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Resumen 

De acuerdo con la UICN, el tiburón martillo Sphyrna zygaena está catalogada como 

vulnerable por la UICN y es una especie de importancia pesquera a nivel mundial. La 

filogeografía y estructura genética de S. zygaena fueron estudiadas a lo largo de su 

distribución en el Océano Pacífico Oriental (OPO) con base en 301 secuencias de la región 

control del ADN mitocondrial (RC-ADNmt) y cuatro loci de microsatélites. La diversidad 

genética global de la especie en el Océano Pacífico Oriental fue relativamente alta comparada 

con otras especies de elasmobranquios, al presentar una diversidad haplotípica (h) de 0.65 y 

nucleotídica (π) de 0.000119; los valores obtenidos de HO= 0. 627 y HE= 0.62 fueron 

intermedios. A lo largo del OPO se identificaron dos unidades genéticas con el ADNmt una 

al norte y otra al sur del ecuador. La diversidad genética en la población sur fue mayor (h: 

0.5701 +/- 0.0361 and π: 0.001+/- 0.001) que la población norte (h: 0.0608 +/- 0.0291 and π: 

0.062). La historia demográfica de S. zygaena, se analizó con la prueba de neutralidad y 

coalescencia basados en aproximaciones bayesianas; ambas poblaciones mostraron evidencia 

de expansión poblacional aproximadamente 8 500 años atrás en población norte y hace 25 

000 años en la población sur. Los análisis de AMOVA con el DNAmt proporcionó evidencia 

de la gran diferenciación entre las poblaciones norte y sur de la línea del Ecuador en el OPO 

ΦCT: 0.705 P: 0.0033), y dicho resultado fue contrastante con los obtenidos con los 

microsatélites, ya que el marcador nuclear identificó sólo una población de S. zygaena en el 

OPO. La información de la estructura genética de la población con el DNAmt sugiere que 

las hembras de S. zygaena presentan cierto grado de comportamiento filopátrico (filopatría 

al sitio de nacimiento), mientras los machos contribuyen al flujo génico entre las poblaciones. 

La información generada en este trabajo podrá ser útil para la conservación y manejo de la 

especie no solo a niveles de nación, sino también internacional. 

Palabras clave: Sphyrna zygaena, ADNmt, microsatélites, pesquería, conservación, 

antitropical, estructura genética, diferenciación genética, ciclos glaciales.  
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Abstract 

According to UICN, S. zygaena is listed as a vulnerable globally species due to intensive 

fishing pressure. The purpose of this work is to present the results of the studies on the genetic 

structure and phylogeographic of the hammerhead shark Sphyrna zygaena in the Eastern 

Pacific Ocean (EPO) based on 301 mitochondrial sequences of Control Region (mtDNA) 

and four microsatélites loci. The total genetic diversity was relatively high compared to other 

elasmobranchs, it shows haplotype diversity (h) of 0.65, nucleotide diversity (π) of 0.000119; 

nuclear data values of Ho and He obtained HO= 0. 627 and HE= 0.62 were intermediate. Two 

genetic population units were identified in the EPO with mtDNA. The genetic diversity was 

higher south of the EPO (h: 0.5701 +/- 0.0361 and π: 0.001+/- 0.001) than in the northern 

area (h: 0.0608 +/- 0.0291 and π: 0.062). The historical demography of S. zygaena was 

examined using neutrality tests and coalescence analyses based on Bayesian approximations 

and both populations showed evidence of population expansion approximately 8 500 years 

ago in the north and 25 000 years ago in the south. The AMOVA analysis provided evidence 

of a high genetic differentiation between population groups north and south of the Equator 

in the EPO detected by means of the DNAmt (ΦCT: 0.705 P: 0.0033), and the results were 

contrasting with those of the microsatellites, because these molecular markers identified only 

one population of hammerhead sharks in the EPO. This information in addition to the 

population genetic structure detected through mitochondrial DNA, suggests that S. zygaena 

females exhibit a greater degree of reproductive philopatry (natal site philopatry), while 

males resulting in sex-biased gene flow. The information generated in this work may be 

useful for the conservation and management of the species not only at nation levels, but also 

international.
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1. INTRODUCCIÓN 

El ambiente marino se ha considerado como un sistema carente de barreras a la dispersión, 

con ecosistemas únicos, comunidades que han dado lugar a gran diversidad marina (Toonen 

y Mol 2016) y a diversas distribuciones geográficas originadas por barreras oceanográficas 

(Burridge 2002), por lo que algunas especies se pueden caracterizar por exhibir niveles de 

divergencia genética bajos o nulos (Boomer et al. 2012) o puede haber concordancia en 

divergencias genéticas entre especies (Avise 1992, Carpenter et al., (2011), Toonen et al. 

(2011). Los elasmobranquios son uno de los grupos más exitosos y diversos, con más de 

1000 especies conocidas en la actualidad en todo el mundo (Ebert et al. 2013). Esta diversidad 

es resultado de procesos de especiación ocurridos en muchas ocasiones en ausencia de 

barreras geográficamente distinguibles (Bernardi 2013). Por tanto, es fundamental 

comprender los componentes y los procesos históricos de la distribución espacial de linajes 

de genes considerando el tiempo y espacio que han dejado marcas evolutivas en la 

distribución geográfica actual de las especies (Avise 2000). Estimar los niveles de diversidad 

genética poblacional, es necesario para detectar niveles de flujo génico, eventos de 

divergencia, estimar tamaños poblacionales de una especie en el pasado, cómo fueron y qué 

ocasionaron sus fluctuaciones; así como determinar el grado de estructuración poblacional 

de las especies a lo largo de su distribución. Por esto, los estudios de genética molecular de 

poblaciones naturales empleando marcadores y técnicas especiales, juegan un papel 

preponderante en la determinación de estructura genética de los elasmobranquios; ya que 

ofrecen la oportunidad de generar bases científicas para el planeamiento y definición de 

estrategias de conservación y manejo de pesquerías de elasmobranquios (Heist 1999, Ward 

2000, Dudgeon, et al., 2012) 
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Un marcador molecular es cualquier molécula proteica o secuencia de ADN con la que se 

puede detectar y comparar variaciones en el genoma (Avise 2000, Beebee y Rowe 2008). Sin 

embargo, cuando el proceso de aislamiento poblacional es reciente, la detección de la señal 

de divergencia es una tarea difícil. Por tanto, la implementación de marcadores moleculares 

con diferentes tasas evolutivas permite detectar procesos microevolutivos a una escala 

temporal distinta, accediendo a la reconstrucción de la historia de las poblaciones Heist et al. 

(1995).  

La molécula de ADN mitocondrial (ADNmt), se encuentra conformada por 37 genes 

funcionales, 13 que codifican para ARNs mensajeros, 13 para proteínas y 22 que codifican 

para tARNs; presenta una alta tasa de evolución, en comparación con el ADN nuclear, por 

su menor tamaño efectivo poblacional, su herencia generalmente materna, su prácticamente 

nula recombinación (Avise 2000). En virtud de estas propiedades el ADNmt, es empleado en 

estudios filogeográficos, para intentar interpretar la extensión y modo en que los procesos 

demográficos históricos han dejado marcas evolutivas en la distribución geográfica actual de 

los caracteres genéticos contenidas en la molécula de ADN de los diversos organismos (Avise 

2000, Vazquéz-Domínguez 2007). Por su parte los microsatélites  (o Short-Sequence 

Tandem Repeat, SSRT), son marcadores muy útiles debido a su alto nivel de polimorfismo, 

a su variación alélica y a su posibilidad de detectar alelos provenientes de ambos padres en 

organismos diploides, los hace útiles para identificación de individuos; detección de la 

variación genética intra e interespecífica, en el análisis de linajes, evaluar el flujo genético, 

el tamaño efectivo poblacional, la introgresión, y realizar análisis de paternidad, entre otros 

Edwars et al. (1991), Vendramin et al.  1998, Marshall et al.  (1998), Aranguré-Mendez et al. 

(2005).   
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Debido a las ventajas características de los marcadores moleculares, la mayoría de los 

estudios genéticos poblacionales recientes consideran el uso simultáneo de ADN 

mitocondrial y nuclear, como por ejemplo los microsatélites (Heist et al. 1996). Por ello la 

aplicación de la genética molecular en los estudios de elasmobranquios en las últimas décadas 

han sido relevante para detectar el grado de conectividad entre poblaciones e identificar 

patrones filogeográficos (Keeney et al. (2003), Ovenden et al., (2010), Cochrane 2002, 

Dudgeon et al. (2012)), así como en la identificación de las Unidades Evolutivamente 

Significativa (por sus siglas en inglés ESUs). Estas últimas se definen como un grupo de 

organismos con características genéticas que surgen de una historia evolutiva independiente, 

con reclutamiento local y características biológicas únicas que deben ser manejadas 

independientemente (Moritz 1994, Fraser y Bernatchez 2001). No obstante, este nivel de 

organización poblacional para fines de conservación y/o manejo, pocas veces son 

contempladas junto con los parámetros de historia de vida de los tiburones, dinámica de 

captura, entre otros; a pesar de que han reportado ESUs en algunos grupos (Stein, et al., 2018) 

y especies de tiburones como Alopias pelagicus (Cardeñosa et al. 2014) y Carcharhinus 

galapagensis (Pazmiño et al. 2018). Por otra parte, la presencia de barreras oceanográficas 

(corrientes marinas, temperatura superficial del mar – TSM y en la columna de agua), 

geográficas (como istmo de panamá) y la dispersión diferencial de sexos, han sido los 

fenómenos que han permitido explicar las divergencias genéticas en elasmobranquios 

(Hueter et al. 2005, Dudgeon, et al., 2012).   

La conectividad física entre las poblaciones de tiburones con distribución mundial ha sido 

analizada con datos obtenidos de métodos directos usando de marcaje convencional, acústico 

y satelital. De igual manera, se han empleado, métodos indirectos como marcadores 

moleculares (nucleares y mitocondriales) con los que se han detectado procesos de 
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divergencia. En ocasiones la combinación de los resultados de estudios con métodos directos 

e indirectos, se han complementado permitiendo un análisis más completo de la estructura 

poblacional de las especies estudiadas (Dudgeon, et al., 2012). 

En el reporte de estudios basados en marcadores moleculares, predominan los bajos niveles 

de diversidad y diferenciación genética entre poblaciones, aunque también existe casos de 

estudio en los que se detecta de estructuración genética significativa junto bajos niveles de 

flujo génico. En muchos casos, la divergencia genética ha sido atribuida a comportamiento 

filopátrico, como en el tiburón martillo Sphyrna lewini (Duncan et al. (2006), Nance et al. 

(2011)), el tiburón mielga Squalus acanthias (Veríssimo et al. 2010) y tiburón blanco 

Carcharodon carcharias (Pardini et al. 2001, Gubili, et al., 2011). La filopatría, se ha 

definido como el comportamiento de un individuo cuando retorna a su zona natal o área de 

crianza (Mayr, 1963) y permanece en ella durante años consecutivos (Hueter et al. 2005). 

