades para ambas
especies.

Los resultados obtenidos acerca del tiempo en el pasado en que ocurrié la expansion
espacial, asi como el tiempo de separacion de los haplotipos observados en los arboles
linearizados sustentan la hipdtesis de que es posible que el tiempo desde la expansion
poblacional de ambas especies en la zona de estudio no sea suficiente para que se pueda
establecer su filogenia. Lo anterior con base en el hecho de que en estudios previos de C.
hippurus el Unico patrén de diferenciacion que se ha visto reflejado en las filogenias de
haplotipos ha sido el del Mediterraneo que para el caso del gen NADH 1 se ha calculado un
tiempo de divergencia de al menos 340,000 afios; mientras que en el caso particular del
citocromo b el tiempo estimado es de 490,000 afios. Al observar los resultados obtenidos, el
tiempo aproximado en el que se encuentran la separacion de los haplotipos en ambas especies no

supera los 300,000 afos, en los mas antiguos.

8.5. Comparacion entre la filogeografia de C. hippurus y la de T. albacares

En ninguna de las dos especies analizadas en el presente estudio se encontrd un patrén
filogeografico definido. No existe una sefial de diferenciacion clara que haga suponer que existe
una distribucion no aleatoria de los haplotipos, lo cual derivé en una filogenia no definida. Estos
resultados son atribuibles a las caracteristicas biologicas que comparten ambas especies. Tienen
adaptaciones morfologicas y fisiologicas similares que les confieren una alta capacidad
migratoria en el estado adulto, asi como caracteristicas durante su estado larvario que pueden

facilitar la dispersion pasiva por corrientes oceanicas. De igual manera el no tener zonas de
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desove definidas y que el desove se haga en aguas abiertas genera una distribucion continua de
larvas en el Pacifico, lo que da lugar a una mayor conectividad genética en esta cuenca oceénica.
Adicionalmente comparten caracteristicas reproductivas tales como desove constante a lo largo
del afio con picos estacionales en donde se produce una gran cantidad huevos en intervalos
menores a tres dias, 1o que genera grandes tamafios poblacionales que pueden limitar el efecto de
la deriva génica y la diferenciacion genética poblacional.

En ambas especies se encontrd evidencia de que las poblaciones del Pacifico se
encuentran en una expansion que ha tenido lugar después de las reducciones poblacionales
ocurridas en distintos periodos glaciares del Pleistoceno Tardio. No obstante que los eventos
evolutivos analizados para las dos especies son coincidentes en tiempo, los resultados indican
que sus poblaciones no se han comportado de la misma manera desde entonces. En el caso de T.
albacares encontramos que todas las localidades analizadas en el océano Pacifico presentan
desviaciones de la neutralidad, lo que es consistente con el ajuste a una distribucion mismatch
unimodal y con los valores elevados de diversidad haplotipica en contraste con los bajos valores
de diversidad nucleotidica, caracteristicas que son indicativas de expansiones poblacionales. Por
otro lado, si bien para C. hippurus todas las localidades analizadas en el Pacifico también
presentaron valores significativos de desviacion de la neutralidad, la localidad Oc07 y la
poblacion total no se ajustaron a una distribucion mismatch unimodal y las localidades de Pe06,
HwO04, CSL06, BMO08 y Jp05 mostraron distribuciones con tendencia bimodal. Esto nos habla de
que para esta especie existen distintos procesos evolutivos que se pueden atribuir a que la
poblacion comienza a estabilizarse tras el evento de expansion, o bien a que ha existido contacto
secundario entre diferentes poblaciones ya sea por la expansion en el espacio o por flujo genético

entre localidades distantes.
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Otro aspecto relevante que difiere entre los resultados es que para C. hippurus se encontraron
diferencias genéticas entre pares de localidades del Pacifico (Jp05 y Pe06; Jp05 y Gy03; y Hw04
y Ec06) que contrasta con el hecho de que en T. albacares ninguna de las diferencias
encontradas involucraron a las comparaciones entre pares de localidades muestreadas en este
océano. Esto puede deberse a posibles diferencias en sus tamafios efectivos poblacionales, si bien
en el presente estudio las estimaciones de estos pardmetros se encontraron en un orden de
magnitud similar para ambas especies (Tablas 10 y 12) las estimaciones de la abundancia de los
recursos pequeros basadas en la produccién y el tamafio medio de captura (en peso) varian
notablemente entre C. hippurus y T. albacares. En el caso del attn aleta amarilla se calculé una
captura anual de 130 millones de individuos para el afio 2012 (FAO, 2012), mientras que para el
dorado fue de 11 millones de individuos. La disponibilidad del recurso puede ser un indicativo
del tamafio de las poblaciones (Ely et al., 2005) por lo que en este caso es evidente que el tamafio
de la poblacion de T. albacares es un orden mayor que el de C. hippurus lo que, como ya se
discutid anteriormente, puede disminuir la sefial de diferenciacion de la poblacion.