Este comportamiento puede considerarse como filopatría natal, cuando retorna a su área natal 

de crianza mientras que la filopatría sexo-específica, sería la situación cuando uno de los dos 

sexos es filopátrico, frecuentemente es la hembra la que presenta este comportamiento 

(Hueter et al. 2005).  Además, en los tiburones se ha reportado no solo filopatría a las zonas 

de crianza sino también a zonas de apareamiento y alimentación (Hueter et al. 2005). 

La existencia de poblaciones genéticamente discretas con distinta capacidad de respuestas a 

las presiones ambientales es un aspecto por considerar en el diseño de estrategias de 

administración y conservación, dado el impacto que pueden tener las capturas sobre la 

diversidad genética de las ESUs y en consecuencia en su potencial adaptativo, debido la 

pérdida de variación genética única en poblaciones locales (Keeney et al. (2003), Graves 

1998).  Este hecho, destaca la relevancia del conocimiento básico de la estructura genética 

poblacional de especies capturadas intensamente, tal es el caso de los tiburones, que desde la 
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década de los ochenta y noventa a raíz existe una alta demanda de sus productos. La 

combinación de la pesca intensiva y las características biológicas particulares que presentan 

la mayoría de los tiburones, como madurez sexual tardía, periodos largos de gestación y 

número reducido de crías, resulta una combinación desventajosa para estos organismos por 

la baja capacidad de recuperación y en consecuencia han contribuido a la disminución notable 

de las poblaciones (Hoenig y Gruber, 1990, Musick 1999, Carrier et al. 2010). El riesgo de 

extinción es una situación que se está observando en varias especies del género Sphyrna, las 

que se considera están siendo probablemente eliminadas del Golfo de California y del 

Pacífico central mexicano (Pérez-Jiménez, 2014), en donde fueron históricamente 

abundantes (Hernández-Carballo 1967).  

El nivel actual de explotación de tiburones, tanto a nivel nacional como internacional, ha 

dado lugar a nuevas e importantes iniciativas de conservación y manejo (Fowler, et al., 

(2005), Camhi et al. 2008). Por ejemplo, en México, se han determinado periodos de veda, 

en el pacífico mexicano de 90 días, misma que fue publicada el 11 de mayo del 2012 (DOF 

2012) al 31 de junio, aplicándose cada año a partir de 2013-14. En el Golfo de México y Mar 

Caribe, aplica del 1 de mayo al 30 de junio cada año a partir del 1 de mayo del 2012 y del 1 

al 31 de agosto de cada año en el área del Banco de Campeche. A nivel internacional, 

instituciones como la Unión Internacional para la Conservación de la Naturaleza (UICN), ha 

seguido instando a los gobiernos a fijar límites de captura en las pesquerías con ayuda de los 

especialistas en el área e insiste en la protección de los tiburones y rayas. De acuerdo con una 

evaluación del estado de conservación de los elasmobranquios, la UICN, clasifica a los 

tiburones martillo Sphyrna mokarran, S. lewini y S. zygaena como especies globalmente en 

Peligro. Con el fin de reforzar las medidas de conservación en el ámbito internacional para 

las especies consideras en amenaza o peligro, la CITES inició a incluirlas su apéndice II a 
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partir del 2014 junto con otras especies que estaban incluidas anteriormente (CITES 2013 y 

2014), con el objetivo de controlar su comercio internacional y contribuir a su uso sustentable 

(Castillo-Géniz y Tovar-Ávila 2016).  

Ante este escenario, los estudios genéticos resultan de gran relevancia para el diseño de 

estrategias de conservación del patrimonio genético (Allendorf y Luikart 2007, Beebee y 

Rowe, 2008) de las especies que se encuentran en peligro y particularmente en el manejo de 

pesquerías a las cuales los elasmobranquios contribuyen de manera notable en todo el mundo 

(Dudgeon, et al., 2012).  

En el presente estudio se buscó identificar la existencia de poblaciones genéticas distintas del 

tiburón cornuda cruz (Sphyrna zygaena) a lo largo del Océano Pacífico Oriental, su relación 

con eventos del pasado y obtener información acerca de la estructura genética de sus 

poblaciones. Se espera que la información generada a nivel poblacional se pueda integrar con 

los parámetros de historia de vida que se conoce hasta el momento de la especie, en función 

del manejo pesquero y diseño de estrategias de conservación dentro del Plan de Acción 

Nacional para el manejo y Conservación de tiburones y rayas y Especies Afines en México 

(PANMCT). A su vez se contribuya a la conservación del patrimonio genético de S. zygaena 

a nivel nacional y/o regional. 
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2. ANTECEDENTES 

2.1 Biología de Sphyrna zyagena 

El tiburón cornuda cruz Sphyrna zygaena, habita en zonas costero-pelágicas a nivel mundial 

(Compagno, 1984). Presenta una distribución anfitemperada, la cual consiste en una 

distribución en aguas templadas de los hemisferios norte y Sur, siendo menos frecuente en 

aguas tropicales, al igual que las especies Lamna nasus, Cetorhinus maximus y Carcharodon 

carcharias (Compagno 1984, Compagno 2003). En el Océano Pacífico Oriental (OPO) S. 

zygaena, se encuentra desde la costa occidental de la Península de Baja California y, el Golfo 

de California en el Pacífico mexicano, las Islas Galápagos y desde Panamá hasta la Patagonia 

(Figura 1) (Compagno 1984). Existe una discontinuidad en la distribución de la especie 

notable en el Pacífico central, ya que su presencia en la región sur del Pacífico mexicano y 

en Centroamérica es escasa (CRACCITES 2015, Maté 2005), lo que corresponde a una 

distribución anfitemperada. Esta distribución, probablemente está relacionada con una 

barrera oceanográfica ocasionada por las contracorrientes ecuatoriales, que aportan aguas 

cálidas hacia el OPO (Piñero et al. 2008). 

Poco se conoce acerca de la biología de S. zygaena, pero está documentado que utiliza zonas 

costeras de la región central del Golfo de California (Bahía de Kino), Mar Caribe y costas de 

Mazatlán-Sinaloa, como área de reproducción, nacimiento y crianza en la temporada de 

primavera y verano (mayo a agosto) (Saucedo, et al. (1982, Castillo-Géniz et al. 1998, 

Villavicencio 2000, Salomón-Aguilar et al. 2009). 

De acuerdo con Salomón-Aguilar et al. (2009), el Golfo de California ofrece a S. zygaena en 

los primeros años de vida condiciones adecuadas de temperatura (18 a 31°C) entre los meses 

de mayo a septiembre. Estas condiciones permiten a los neonatos crecer rápidamente para 

incorporarse a la población de juveniles y adultos (Castro 1993, Castillo-Géniz et al., (2000), 
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Mendizábal et al. (2000), Alejo-Plata et al. (2007)). El incremento en la productividad 

primaria en invierno-primavera, enriquece las fuentes de alimento disponible y protección 

para los tiburones neonatos y juveniles en área crianza (Heupel y Simpfendorfer, 2007; 

Salomón-Aguilar et al. 2009). 

 

Figura 1. Distribución del tiburón martillo cornuda cruz Sphyrna zygaena en los océanos del mundo. 

(Tomado de Ebert et al. 2013). 

Sphyrna zygaena es una especie vivípara placentaria, con un periodo de gestación de 10-11 

meses, cuyas camadas son de entre 29 - 37 crías. Se les considera juveniles a los organismos 

de hasta 4 años de edad (136-140 cm longitud furcal (LF)); la especie alcanza su primera 

madurez sexual entre 210 y 240 cm de longitud total (LT) de acuerdo a Compagno 1984, 

Coelho et al. (2011). 

El espectro trófico de las especies es muy amplio (Compagno 1984), en el OPO y Golfo de 

California consume principalmente cefalópodos costeros (Smale y Cliff, 1998, Castañeda y 

Sandoval 2004, Estupiñán et al. (2009), Ochoa-Díaz 2009, Bolaño-Martínez, 2009), peces 

óseos y otros elasmobranquios (Galván-Magaña 1989, Ochoa-Díaz, 2009).  
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2.2 Estudios de Filogeografía y Genética de Poblaciones 

La tierra ha experimentado cambios paleogeográficos y paleoceanográficos, que incluyen la 

apertura y cierre de corredores que conectaron cuencas marinas, ocasionando la formación 

de barreras e importantes fluctuaciones en el clima y, por ende, cambios en la flora y fauna 

(Ricou 1987), favoreciendo procesos de vicarianza (Schultz et al. 2008). 

La filogeografía estudia los principios y procesos que ocasionan la distribución geográfica 

de los linajes de genes, sobre todo aquellos entre y dentro de las especies cercanamente 

relacionadas (Avise 2000). Los análisis filogeográficos han sido incorporados con frecuencia 

en estudios evolutivos de tiburones. Estos análisis, son relevantes por su capacidad de inferir 

en el grado de la estructura genético-poblacional; con una perspectiva ancestro-descendencia, 

la detección de variación poblacional, el tiempo de divergencia, la influencia de la dispersión 

y vicarianza; así como la relación de la distribución espacial de linajes de genes, que a su vez 

está relacionada con el hábitat que ocupan los organismos en la actualidad (Dudgeon, et al., 

2012).  

En el OPO, son pocos los estudios genéticos poblacionales en elasmobranquios. Sin 

embargo, existen trabajos en los que se han detectado deferencias genéticas entre 

poblaciones, como en el caso de S. lewini, en el que se usaron marcadores nucleares 

(microsátelites), con los que detectaron diferenciación genética entre poblaciones en México 

(Mazatlán) y Ecuador (Manta), con un índice significativo de diferenciación genética Fst= 

0.004; P= 0.05 y un patrón de aislamiento por distancia (Nance et al., 2011). Las poblaciones 

estudiadas mostraron indicios de haber pasado por procesos de cuello de botella y expansión 

poblacional probablemente relacionado con las condiciones del Último Máximo Glacial 

(UMG). Otro ejemplo, lo representa la especie Galeorhinus galeus, especie en la que se 

encontraron diferencias significativas entre poblaciones, ante un escenario sin aparentes 



Filogeografía y estructura genética de Sphyrna zygaena  

 

 10 

 

barreras físicas entre las poblaciones del Pacífico Norte y el Pacífico Sur y presentaron un 

índice de diferenciación de Φst= 0.67; P < 0.00000, Chabot y Allen (2009). Sin embargo, 

otros estudios genéticos de tiburones que incluyen las costas pacíficas de México, Costa Rica 

y Ecuador, no se detectaron diferencias significativas entre las poblaciones del hemisferio 

norte y sur; como se ha visto con en las especies Carcharhinus falciformis (Galván-Tirado et 

al., 2013) y C. limbatus (Keeney y Heist 2006); en las que la capacidad de dispersión y la 

amplia distribución de las especies parecen ser los factores preponderantes ante la ausencia 

de esa divergencia genética. En estos dos últimos estudios también presentan evidencia de 

expansión poblacional reciente, posterior al UMG. 

La diferenciación genética, entre poblaciones de especies de tiburones, ha sido asociada 

frecuentemente con procesos de dispersión diferencial de sexos (filopatría), tal como se ha 

observado en los tiburones C. limbatus (Keeney et al. (2003), 2005; Kenney y Heist 2006) y 

C. leucas (Tillett et al., 2012), ambas especies con notable capacidad de dispersión y 

utilización de algunos sitios como zonas de crianza. En otros casos la divergencia puede ser 

debida a barreras térmicas u otras relacionadas con cambios bruscos en la salinidad de las 

masas de agua, como se ha descrito para el tiburón blanco Carcharodon carcharias (Pardini 

et al., 2001 y Gubili, et al., 2011). 

Trabajos usando regiones altamente variables de ADN mitocondrial han mostrado evidencias 

de divergencia genética. Por ejemplo, Keeney et al. (2006) analizaron la región control del 

ADNmt, en su estudio de filogeografía del tiburón C. limbatus, detectaron divergencia entre 

las poblaciones de los océanos Atlántico y Pacífico debido a la formación del Istmo de 

Panamá. De igual forma, identificaron geográficamente dos linajes mitocondriales distintos, 

pero no pudieron definir los niveles contemporáneos de flujo genético o si las diferencias 

fueron resultado de la presencia o no de filopatría. Otro trabajo similar al anterior es el 
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realizado a nivel global para S. lewini, por Duncan et al. (2006), utilizando la región control 

del ADNmt (DNAmt-CR). Identificaron tres linajes divergentes, que se relacionaron con las 

áreas de crianza, la existencia variación genética entre los océanos y localidades del estudio. 

La señal de divergencia en estudios poblacionales, procedentes de diferentes marcadores, no 

siempre resulta coincidente, debido a que cada marcador presenta un tipo de herencia y tasa 

evolutiva distinta (Charlesworth 1998). Debido a esto, es frecuente encontrar estudios que 

empleen marcadores mitocondriales y nucleares simultáneamente, los cuales permiten una 

reconstrucción más precisa de la historia evolutiva de las diversas especies de 

elasmobraquios (Dudgeon, et al., 2012). 

Evidencia de trabajos que usan ambos marcadores se puede mencionar algunos como el de 

Schultz et al. (2008), en el que encuentran evidencias que sustentan una estructura geográfica 

poblacional a lo largo de la distribución de Negraprion brevirostris y N. acutidens, con 

marcadores mitocondriales y nucleares. Sin embargo, los análisis pareados de Fst entre sitios 

de muestreo con los resultados obtenidos con los microsátelistes de la especie N. acutidens, 

indican que entre las poblaciones de la Polinesia Francesa y Australia existen diferencia 

genética significativa, en contraste de los datos mitocondriales. En N. brevirostris, los 

microsatélites detectaron flujo entre las poblaciones del Atlántico Occidental y los análisis 

mitocondriales indicaron que existe una fuerte estructura entre dichas poblaciones. Los 

autores sugieren que la discrepancia de los resultados entre estos marcadores puede ser 

explicado por el comportamiento filopátrico de las hembras o por la preferencia de las 

especies por las zonas costeras. Otro ejemplo es Carcharhinus limbatus, especie estudiada 

por Keeney et al. (2003, 2005), y por Keeney y Heist (2006), usando secuencias de la región 

control de ADNmt y microsatélites, encontrando estructura genética poblacional y 

filogeográfica a escala global en el tiburón puntas negras. No obstante, los datos 
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mitocondriales evidenciaron diferencias significativas entre las áreas de crianza del Golfo de 

México y del Océano Atlántico debido a la estrecha relación de las hembras con dichas zonas, 

mientras que los microsatélites detectaron estructura genética que sugieren flujo génico por 

parte de los machos. 

Se conoce que la estructura genética, la filogeografía y los patrones de divergencia en los 

tiburones también puede ser influenciada por factores químicos y térmicos, como se ha 

reportado entre las poblaciones del tiburón blanco Carcharadon carcharias en el Indo-

Pacífico y sur de África en el océano Atlántico (Pardini et al. 2001) y del Indo-Pacifico con 

el Mediterráneo (Gubili, et al., 2010). Dicha divergencia fue atribuida a barreras térmicas y 

a hipersalinidad en el Mar Rojo, Lagos Amargos y Canal de Suez, lo que podría limitar la 

dispersión de la especie (Gubuli et al. 2010). Un ejemplo de cómo la temperatura del mar 

puede ser una causa de divergencia genética entre poblaciones es el estudio por Veríssimo et 

al. (2010) con Squalus acanthias; quienes usando muestras procedentes del hemisferio norte 

y sur de los océanos Pacífico y Atlántico, para cuyo análisis se emplearon marcadores 

mitocondriales y nucleares. El análisis de ambos marcadores coincidió al detectar la 

existencia dos poblaciones divergentes tanto en el Pacífico tanto como en el Atlántico; lo que 

se ajusta a la distribución antitropical de la especie y a las características regionales de la 

historia de vida del tiburón. La especie objetivo de estudio, S. zygaena también presenta una 

distribución antitropical, lo cual podría presentar una estructura genética parecidas a la de 

Squalus acanthias los tantos procesos que pudieron haber intervenido en la filogeografìa de 

la especie. Igualmente, los estudios realizados por Testerman et al. (2008) y Hernández-

Muñoz (2013), que han reportado divergencia genética entre poblaciones e incluso entre 

hemisferio Norte y Sur de la especie S. zygaena. 
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3. ÁREA DE ESTUDIO 

La zona estudiada fue Océano Pacifico Oriental (OPO). Esta región presenta una circulación 

de corrientes oceanográficas caracterizada en la parte norte por la Corriente de California y 

Corriente Ecuatorial del Norte, en el Sur por la Corrientes de Perú y la Corriente Ecuatorial 

del Sur; dichas corrientes forman giros intertropicales del norte y del sur, que a su vez 

ocasionan una contracorriente, llamada Contracorriente Ecuatorial que viaja desde el este 

(Wyrtki 1966). En el Pacífico el clima promedio está dado por el sistema de alta presión que 

permite el flujo de los vientos Alisios, hacia la baja presión del oeste induce una corriente 

fría en esta dirección. El agua cálida se apila en el Pacífico oriental, mientras que el agua fría 

regresa en una corriente subsuperficial (Wyrtki 1966). 

El OPO presenta tres masas de agua; una masa de agua subtropical de temperatura variada y 

de alta salinidad, una masa de agua superficial tropical elevada temperatura y baja salinidad 

y una masa de agua fría superficial subtropical al sur (Figura 2) (Wyrtki 1966, Fiedler 1992 

y Lara-Lara, et al., 2008). 

Por su parte, el Golfo de California posee un gradiente de temperatura media mensual amplia, 

desde 9°C cerca Cabo Corrientes, hasta 22°C en la boca del Río Colorado (Roden y Emilsson 

1980, Álvarez-Borrego 1983).  Las temperaturas superficiales más bajas son 

persistentemente encontradas en canal de Ballenas, donde la mezcla de mareas es muy fuerte 

(Álvarez-Borrego 1983, Badan-Dangon, Koblinsky y Baumgartner 1985).  
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Figura 2. Circulación de las corrientes y masas de agua en el Océano Pacífico Oriental según Wyrtki 

(1965). 

 

En el Pacífico tropical mexicano se distinguen varias masas de aguas, con temperaturas que 

aumentan de norte a sur y salinidad que se incrementa con la latitud, este tipo de distribución 

se origina por la presencia de las corrientes oceánicas sujetas a los cambios estacionales; la 

capa de mezcla tiene una extensión vertical de 20 a 50 m y la termoclina que se caracteriza 

por ser somera y permanente (De la Lanza 1991 y Wyrtki 1965). Así mismo desde el Pacífico 

central mexicano hasta Panamá, se localiza la zona conocida como la piscina caliente o Warm 

Pool comprendida entre los 6° N a 15° N caracterizada por presentar una temperatura 

superficial del mar (TSM) que excede los 28.5 °C y se encuentra asociada con grandes 

cambios en las convecciones atmosféricas, jugando un papel importante en la evolución del 

fenómeno del niño (ENSO) (Wang y Enfield 2001). 
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Las costas de Ecuador, Galápagos y Perú forman una región de interfase climática entre las 

aguas frías de la Corriente de Humboldt y las aguas cálidas al norte de la latitud ecuatorial. 

Esta región, presenta un clima cíclico, impreciso, de alternancias de lluvia-sequía. En 

condiciones normales los vientos ecuatoriales soplan desde América del Sur hacia Nueva 

Guinea, porque la presión atmosférica es más alta en el Pacífico oriental y central, y baja en 

la región occidental. Estos vientos desplazan corrientes oceánicas de aguas cálidas hacia el 

Oeste, esto significa que el mar próximo a Nueva Guinea es de temperaturas más cálidas y 

con un nivel del mar más alto en comparación con la costa de Sudamérica. La temperatura 

superficial del mar es baja entre 20°-24° C en la banda ecuatorial, extendiéndose hacia el 

oeste del Pacífico central. En Chile el rango de temperatura superficial del mar (TSM) es de 

5 a 6°C, en febrero o marzo la TSM máxima alcanza valores de 24°C en años normales y de 

25°C durante los años Niños como en 1987 y 1992. El rango mínimo de la TSM se presenta 

en invierno, siendo habitualmente de 3°C. La TSM en invierno es de 15°C en años normales, 

pero disminuye a 14°C en inviernos muy fríos (Barbieri et al. 1995).  
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4. JUSTIFICACIÓN  

El tiburón cornuda cruz Sphyrna zygaena, es una de las especies de importancia pesquera en 

el océano Pacífico Oriental, al igual que otras especies de tiburones. A nivel mundial S. 

zygaena junto con sus congéneres S. lewini y S. mokarran, se consideran especies en peligro 

y se están incluidas en el apéndice II de CITES.  

Ante los niveles de intensidad pesquera actual y la notable disminución de volumen de 

tiburones en registros pesqueros, se han generado iniciativas de conservación y manejo para 

estos organismos. Para esto, es esencial contar con información de la especie, sin embargo, 

existe poca información a nivel poblacional de la especie S. zygaena y por lo que resulta 

relevante los estudios genéticos que permitan obtener conocimiento de la estructura genética 

de sus poblaciones y puedan ser de utilidad al diseñar y ejecutar estrategias de manejo de la 

especie a nivel nacional e internacional. 
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5. PREGUNTAS DE INVESTIGACIÓN 

 

¿Cuántas unidades genéticas del tiburón martillo Sphyrna zygaena existen el Océano 

Pacífico Oriental? 

¿Qué componentes históricos pudieron intervenir en la distribución geográfica de los 

linajes genealógicos de S. zygaena a lo largo Océano Pacifico Oriental? 

¿En caso de encontrar divergencia genética entre grupos, cuáles serían los causantes 

involucrados? 

¿Al detectar dos o más ESUs de S. zygaena en el Pacífico Oriental, que implicaciones 

tendría en el manejo del recurso? 