Por otro lado, resulta interesante la similitud encontrada en la localidad Tx05 en ambas
especies que en ambos casos mostré diferencias con algunas localidades del Pacifico (con la
localidad Ox05 y HwO8 en el caso del atin y con la localidad Gy03 en el caso del dorado), una
distribucion mismatch bimodal y, particularmente para el caso de T. albacares, no se encontro
evidencia de una desviacion de la neutralidad para esta localidad. Un estudio filogeografico que
abarque mas localidades del Atlantico seria necesario para explorar una posible diferenciacion

entre estos océanos que sea detectable con el citocromo b como marcador molecular.
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8.6. Valoracion del uso del gen del citocromo b en estudios de filogeografia

El presente estudio representa una aportacion en la exploracion de los aspectos de la
filogeografia de las especies analizadas. Pese a que mediante el uso del citocromo b como
marcador molecular no se detectaron niveles significativos de estructuracion genética en el
océano Pacifico encontrados con otros marcadores moleculares como microsatélites en C.
hippurus (Bayona-Vasquez, 2010) y en T. albacares (Diaz-Jaimes y Uribe Alcocer, 2006;
Morales Villegas, 2009) este marcador permitio dilucidar la historia evolutiva de ambas especies
y detectar indicios de diferenciacion en la poblacion de C. hippurus. Dado que los microsatélites
son marcadores nucleares que tienen la ventaja de ser altamente polimorficos y una elevada tasa
de mutacion pueden presentar un poder de discriminacion mas alto que el obtenido al analizar el
mtDNA vy resultar mas adecuados para identificar procesos contemporaneos de diferenciacion
genetica (Jarne y Lagoda, 1996). Sin embargo, las caracteristicas del mtDNA como su herencia
materna y que en general solo existe un haplotipo mitocondrial para cada individuo, lo hacen
méas adecuado para inferir procesos historicos de las poblaciones (Avise et al., 1987; Avise,
2000, 2008). Las afirmaciones anteriores destacan la importancia de utilizar diferentes tipos de
marcadores como una estrategia para dilucidar la distribucion de las variantes genéticas en las
poblaciones marinas (Waples, 1998).

Para el caso de C. hippurus se encontro evidencia de que las poblaciones comienzan
estabilizarse tras un evento de expansion, asi como indicios de diferenciacion a tal grado de
poder detectarlo a nivel de mtDNA vy con el citocromo b en particular. Debido a que la tasa de
mutacion del mtDNA es diferencial en las distintas regiones que o componen es probable que

otros marcadores moleculares con mayor tasa evolutiva tengan una mejor resolucion para
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esclarecer la evolucién de ambas especies. En otros peces marinos de amplia distribucion,
tamafios poblacionales grandes y alta capacidad de dispersion se ha logrado resolver la historia
evolutiva de sus linajes genéticos, incluso en areas de muestreo més reducidas, empleando otros
marcadores con una tasa de mutacion elevada como la region control del mtDNA (e.g.
Dominguez, 2010).

Considerando que en teledsteos el gen del citocromo b tiene una tasa de evolucion de 1.5
% por millon de afios y la de la region control es de 3.6% es factible que este Gltimo sea méas
adecuado para confirmar las sospechas de diferenciacion y estabilidad poblacional encontradas
en esta investigacion.

Por otro lado, se debe tomar en consideracion que el esfuerzo de muestreo también es un
factor fundamental para poder definir la filogeografia de una especie (Waples, 1998). Esto se
pone en evidencia al comparar los resultados obtenidos en un estudio previo (Sanchez-1zquierdo,
2009) y el actual donde el uso del mismo marcador molecular pero, con un incremento sustancial
en el muestreo permitié revelar una tendencia diferente en el comportamiento de la poblacion

total de C. hippurus.

IX. CONCLUSIONES

El andlisis de las secuencias del gen del citocromo b mostré que las dos especies analizadas
presentan similitud en los valores de variabilidad genética. No se encontraron niveles
significativos de estructuracion genética relacionados con la regiones biogeograficas del océano
Pacifico ni en la escala latitudinal y longitudinal para las poblaciones de C. hippurus y de T.

albacares. La deteccion de homogeneidad genética puede deberse a la capacidad de dispersion
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ocasionada por el patron de corrientes superficiales, o bien, a que sus grandes tamafios
poblacionales disminuyen la accion de la deriva génica.

Se encontraron algunas sefales de diferenciacion en el océano Pacifico en la poblacion de
C. hippurus mediante las comparaciones entre pares de localidades que revelaron diferencias
significativas entre Japon con respecto a Per( y Guaymas, Méx. y entre Ecuador y Hawai
atribuibles a la distancia geogréfica entre estos pares de localidades y a la presencia de barreras
geogréficas. En el Pacifico no fue posible detectar ninguna sefial de diferenciaciéon en la
poblacion de T. albacares debido, probablemente, a que sus poblaciones son de mayor tamafio
que las de C. hippurus.

Los pardmetros de demografia historica evidenciaron un evento de expansion poblacional
en el océano Pacifico que, en ambas especies, es coincidente con los periodos glaciales-
interglaciares del Pleistoceno tardio. La localidad conformada por muestras oceénicas de la zona
econdémica exclusiva de Mexico presento un desajuste al modelo de expansion poblacional y se
encontraron indicios de estabilidad poblacional para las localidades de Pert, Hawai, Japon y en
las localidades del Pacifico mexicano Cabo San Lucas y Bahia Magdalena. Este tipo de
evidencia no se encontro en ninguna de las localidades de Pacifico para T. albacares lo cual es
un indicativo de que diferentes procesos evolutivos han tenido lugar entre ambas especies.

Las reconstrucciones filogenéticas mostraron una distribucion aleatoria de los haplotipos
por lo que no es posible esclarecer un patrén filogeografico en ninguna de las dos especies
analizadas.

Se recomienda extender esta investigacion con un mayor numero de muestras y

marcadores moleculares, particularmente mitocondriales, para corroborar la expansion
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poblacional de T. albacares y ahondar en la posible estabilidad y los indicios de divergencia

poblacional de C. hippurus en la cuenca del Pacifico.
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