¿Con base a la estructura genética poblacional de la especie encontrada, que sugerencias se 

podrían plantear para su manejo y conservación? 
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6. HIPÓTESIS 

 

Con base a la distribución anfitemperada o antitropical de Sphyrna zygaena, a su afinidad 

por la zona costera y a los escasos reportes pesqueros de la especie en la franja central del 

Océano Pacífico Oriental, se infiere que existen dos poblaciones genéticamente divergentes 

de Sphyrna zygaena, una en el hemisferio Norte y otra en el hemisferio Sur del OPO y dicha 

divergencia podría estar  asociada con el comportamiento filopátrico y/o barreras 

oceanográficas y  procesos geológicos que han estado actuando en el pasado reciente. 
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7. OBJETIVO GENERAL 

 

Evaluar la existencia de unidades genéticas divergentes del tiburón martillo Sphyrna zygaena 

a lo largo de su distribución en el Océano Pacífico Oriental e inferir los posibles procesos 

que la determinan. 
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7.1 Objetivos específicos 

• Evaluar cuántas unidades genéticas de S. zygaena se encuentran a lo largo del Océano 

Pacífico Oriental. 

• Estimar la diversidad genética tanto de marcadores mitocondriales como 

microsatélites de S. zygaena en diferentes sitios a lo largo de su distribución en el 

OPO.  

• Conocer y comparar la diversidad genética entre las poblaciones detectas lo largo de 

OPO. 

• Evaluar la existencia de linajes divergentes de la especie en el hemisferio norte y en 

el sur del OPO.  

• Valorar el grado de divergencia y flujo génico entre las probables poblaciones de S. 

zygaena en el Océano Pacifico Oriental. 

• Estimar el tiempo de divergencia genética entre las posibles poblaciones de S. 

zygaena en el Océano Pacífico Oriental. 

• Proponer escenarios que permitan explicar las poblaciones divergentes de S. zygaena 

y la historia demográfica de la especie en el OPO y si éstos están relacionados con la 

transición entre aguas templadas y tropicales en el OPO o con comportamientos 

reproductivos. 

• Estimar los parámetros de demografía histórica de las posibles poblaciones 

identificadas de Sphyrna zygaena. 

• Comparar los resultados obtenidos con DNAmt y DNA nuclear con el fin de detectar 

el grado de conectividad entre poblaciones e identificar patrones filogeográficos. 
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 8. MATERIALES Y MÉTODOS 

8.1 Trabajo de campo 

Se obtuvieron un total 301 muestras del tiburón cornuda cruz Sphyrna zygaena, en once 

localidades a lo largo de las costas del Océano Pacifico Oriental (OPO). Se incluyó cuatro 

países en donde se captura y desembarca esta especie: México (Baja California Sur, Colima, 

Nayarit), Ecuador (Península de Santa Elena y Manabí), Perú (Máncora) y Chile (Caldera) 

(Figura 3). Por practicidad en el texto nos referiremos a las localidades, Manzanillo y San 

Blas respectivamente como CO y NAY. 

Las muestras fueron obtenidas de especímenes de las pesquerías artesanales y de mediana 

altura entre los años 2007 al 2012. En campo se identificaron los especímenes y se confirmó 

la especie con claves especializadas (Compagno et al. (2005), FAO 1995).  Las medidas 

morfométricas longitud total (LT), longitud estándar (LS), datos como sexo y estadio de 

madurez sexual fueron anotados en la bitácora de campo. 

En los sitios de muestreo se colectaron aproximadamente 30 muestras de tejido muscular o 

una mayor cantidad cuando fue posible. El tejido muscular fue preservado en etanol al 96% 

y mantenidas en congelación (Grijalva-Chon et al. 2003), hasta su análisis en el Laboratorio 

de Genética de Organismos Acuáticos del Instituto de Ciencias del Mar y Limnología 

(ICMyL) de la UNAM. Dichas muestras corresponden a individuos juveniles y adultos de 

ambos sexos que presentaron tallas entre 69 – 230 cm de LT. 
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Figura 3. Sitios de muestreo del tiburón martillo cornuda cruz Sphyrna zygaena en el Océano Pacífico 

Oriental con su respectivo clave y número de muestra. Bahía Tortuga (BT), Las Barrancas (BR), San 

Lázaro (SL), Punta Lobos (PL), Nayarit (NA), Colima (CO), Chiapas (CP), Manta (MA), Santa Rosa 

(SR), Máncora (MC) y Caldera (CA). 
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8.2 Trabajo de laboratorio 

8.2.1 Extracción de ADN 

En ADN genómico se extrajo mediante el protocolo de fenol-cloroformo descrito por 

Sambroock y colaboradores (1989), con las modificaciones que se describen en Cortey y 

García-Marín (2002) y/o mediante el protocolo de extracción Wizard Genomic DNA, de la 

marca Promega para tejido animal.  

La cantidad y calidad de ADN se determinó mediante electroforesis en gel de agarosa al 1%, 

con revelado gel red en una cámara UV.  

La concentración de ADN se cuantificó con un espectrofotómetro modelo Nanodrop 

2000/2000c de la marca Thermo Fisher Scientific.  

 

8.2.2 Amplificación de la región control del ADN mitocondrial (RC-ADNmt) y nuclear 

8.2.2.1 Región control del DNA mitocondrial (DNAmt-RC) 

Para la amplificación de la RC-ADNmt se emplearon los iniciadores reportados por 

Hernández-Muñoz (2013): SPH_F=5´-ACCGGTTTTTGTACGTCAGT-3´ y  

SPH_R= 5´- ACATTGGCCCTCGTTTTAGGGGT3-3´, los cuales fueron sintetizados por el 

Instituto de Biotecnología, UNAM en Cuernavaca, México.  

Las amplificaciones por PCR (Reacción en Cadena de la Polimerasa o Polimerase Chain 

Reaction por su sigla en inglés) fueron hechas inicialmente en un volumen de 15 μl, para 

corroborar la amplificación del fragmento deseado. Posteriormente se usaron 50 μl de 

volumen final de la mezcla para los análisis de rutina, volumen que contenía de 10 a 100 ng 

de ADN, 1X de phusion buffer (10 μl), 200 μM, 0.5 μM de iniciadores (F y R) y 0.02 U/μl 

(0.5 μl) de Phusion Hot Start II, DNA polimerase. 
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Las condiciones de amplificación consistieron en un primer paso de desnaturalización a 

95°C, seguido por 30 ciclos de 94°C por 30 s, temperatura de alineamiento de 56°C a por 30 

s, temperatura de extensión de 74°C por 90 s y un último ciclo de extensión a 74°C por 10 

min. Se verificó la amplificación de la región control en la PCR mediante electroforesis, en 

geles de agarosa al 1%; las condiciones del corrimiento fueron 110 voltios por 35 min. Los 

productos amplificados fueron enviados a MACROGEN, en donde las muestras pasaron por 

un proceso de purificación (MOPC) que garantiza la calidad de los resultados y donde 

realizan una secuenciación a gran escala desarrollada por “Applied Biosystems” 

posteriormente con un secuenciador modelo 3730XL, se obtuvieron las secuencias 

nucleotídicas de cada organismo. 

 

8.2.2.2.  Genotificación de Microsátelites 

Debido a que no han sido reportado iniciadores específicos para S. zygaena, y a que 

frecuentemente los iniciadores diseñados funcionan con especies congenéricas (Keeney y 

Heist 2003, Dudgeon et al. 2006, Nance et al. 2009), se recurrió a probar la amplificacón de 

15 loci reportados por Nance et al. (2009) para S. lewini (Anexo 1), los 4 reportados para 

Sphyrna tiburo (Chapman et al., 2004), dos loci más obtenidos por secuenciación de nueva 

generación enviado a realizar por el Laboratorio de Genética de Organismos Acuáticos 

(G.D.O.A) de la UNAM, diseñados para S. tiburo, sumado a tres loci reportadas para el 

tiburón puntas negras Carcharhinus limbatus (Keeney y Heist 2003), lo que suman un total 

de 24 loci microsatélites (Tabla 1). 

Todos los iniciadores empleados tenían adherida una secuencia universal conocida como 

M13 (5´GTA AAA CGA CGG CCA GT3´) en el iniciador F de cada microsatélite, marcados 

con fluoroforos determinados (6-FAM, VIC y NED, sintetizados por la empresa APPLIED 
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BIOSYSTEMS®) de acuerdo con lo recomendado por Schuelk (2000). La finalidad de este 

procedimiento fue la de disminuir los costos en la genotificación. La temperatura de 

alineamiento durante la PCR se estableció de acuerdo con lo reportado por los autores. Sin 

embargo, no se tuvo éxito con estos microsatélites y, en consecuencia, se intentó con los 

mismos marcadores, pero sin la secuencia de M13, obteniendo mejores resultados en la 

amplificación de los loci microsatélites. 

Posteriormente, se obtuvieron amplificaciones exitosas con diez de los quince iniciadores 

reportados por Nance, Daly-Engel y Marko (2009), dos de los reportados por Chapman y 

colaboradores (2004) y uno de los diseñados en el laboratorio (G.D.O.A) para S. tiburo 

(Tabla 1), pero desafortunadamente no se obtuvieron datos de todos los microsatélites en 

todos los organismos. Finalmente se trabajó solo con cuatro loci, SLE18, SLE54, SLE71, 

SLE81 reportados por Nance et al. (2009). 

 

Tabla 1. Lista de loci empleados para genotipificar el DNA de Sphyrna zygaena 

Loci probados Referencia Loci amplificados 

Cli 107, Cli 108 y Cli 112 Kenny y Heist (2003) Ninguno 

Sti 01, Sti 04, Sti 10 Chapman et al. 2004 Sti 01, Sti 04 

STB1, STB3, STB5 Lab de Genética (ICMyL) STB3 

SLE13, SLE18, SLE25, 

SLE27, SLE28, SLE33, 

SLE38, SLE53, SLE45, 

SLE54, SLE71, SLE77, 

SLE81, SLE86, SLE89, 

Nance et al. (2009) 

SLE18, SLE25, SLE28, 

SLE33, SLE38, SLE53, 

SLE54, SLE71, SLE77, 

SLE81 
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Una vez estandarizado el protocolo de amplificación de los microsatélites; las reacciones 

para la PCR se realizaron empleando el TYPE IT-MICROSATELLITE KIT de QUAGEN, 

que brinda la ventaja de amplificar simultáneamente hasta 8 loci (multiplex). Las 

amplificaciones se realizaron en un volumen total de 5 µl de reacción, constituidos por: 1.5 

µl de agua libre de ARN, 2.5 µl de type-it multiplex PCR master Mix, 2x (HotStarTaq® plus 

DNA polimerase, type-it microsatellite PCR buffer con 6 mM MgCl2 y dNTP’s), 0.4 µM del 

iniciador F (forward, marcado con la fluorescencia correspondiente) y 0.4 µM del iniciador 

R (reverse) y 100-150 ng de ADN.  

El programa para la amplificación de los microsatélites con resultados positivos consistió en 

un ciclo inicial de 95°C por 5 min, 28 ciclos de 95°C por 30 s, 60°C por 90 s, 72 °C por 30 

s, 60°C por 30 s a 72°C y finalmente un ciclo de 60° por 30 min (Tabla 2). 

 

Tabla 2. Loci microsatélites de Sphyrna lewini usados para el estudio poblacional de Sphyrna 

zygaena en el Océano Pacífico Oriental. 

 

Locus 
Secuencia del iniciador 5´3´ 

Temperatur

a de 

alineamiento 

Intervalo alélico 

observado/reportado 

(pb) 

SLE018 
F: ACAGAAACAGAACGAGGGACA 

R: TGGGTTGGCATTGAACAGAA 
60 230-298/ 208-258 

SLE028 
F: TTTGGAGACATTGCAGAAAG 

R: ACTTGGGACTACACACACTG 
60 230-250/226-281 

SLE054 
F: CTGACACTGCCAATTTGCAT 

R: CCAACTGGAGTTGTCAATCCA 
60 160-300/186-206 

SLE071 
F: CAGACGGTGGTACGTACACA 

R: TGACCCTTTTGGATTGAAGGA 
60 203-295/236-285 
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La verificación de la amplificación de los fragmentos y del polimorfismo de los microsatélies 

fueron analizados mediante su separación en geles desnaturalizantes de poliacrilamida al 6%, 

mismos que se corrieron en una cámara de electroforesis vertical de la marca Fisher Science, 

con buffer TBE 0.5X, a 1800 voltios, 100 aA, 80 watts durante 45 min – 1:30 h, a una 

temperatura constante entre 50 y 55 ºC. Para la visualización de los fragmentos se empleó la 

técnica de tinción de plata descrita por Benbouza et al. (2006) y con la referencia de 

indicadores del tamaño (ladders) se identificaron los fragmentos y su polimorfismo. 

La verificación de amplificación de los fragmentos en cada muestra se realizó en geles de 

agarosa al 2%.  

El análisis de fragmentos se realizó en un secuenciador 3500 de 24 capilares de Life 

Tecnology TM, del laboratorio de secuenciación de Instituto de Biología de la UNAM; se 

empleó una mezcla de GENESCANTM 500LIZTM al 5% y formamida al 95%, obteniendo un 

volumen total 10μl para la electroforesis. De la secuenciación se obtuvieron los 

cromatogramas correspondientes para su revisión y análisis. 

 

8.3 Análisis estadístico de datos del ADN mitocondrial 

Las secuencias fueron editadas con los programas Bioedit Hall et al. (2011) y Mega5 (Tamura 

et al,. 2011) y fueron alineadas con el programa Geneius v5.4 utilizando los parámetros 

predeterminados (Drummond, et al., 2011).  

Las secuencias editadas de la ADNmt-RC inician en el intervalo de las 80 – 114 pb y 

culminan entre las 850 – 870 pb, con una longitud de 690 pb totales, lo cual representa un 

63.25% de la longitud total de ADNmt-RC de acuerdo con reportado por Bolaño-Martínez 

et al. 2014. 
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La correspondencia de las secuencias obtenidas del ADNmt-RC, fue verificada mediante la 

búsqueda comparativa con la aplicación BLAST (Basic Local Alignmet Search Tool), en la 

base de datos en GenBank http://www.ncbi.nlm.nih.gov, obteniendo una coincidencia del 

100% con la secuencia reportada de la región control para la especie Sphyrna zygaena (Lim 

et al. 2010 y Bolaño-Martínez et al. 2014).  

 

8.3.1 Diversidad Genética 

Las estimaciones de diversidad genética para cada población (número de haplotipos, número 

de sitios polimórficos, número de transiciones y transversiones, diversidad haplotípica (h), 

diversidad nucleotídica (π) y composición de las secuencias (bases nucleotídicas), fueron 

estimados con los programas Arlequin 3.5 (Excoffier y Lischer 2010) y el programa DnaSP 

5 (Librado y Rosas 2009). 

El modelo evolutivo fue estimado con el programa jModeltest (Posada 2008); dicho modelo 

ha sido empleado para los análisis filogenéticos, y tiene la finalidad de conocer las 

probabilidades con las que se dan los distintos eventos de sustitución entre secuencias y de 

esta manera conocer si los análisis realizados se ajustan a los datos observados. Los análisis 

filogenéticos fueron realizados usando el método máxima parsimonia implementando el 

programa PAUP Ver. 4.0 (Swofford 1998) y por inferencia bayesiana con el programa Mr 

Bayes Ver. 3.1.2 (Ronquist y Huelsenbeck 2003) con el fin de detectar diferencia o confirmar 

las filogenias obtenidas. Como grupo externo se usaron secuencias de Gliphis gliphis y 

Sphyrna tiburo. 

 

 

  

http://www.ncbi.nlm.nih.gov/
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8.3.2 Diferenciación genética 

Para determinar el mejor agrupamiento de las muestras espacialmente se realizó un Análisis 

Espacial de Varianza Molecular con el programa SAMOVA (Dupanloup et al. 2002). Este 

programa emplea datos de las secuencias junto con las coordenadas geográficas de los sitios 

de colecta para identificar grupos de poblaciones que exhiben relaciones genéticas más 

cercanas, maximizando la proporción de la varianza genética total entre grupos, indicado por 

los valores más grandes de FCT (Dupanloup et al. 2002).  Dado que este es un método 

heurístico, se analizaron cuatro escenarios probables de agrupación:  

Escenario I, donde se consideran dos grupos, uno conformado por localidades del Océano 

Pacífico Norte (BT, BR, SL, PL, CO, NA, CP) y el otro conformado por el Océano Pacífico 

Sur y (SR, MANT, MC, CD); escenario II,  considera  a tres grupos: el primero lo conforman 

las localidades de Baja California Sur y Centro de México (BT, BR, SL, PL, MZ, NA), el 

segundo grupo lo conforma el Sur de México (PM) y el tercer grupo por el Océano Pacífico 

Sur conformado por Ecuador, Perú y Chile (SR, MA, MC, CA).  Escenario III (cinco 

grupos): Baja California Sur (BT, BR, SL, PL), Centro- Sur de México (CO, NA, CP), 

Ecuador (SR, MA), Perú (MC) y Chile (CA). Escenario IV (cinco grupos): Bahía Tortuga 

(BT), Manta (MA), Costa Occidental de B.C.S (BR, SL, PL, CO, NAY) y Puerto madero 

(CP) y Pacífico Sur (SR, MANT, MC, CD) 

De igual forma se llevó a cabo la prueba de Mantel (1967) en el programa Arlequin ver. 

3.5.1.2, para explorar evidencias de aislamiento por distancia entre los sitios de muestreo. 

Dicha prueba determina el grado de significancia existente entre la relación de dos o más 

matrices cuadradas por medio de permutaciones. Las matrices se construyeron con los 

valores de ɸst pareadas y las distancias geográficas entre los sitios de muestreo, éstas últimas 
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se obtuvieron con ayuda del programa Google Earth en línea. El número de permutaciones 

usadas para determinar su significancia fue de 10 000. 

Las secuencias fueron agrupadas en dos áreas geográficas, tomando en cuenta la distribución 

antitropical de la especie (Compagno et al. 2005) y los resultados obtenidos en SAMOVA. 

La zona norte que incluye a Bahía Tortuga (BT), Las Barrancas (LB), San Lázaro (SL), Punta 

Lobos (PL), Nayarit (NA), Colima (CO) y Chiapas (CP) y la zona sur (Santa Rosa (SR), 

Máncora (MA) y Caldera (CA) del Océano Pacífico Oriental; cada una con 130 y 171 

secuencias respectivamente. 

Con el programa Arlequin 3.5 (Excoffier L y Lischer H. 2010), se obtuvieron estimaciones 

del estadístico ɸst, el cual es el estimador análogo a los estadísticos Fst de Wright (1978) en 

pruebas pareadas y el valor de significancia estadística. Dicho estimador incorpora 

información sobre la distancia molecular entre secuencias y separa la varianza molecular en 

niveles jerárquicos para evaluar las diferentes hipótesis de estructuración.  

De igual manera por medio del programa Arlequin 3.5 (Excoffier y Schneider 2010) se 

realizó el análisis de varianza molecular (AMOVA), para determinar el grado de 

diferenciación genética en los diferentes niveles jerárquicos dentro de las poblaciones, entre 

poblaciones y entre los grupos de poblaciones. La significancia estadística de ɸst fue evaluada 

con 10 000 permutaciones. 

Para la identificación del número de poblaciones de Sphyrna zygaena, también se recurrió al 

programa Geneland 4.0 (Guillot et al., 2005b, 2008), implementando el Software R 3.1.2 

(Ihaka y Gentleman 1996). Genland permite detectar estructura poblacional de acuerdo con 

la variación sistemática de la frecuencia de las secuencias; implementa varios modelos que 

pueden usar información geográfica y genética para la estimación del número de poblaciones 

(K), y su distribución espacial (Guillot et al. 2005a). Se estimó el número de poblaciones (K) 
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y densidad probable posterior (PPD) presente en la zona de estudio y la distribución espacial 

estimada de la población. En la estimación de la convergencia, se hicieron cinco corrimientos 

de los datos en Genland para K=1 - 11 (número total de sitios de muestreo), con Cadenas 

markovianas y método de Montecarlo (MCMC) de 500 000 iteraciones; para cada parámetro 

de muestreo se hicieron con 1000 iteraciones, seguidos de un burn-in de 100 000 iteraciones, 

obteniendo de este modo las probabilidades de un individuo de pertenecer a una población y 

área espacial. 

Con el fin de identificar las posibles barreras en el flujo genético asociado a la ubicación 

geográfica de las muestras se usó el programa BARRIER. El programa implementa el 

algoritmo de Monmonier para encontrar los bordes asociados con las diferencias genéticas y 

ubicación geográfica de las muestras para identificar los límites genéticos (Manni et al. 

2004). 

8.3.3. Análisis de Filogeográfia y Demográfia histórica 

La reconstrucción de las relaciones evolutivas entre haplotipos fue obtenida con el programa 

Network 4.6.1.3 y mediante el método de máxima parsimonia en el programa PhyML 3.0 

(Guindon, et al., 2010), para agrupar los sitios de muestreo en cada zona y se tomó en 

consideración los resultados de SAMOVA, junto con la ubicación geográfica de los sitios de 

muestreo. 

El modelo de expansión demográfica fue evaluado para determinar si las poblaciones 

experimentaron un incremento repentino en su tamaño poblacional (Roger y Harpending, 

1992). Los parámetros de la demografía histórica τ (tiempo de expansión en generaciones), 

Θ0 (tamaño de la población antes de la expansión) y Θ1 (tamaño de la población después de 

la expansión) se obtuvieron, utilizando la distribución de frecuencias del número de 

diferencias nucleotídicas entre pares de secuencias (mismatch) (Slatkin y Hudson 1991; 
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Rogers y Herpeding 1992) mediante el programa Arlequin 3.1. El modelo supone que una 

población estacionaria en equilibrio pasó en τ de un tamaño efectivo poblacional N0 a un 

tamaño N1 después de una reducción significativa. 

Para evaluar el tiempo de expansión demográfica de las poblaciones en este estudio, se usó 

la ecuación τ = 2μƬ, donde μ es la tasa de mutación, para este estudio se empleó un μ de 0.8% 

(4x10-9 y 2.15X10-9 sustituciones/sitios/años) reportada por Duncan et al. (2006) para la 

región control de S. lewini y Ƭ es el tiempo en años desde la expansión. El parámetro del 

tamaño efectivo de las hembras potenciales antes de le expansión (0) se estimó mediante 0 

= 2μN0, y después de la expansión como 1=2μN1, donde N es el tamaño efectivo poblacional 

de hembras para una población inicial N0, que asume crece a un valor N1 bajo el modelo de 

Rogers y Harpending (1992) y μ es la tasa mutacional estimada de 4X10-9 y 2.15X10-9 

sustituciones/sitios/años. 

El índice de Raggedness y la suma los cuadrados de las desviaciones a la distribución de 

mismatches (SSD) también fueron estimados para confirmar la expansión o estabilidad de 

las poblaciones han permanecido estables con el tiempo, todos los análisis se realizaron con 

el programa ARLEQUIN 3.5 (Excoffier y Schneider 2010) y graficados en el programa Excel 

(Anexo 4).  

Para poner a prueba la neutralidad de los datos o el efecto de la selección en el mantenimiento 

del polimorfismo en las secuencias, se emplearon los estimadores de D de Tajima y F de Fu 

(Tajima 1989, Fu 1997) en el programa ARLEQUIN 3.5 (Excoffier y Lischer 2010) y la 

significancia fue evaluada con 10,000 permutaciones. Los valores altos de los estimadores 

de la D de Tajima y F de Fu fueron una señal de expansión poblacional o selección (Anexo 

5). 
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La estimación de parámetros de demografía histórica también se realizó mediante la gráfica 

de horizonte bayesian skyline plot (BSP), empleando el programa BEAST 1.8.1 (Drummond 

y Rambaut, 2007, Drummond et al., (2011)) para explorar fluctuaciones en el tamaño 

poblacional del tiburón martillo cornuda cruz en el OPO. El BSP permite estimar el tamaño 

efectivo poblacional de las hembras (NEF), a través del tiempo, con base a un grupo de 

secuencias moleculares, sin un modelo paramétrico específico previo a la historia 

demográfica y se construye bajo la teoría de coalescencia. Para el corrimiento de BSP, se usó 

el modelo de sustitución HKY (Hasegawa-Kishino-Yano) seleccionado en JMODELTEST 

2.12 (Guindon y Gascuel 2003, Darriba et al. (2012)), con el criterio de información de 

Akaike (AICc). Los modelos empleados fueron relojes estrictos y no correlacionados. Dichos 

modelos fueron analizados empleando la tasa de mutación 8 x 10-9 sustitución/sitios/año 

reportado por Duncan et al. (2006) parala especie S. lewini. 

En la obtención del BSP de las poblaciones de S. zygaena, se eligió un árbol previo que asume 

10 agrupaciones de intervalos coalescentes para la población norte y sur del OPO que se 

consideran separaron recientemente. También se evaluó el modelo de tamaño poblacional 

piecewise-constant, el cuál puede ajustar amplias gamas de escenarios demográficos y de 

igual forma se considera un buen instrumento para seleccionar el modelo demográfico más 

apropiado para cualquier conjunto de datos y el tiempo promedio del ancestro común reciente 

“TMRCA” (Pybus y Rambaut 2002) con el DNAmt. Se emplearon cadenas de Markov de 25 

000 000 generaciones, el muestreo cada 1000 generaciones; el primer 10% fue descartado en 

el momento del burn-in. Los resultados fueron revisados con el uso de Tracer 1.5 (Rambaut 

y Drummond 2009), para comprobar la probabilidad posterior y el tamaño eficiente de la 

muestra (ESS), que se convirtieron en parámetros estacionarios. BEAST también se usó para 

determinar el más el ancestro común más reciente (TMRCA) para linajes identificados en las 
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poblaciones norte y sur de S. zygaena. Para esto, se seleccionó treeModel.rootHeight a prori 

en el programa BEATUi V1.8.0 usando una distribución normal y desviación estándar. El 

parámetro ESS se evaluó utilizando el programa Tracer V.1.5 para obtener la estimación 

media e intervalos de confianza (HPD inferior y superior en 95%) para el parámetro. 

 

8.4 Análisis de datos del DNA nuclear (microsatélites) 

Los cromatogramas fueron revisados en el programa GENEMAPER V. 3.7 de Applied 

Biosystems, para determinar el tamaño de los alelos y por consiguiente el genotipo de cada 

individuo, mismos que fueron anotados en una base de datos creada en el programa Microsoft 

Excel 2010 con un total 105 individuos para cuatro loci SLE18, SLE54, SLE71, SLE81 

reportados por Nance et al. 2009. Dicha base fue convertida en los diferentes archivos de 

entrada necesarios en el análisis de los datos de microsatélites, empleando el software 

CREATE (Coombs et al. 2008) y CONVERT Versión 1.31 (Glaubitz 2004). 

Para identificar errores comunes en el genotipado o la presencia de alelos nulos se usó el 

software resultados Micro-Cheker v. 2.2.3 (Van Oosterhout et al. 2004).  Los alelos nulos 

son fragmentos de ADN que no se amplificaron por problemas en la PCR o por mutaciones 

sitio-específicos en la región de alineamiento de los iniciadores (Dakin y Avise 2004); 

provocando una sobreestimación de los genotipos homocigoto por la ausencia de 

amplificación; si esta condición es persistente la heterocigosidad es subestimada (Carlsson 

2008). El equilibrio de Hardy-Weinberg (prueba de H-W) para cada locus por población se 

realizó empleando el programa Genpop 4.2 (Raymond y Roseet 1995).  
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8.4.1 Diversidad Genética 

Para determinar la diversidad genética se estimó el número de alelos por locus (Na), la 

heterocigocidad esperada (He) y heterocigocidad observada (Ho), así como las estimaciones 

de Fst pareadas por sitio de muestro empleando el programa ARLEQUIN V. 3.5 (Excoffier 

y Lischer 2010). 

 

8.4.2. Nivel de diferenciación genética 

Se infirió el número más probable de poblaciones genéticamente diferentes (K) mediante un 

análisis Bayesiano empleando el programa STRUCTURE Versión 2.2 (Pritchard et al. 2000). 

Los parámetros para el corrimiento de los datos fueron; el modelo de correlación de las 

frecuencias alélicas, el cual presume mezcla ancestral entre las poblaciones existentes; se 

emplearon 1 000000 generaciones como periodo de calentamiento o burn-in, seguidos de 1 

000000 cadenas de Markov (MCMC), el intervalo de número posibles (K) fue de 1 a 8 con 

30 réplicas para cada uno. Posteriormente para obtener al valor de K más probable se aplicó 

el método de Evanno et al. (2005), con el uso de STRUCTURE Harvester (Earl et al, (2011)). 

También se hicieron estimaciones de Fts pareadas por sitio de muestreo empleando el 

programa ARLEQUÍN V. 3.5 (Excofer y Lischer 2010). 
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9. RESULTADOS 

9.1 ADN mitocondrial (región control) 

9.1.1 Diversidad genética y filogenia de haplotipos 

En el análisis realizado con GENLAND, se identificaron dos poblaciones de S. zygaena a lo 

largo de Océano Pacífico Oriental, una en el hemisferio norte (población norte) y otra al 

hemisferio sur del Ecuador (población sur). La primera se conforma por las muestras 

colectadas en los sitios de muestreo en México y la segunda se conforma por las que tomaron 

en las zonas de Ecuador, Perú y Chile.  

La población norte estuvo constituida con un total de 130 individuos, en éstas se identificaron 

4 sitios polimórficos, cuatro haplotipos exclusivos (4 individuos) y un haplotipo compartido, 

la diversidad haplotípica (h) se estimó en 0.0608 +/- 0.0291, mientras que la diversidad 

nucleotídica (número promedio entre secuencias π) se ubicó en 0.062 (Tabla 3). La población 

sur por su parte se constituyó con 171 individuos, se identificaron 11 sitios polimórficos, 11 

haplotipos exclusivos para la zona sur (Fig. 5B), que derivaron en una h: 0.5701 +/- 0.0361 

y una π: 0.001+/- 0.001 (Tabla 3).  

Ambas poblaciones comparten un haplotipo (SZ_1), (Figura 5A y 5B). Sin embargo, la 

frecuencia del mismo haplotipo es notablemente distinta; mientras que en la zona norte el 

haplotipo SZ_1 se presentó en un 41.87% de los individuos analizados, en la población sur 

se presentó únicamente en el 4.32% de los individuos. Por otra parte, en la zona sur el 

haplotipo con mayor frecuencia fue el SZ_7, con un 35% representado solo por organismos 

de las zonas de Ecuador y Chile (Fig. 5B).  Las localidades con valores de diversidad más 

altos fueron los de BT (0.333±0.215) en la población norte y MA en la población sur 

(0.620±0.068), a pesar de no ser las zonas con el mayor número de muestras (Tabla 3).   
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Tabla 3. Índices de diversidad Genética de la región control de Sphyrna zyagena en las 

poblaciones del Pacífico Oriental. 

Región 

Grupos/ 

Sitios 

Clave n nh h±SD π±SD S θK D(P<0.05) 

Población 

Norte 
 130 5 0.060±0.029 0.001±0.001 4   

Bahía 

tortuga/México 
BT 6 2 0.333±0.215 0.001±0.001 1 1.632 -0.933 

Barrancas/ 

México 
BR 13 1 0 0 0 - 0 

San 

lázaro/México 
SL 31 1 0 0 0 - 0 

Punta 

Lobos/México 
PL 8 1 0 0 0 - 0 

Nayarit/México NA 36 2 0.055±0.052 0.001±0.001 1 1.225 -1.133 

Colima/México CO 33 3 0.119±0.075 0.001±0.002 2 1.470 -1.502 

Chiapas/ 

México 
CP 3 1 0 0 0 - 0 

Población sur  171  0.570±0.036 0.001±0.001 
1

1 
  

Santa 

Rosa/Ecuador 
SR 94 8 0.598±0.049 0.001±0.001 6 4.774 -0.569 

Manta/Ecuador MA 29 4 0.620±0.068 0.001±0.001 4 3.903 -0.108 

Mancara/Perú MC 31 6 0.434±0.100 0.001±0.00 4 2.808 -1.342 

Caldera/Chile CA 46 5 0.433±0.082 0.001±0.001 4 3.448 -0.646 

Total    315±0.0325 0.001±0.001    

íN = tamaño de muestra, nh = número de haplotipos, h = diversdad haplotípica,  = 

diversidad nucleotídica, s = número de sitios polimorficos, k = número esperados de alelos, 

D = Valor de Tajima y valor de significancia.  

Oscar Uriel Mendoza
Texto escrito a máquina
12

Oscar Uriel Mendoza
Texto escrito a máquina
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9.1.2 Divergencia genética de Sphyrna zygaena en el OPO 

Los valores obtenidos de ɸst con las secuencias de la RCmt entre muestras pareadas de los 

sitios de muestreo, claramente revelaron diferencias significativas entre dos sitios, uno 

ubicado al norte y el otro al sur del OPO, el promedio de sus valores fue 0.66, con un valor 

mínimo de 0.507 y un máximo de 0.818 (Tabla 4). 

 

Tabla 4. Estimaciones pareadas de ɸst por sitios de muestreo de la región control del ADNmt 

de S. zygaena debajo de la diagonal y valores de P por encima de la diagonal, los valores 

resaltados con negrita son significativos y están ajustados con la prueba de Bonferroni (inicial 

 = 0.05/55 = 0.0009). 

 BT BR SL PL CO NAY CP SR MA MC CA 

BT 0 0.36 0.15 0.43 0.39 0.26 0.99 0 0.0002 0 0 

BR 0.108 0 0.99 0.99 0.99 0.99 0.99 0 0 0 0 

SL 0.341 0 0 0.99 0.99 0.99 0.99 0 0 0 0 

PL 0.051 0 0 0 0.99 0.99 0.99 0 0 0 0 

CO 0.090 -0.042 -0.00013 -0.063 0 0.47 0.99 0 0 0 0 

NA 0.18 -0.043 0.002 -0.063 0.00104 0 0.99 0 0 0 0 

CP -0.15 0.000 0.000 0.000 -0.198 -0.198 0 0.003 0.006 0.0002 0.0012 

SR 0.55 0.575 0.643 0.561 0.625 0.641 0.519 0 0.96 0.134 0.146 

MA 0.540 0.596 0.705 0.572 0.668 0.697 0.507 0.022 0 0.13 0.21 

MC 0.693 0.741 0.818 0.724 0.780 0.806 0.683 0.021 0.026 0 0.684 

CA 0.659 0.695 0.764 0.681 0.733 0.755 0.645 0.014 0.012 0.013 0 

Región norte: BT: Bahía Tortuga BR: Las Barrancas SL: San Lázaro CO: Colima NA: 

Nayarit CP: Chiapas. Región sur: SR: Santa Rosa MA: Manta MC: Máncora CA: Caldera. 
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Los resultados del análisis espacial de SAMOVA (Dupanloup et al. 2002) indican que la 

mayor varianza la presentó el escenario I, donde los sitios se agrupan en dos conjuntos de 

poblaciones, una en el norte y otra en el sur del OPO (0.774 y P: 0.003), además muestra la 

menor varianza dentro de poblaciones (Tabla 5), lo que sugiere la existencia de dos grupos 

genéticamente bien diferenciados de S. zygaena a lo largo del OPO.  

 

Tabla 5. Análisis espacial de varianza molecular (SAMOVA) (Dupanloup et al. 2002), realizado con 

secuencias de la región control del tiburón martillo S. zygaena. 

Agrupaciones de zonas de muestreo Varianza % total Φct 

Grupo I (dos grupos): Océano Pacífico Norte (BT, BR, 

SL, PL, CO, NA, CP) y Océano Pacífico Sur y (SR, MA, 

MC, CA) 

Entre grupos 

Entre poblaciones dentro de los grupos 

Dentro de las poblaciones 

 

 

 

0.849 

-0.002 

0.250 

 

 

 

77.43 

-0.22 

22.78 

 

 

 

0.774* 

-0.009 

0.772 

Grupo II (tres grupos): Baja California Sur –Centro de 

México (BT, BR, SL, PL, CO, NA), Sur de México (PM) 

y Océano Pacífico Sur (SR, MA, MC, CA) 

Entre grupos 

Entre poblaciones dentro de los grupos 

Dentro de las poblaciones 

 

 

 

0.833 

-0.001 

0.250 

 

 

 

77.02 

-0.12 

23.10 

 

 

 

0.770* 

-0.005 

0.768* 

Grupo III (cinco grupos): Baja California Sur (BT, BR, 

SL, PL), Centro- Sur de México (CO, NA, CP), Ecuador 

(SR, MA), Perú (MC) y Chile (CA) 

Entre grupos 

Entre poblaciones dentro de los grupos 

Dentro de las poblaciones 

 

 

 

0.703 

-0.004 

0.250 

 

 

 

74.14 

-0.49 

26.35 

 

 

 

0.741* 

-0.019 

0.736* 

Grupo IV (cinco grupos): Bahía Tortuga (BT), Manta 

(MANT), Costa Occidental de B.C.S (BR, SL, PL, CO, 

NA) y Puerto madero (CP) y Pacífico Sur (SR, MA, MC, 

CA) 

Entre grupos 

Entre poblaciones dentro de los grupos 

Dentro de las poblaciones 

 

 

 

 

0.686 

-0.001 

0.250 

 

 

 

 

73.41 

-0.16 

26.75 

 

 

 

 

0.734* 

-0.006 

0.732* 

 

La prueba de Mantel realizada con todo el conjunto de datos indicó además aislamiento por 

distancia (Wright 1943) entre las poblaciones identificadas (norte y sur), al mostrar una 
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correlación positiva significativa (R2 = 0.72, P= 0.01). Dichos resultados junto con los de 

GENLAND y de flujo génico muestran una alta heterogeneidad y estructuración por 

divergencia genética significativa entre las dos regiones, así como muestra que el flujo génico 

es casi nulo con base al ADNmt, denotando que existe una barrera entre las poblaciones norte 

y sur en la zona central de su distribución. 

Al asumir la agrupación hecha en SAMOVA, los análisis de AMOVA de la RCmt de S. 

zygaena, se encontró variación altamente significativa entre las localidades agrupadas en la 

regiones norte y sur del OPO (ΦCT = 0.705 P= 0.0033). Lo que nos permite tener la evidencia 

del número de grupos de S. zygaena en el OPO y si variabilidad genética en diferentes niveles 

jerárquicos (Tabla 6). 

 

Tabla 6.  Análisis jerárquico de AMOVA para secuencias de ADNmt Sphyrna zygaena en 

el Océano Pacífico Oriental, estructura espacial (Pacífico norte (BT, BR, SL, PL, CO, NA, 

CP) y Pacífico sur (SR, MA, MC, CA) 

Fuente de variación 
Componentes 

de varianza 

Porcentaje 

de 

variación 

ɸst 

Valores 

P valores 

(<0.05) 

Entre grupos 0.456 70.53 0.705 0.0033 

Entre poblaciones 

dentro de los grupos 
-0.001 -0.22 -0.007 0.233 

Entre poblaciones 0.192 29.69 0.703 0 
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9.1.3 Filogeografía, Demografía histórica 

La red de haplotipos (Figura. 4a y 4b) y el análisis bayesiano de la estructura genética 

georeferenciada (Figura 5) confirman los resultados de SAMOVA y ɸst, en el Océano 

Pacifico Oriental claramente se diferencian dos linajes, una en la parte norte y otra en la parte 

sur; misma que se relaciona con la distribución geográfica antitropical de S. zygaena en el 

OPO.  

El árbol de distancias mínimas (figura 4) se observan dos haplotipos dominantes, el SZ_1 (n: 

139) en la población norte y el SZ_7 en la población sur (n: 105); de los que derivan a los 

demás haplotipos en cada población. No obstante, los haplotipos dominantes se encuentran 

separados sólo por un paso mutacional.  

Las pruebas de neutralidad D de Tajima y Fu, el Skyline Plot, muestran indicios de que ambas 

poblaciones identificadas con los métodos anteriores exhiben evidencia de expansión 

poblacional. Dicha expansión se considera ocurrió hace aproximadamente   ~ 8 500 años en 

la población norte y en la población sur hace ~25 000 años (Figura 6A-6B); con un 

incremento en el tamaño efectivo poblacional de 10 000 a 1 000 000 y de 10 000 a 100 000 

de individuos en las poblaciones norte y sur respectivamente. 
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Figura 4. Red de haplotipos de Sphyrna zygaena con base en secuencias de la Región Control de 

ADNmt. A. Ilustra los haplotipos de la población Norte    y Sur   . B. La misma red donde se detallan 

los sitios de muestro. Zonas norte: BT: Bahía tortuga, LB: Las Barrancas, SL: San Lázaro, CO: 

Colima, NA: Nayarit, CP: Chiapas. Zona Sur: SR: Santa Rosa, MA: Manta, MC: Máncora, CA: 

Caldera. Los círculos son proporcionales al número de muestras para cada haplotipo, junto a la 

imagen que muestra la zona de estudio. 

 

Distribución de S. zygaena en el OPO 

 

A) 

 

B) 

 

Distribución de 
S. zygaena 
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Figura 5. El análisis bayesiano estructura génica. (A) y configuración georeferenciada de las 

poblaciones de Sphyrna zygaena en el Océano Pacífico Oriental (B y C) con el programa GENLAND 

(Guillot et al. 2005b, 2008) donde se puede distinguir los dos grupos diferenciados geográficamente.  

 

El tiempo promedio del ancestro común más reciente (TMRCA) en la población del Pacífico 

norte, se estimó en 10 700 años (95% HPD 8 680 a 12 974 años), mientras que en la población 

sur fue hace 108 000 años (95% HPD 100 266 a 233 300 años). Lo anterior indica que la 

población sur contiene los haplotipos más ancestrales, además de otros nuevos; por su parte 

la población norte presenta haplotipos recientes y conserva solo uno de los haplotipos 

ancestrales. 
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Figura 6. Perfil de horizonte bayesiano (BSPs) que representa el cambio del tamaño efectivo 

poblacional de S. zygaena a través del tiempo, Pacífico Norte (A) y Sur (B) inferidos a partir de le 

región control del RC-ADNmt. La línea negra es la estimación promedio y el área de color gris indica 

los intervalos de confianza de 95% de la densidad posterior más alta (HPD). 
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9.2 ADN nuclear (loci microsátelites) 

9.2.1 Genotipificación y calidad de los datos 

El estudio presenta resultados del análisis de cuatro (4) microsatélites en total (Tabla 7), estos 

loci se amplificaron en 105 muestras que incluyen tanto la población norte (n=50) como de 

la población sur (n= 55). Los resultados de la prueba de Micro-Cheker muestran que no hubo 

ningún valor significativo para la presencia de alelos nulos o errores de genotipificación. 

Los análisis de prueba de ajuste a Hardy-Weinberg y desequilibrio de ligamiento señalan que 

no existe ligamiento entre los loci analizados y por tanto, podemos decir que la información 

proporcionada por cada locus es independiente de los demás.  

 

9.2.2 Diversidad genética 

El número de alelos promedio por locus (Na) identificados en sitios de estudio, para los 

cuatro loci microsatélites, están en el intervalo entre 4 y 26 con un promedio de 6.4. El mayor 

número de alelos promedio se observó en B.C.S, Colima-Nayarit y Ecuador con un Na=7.33 

y el menor número de alelos promedio se observó en PM, ubicado en el sur de México con 

un valor de con Na=3.33. Es prudente destacar que este sitio cuenta con el menor número de 

muestras. 

La frecuencia de los alelos identificados en los loci SLE 18, 28, 54 y 71 del presente estudio 

se pueden ver en el anexo 2. 

Los valores de la heterocigocidad media observada (Ho) y esperada (He) fueron Ho= 0. 627 

y He= 0.626 respectivamente (Tabla 7).  
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Tabla 7. Estimadores de diversidad genética por áreas de muestreo para cuatro microsatélites 

en el tiburón martillo cornuda cruz Sphyrna zygaena en el Océano Pacífico Oriental. 

Na= número de alelos, Ho= Heterocigocis observada y He= Heterocigocis esperada 

 

 

Área/Loci 
 

 

SLE 18 

 

SLE 54 

 

SLE 71 

 

SLE 81 

 

Promedio 

Div. Gen. Multi-

locus 

B.C.S Na 26 4 12 6 7.33  
 

Ho 0.84 0.56 0.72 0.44 0.57 0.688367±0.411123 
 

Ha 0.95 0.5 0.79 0.5 0.59  

H–W (P)  0.098 0.921 0.120 0.119 0.31  

CO-Na Na 20 4 12 6 7.33  
 

Ho 0.81 0.6 0.68 0.47 0.58 0.764271±0.473640 
 

Ha 0.96 0.64 0.82 0.56 0.67  

H–W (P)  0 0.374 0.006 0.009 0.09  

CP Na 4 3 4 3 3.33  
 

Ho 1 0.66 1 1 0.88 0.766667±0.527611 
 

Ha 0.8 0.73 0.8 0.73 0.75  

H–W (P)  1 1 1 1 1  

Ecuador Na 26 4 14 4 7.33  
 

Ho 0.77 0.55 0.76 0.3 0.53 0.746516±0.461826 
 

Ha 0.94 0.51 0.83 0.27 0.53  

H–W (P)  0 0.723 0.198 1 0.48  

Perú Na 25 4 10 6 6.66  
 

Ho 0.92 0.44 0.7 0.59 0.57 0.688679±0.410683 
 

Ha 0.96 0.49 0.7 0.6 0.59  

H–W (P)  0.045 0.308 0.397 0.206 0.95  

Por locus Na 14.65 2.87 7.65 3.66 6.40  

 Ho 0.87 0.56 0.77 0.56 0.63  

  Ha 0.92 0.57 0.79 0.53 0.63  
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 9.2.3 Diferenciación genética 

De las cinco agrupaciones probables con las muestras obtenidos de los sitios con el método 

de Evanno y la asignación de grupos genéticamente homogéneos con base a la tasa de cambio 

∆K, se obtuvo un valor de K=1 (Figura 7 A y 7B). 

En los resultados de STRUCTURE, para estimación del origen genético de los individuos, 

con base en su similitud genética con las poblaciones de referencia, mostró que los individuos 

del estudio no encontraron diferenciación, infiriendo la presencia de una sola población 

(K=1) en la zona de estudio (Figura 8). Por tanto, no hay señal de divergencia entre 

localidades y grupos.  Este se hecho se corrobora con el AMOVA, en el que tampoco detectan 

diferenciación marcadas entre los sitios de estudio, ni entre las poblaciones agrupadas como 

norte y sur (Tabla 9) con una P = 0.25910 ± 0.13 733.  Sin embargo, mediante los Fst de 

Wrigth, se observan ligeras diferencias entre algunas agrupaciones de localidades del norte 

y el sur como: BT, BR, SL, PL con SR y MA, CO-NA con SR y MA, SR y MA con MC 

(Tabla 9), pero los valores son bajos y no reflejan un patrón geográfico. 

Estos resultados de los microsátelites sugieren la presencia de una sola población de S. 

zygaena a lo largo del OPO. 
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Figura 7. A. Probabilidad media y varianza para cada valor de K, basados en 105 individuos de S. 

zygaena, genotipados con 4 loci de microsatélites diseñados para S. lewini; con base al Método de 

Evanno aplicado en el programa STRUCTURE Harverter. Los datos se ajustan a una K=1. 

 

 
Figura 7B. Asignación de grupos genéticamente homogéneos con base a la tasa de cambio ∆K 

(Evanno et al. 2005), para cuatro microsatélites. Los datos se ajustan mejor a una K=1. 
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Figura 8. Test de diferenciación genética realizado con STRUCTURE (Pritchard et al. 2000) 

empleando cuatro microsatélites. Mayor probabilidad de asignación de grupo de los organismos de 

cada sitio de S. zygaena en el Océano Pacífico Oriental, basado en datos de cuatro microsatélites K=1 

diseñados para S. lewini. 

 

Tabla 8. Valores de mayor probabilidad de poblaciones (K) de S. zygaena en el OPO, con base a con 

cuatro loci microsatélites obtenidos con el programa STRUCTURE.  

K Ln[LnP(D)] Var[LnP(D)] Fst_1 

1 -1634.8 34.1 0.0000 

2 -1642.4 50.7 0.0000 

3 -1663.1 98.4 0.0071 

4 -1729.8 238.9 0.0024 

5 -2063.4 923.8 0.0361 

 

Tabla 9. Valores de Fst por grupos de zonas de muestreo de empleando microsatélites, los valores 

de (Fst) están debajo de la diagonal y valores de P están por encima de la diagonal. 

Zonas de muestreo 

                              (BT, BR, SL, PL)          CO y NA                     PM                  SR y MA                 MC 

 (BT, BR, SL, PL)                                            1                               1                      0.45815                     1  

    CO y NA                 0.01216                                                          1                      0.45815                     1 

      PM                         0.02795                     0.01317                                                0.84595                    1 

     SR y MA                 0.01285                     0.02461                  0.05665                                           0.47630 

       MC                        0.01352                     0.01749                  -0.00833               0.03086                                                                        



Filogeografía y estructura genética de Sphyrna zygaena  

 

 50 

 

10. DISCUSIÓN 

Los resultados de este estudio brindan información poblacional relevante del tiburón martillo 

cornuda cruz Sphyrna zygaena a lo largo de las cosas del Océano Pacífico Oriental (OPO), 

que permite sentar las bases para la definición de unidades de conservación de la especie. 

Este tiburón ha presentado abundante y constante presencia en la zona de estudio en los 

diferentes estadios de desarrollo, evento que ha incentivado y facilitado la explotación; no 

obstante, el conocimiento de su biología y capacidad poblacional para soportar la presión de 

pesca hoy en día es escaso. 

 

10.1. Diversidad genética 

En general, Sphyrna zygaena en las dos poblaciones identificadas, presentó niveles de 

diversidad genética relativamente bajos. En particular la población norte presentó una h= 

0.06 y π= 0.001, valores muy bajos y son poco frecuentes en elasmobranquios (ver anexo 3). 

Mientras que la población sur presentó valores superiores a la población norte con una h = 

0.57 y π = 0.001 y son similares a otras especies de tiburones de acuerdo con la revisión de 

Gubili, et al., 2012 y otros estudios (Anexo 3). El bajo nivel de diversidad, detectada en la 

especie puede ser originada por el bajo número de diferencias nucleotídicas detectadas a lo 

largo de las secuencias con 691 pb de longitud, basadas en tan sólo seis sitios segregantes y 

a la intrínseca tasa mutacional evolutiva los genes mitocondriales, o desde el punto de vista 

poblacional pudo ser causado por procesos recientes cuellos de botella o un barrido selectivo 

seguido por un proceso de expansión. 

Los elasmobranquios, generalmente presentan tasas lentas de sustitución nucleotídica en 

comparación con otros vertebrados, este patrón ha sido relacionado con la historia de vida 

del grupo como bajo potencial reproductivo, largos periodos de gestación, lento crecimiento 
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y bajas tasas metabólicas (Martin 1999, Cortés 2004). Para mayor referencia, los valores de 

diversidad genética (h, π y He) en un buen número de elasmobranquios han sido reportados 

en la revisión de Gubili, et al., 2012 y otros estudios (Anexo 3). En dichos trabajos se ha 

planteado que las bajas tasas mutacionales en elasmobranquios se deben a los largos periodos 

generacionales y bajas tasas metabólicas características de la mayoría de los integrantes del 

grupo (Martin 1999).  

No obstante, al examinar detalladamente los valores de diversidad genética, es posible 

observar un patrón para familia Sphyrnidae relacionados con la talla. De acuerdo con Lim et 

al. (2010), el grupo puede dividirse en tiburones de talla pequeña (90 - 92 cm de LT máx.) 

representado por la especie S. corona; tiburones de talla mediana (122- 150 cm de LT) 

conformado por las especies S. media, S. tiburo y S. tudes, y los tiburones de tallas más 

grandes (370 - 610 cm de LT máx.), integrado por S. lewini, S. mokarran y S. zygaena. Las 

especies de talla pequeña a mediana suelen presentar valores de diversidad mayores (hd = 

0.72±0.35 – 0.93, π = 0.00032±0.00028 – 0.14), en relación con las tallas grandes (hd = 

0.4426 - 0.61±0.12, π = 0.0098±0.0072). Esto, debido a que se caracterizan por presentar 

tiempos generacionales más cortos (2.6 - 6.6 años), crecimiento acelerado, talla de primera 

madurez sexual a longitudes menores, pocos embriones (2 – 9 por camada), se reproducen 

con mayor frecuencia y presentan tasas metabólicas elevadas, por tanto, muestran tasas 

mutacionales más elevadas (Matern et al. 2000 en Carlson et al. 2004, Compagno et al. 2005). 

En contraparte, las especies de tallas medianas y grandes exhiben valores intermedios a bajos 

de diversidad genética y se caracterizan por ser más longevas (10 – 45 años), la talla de la 

primera madurez sexual es alcanzada a tallas mayores (140 -300 cm de LT), usualmente 

presentan ciclos reproductivos prolongados y mayor número de crías (8 - 42) por camada y 

tiempos generacionales más largos (Matern et al. 2000 en Carlson et al. 2004, Compagno et 
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al. 2005, Tovar-Ávila y Gallegos-Camacho 2014). En éste y otros estudios S. zygaena ha 

presentado valores bajos de diversidad (Naylor et al. 2012, Duncan et al. 2006, Hernández 

2013). Lo anterior coincide con los bajos valores reportados en las otras especies grandes del 

género como S. lewini y S. mokarran (Duncan et al. 2006). En contraste, S. tiburo, especie 

de talla mediana, presenta una alta diversidad (h = 0.93 y π = 0.0028), de acuerdo con Escatel-

Luna et al. (2015). En especies de tiburón de talla mediana de otras familias, como 

Rhizoprionodon porosus (Mendonça et al. 2011) y Carcharhinus plumbeus (Portnoy et al. 

2010), también se han reportado alta diversidad genética (h = 0.881, π = 0. 00277; h = 0.959, 

π = 0.00475 respectivamente), lo que resulta consistente con la correlación entre diversidad 

genética y talla (Cortés y Parsons 1996). Sin embargo, dicha correlación no ha sido abordada 

directamente, pero Lim et al. (2010) consideran que existe un valor desde el punto de vista 

filogenético y la talla, que estaría relacionada con la capacidad de dispersión de los tiburones 

de acuerdo con la talla. Es decir, los tiburones más grandes tienen mayor capacidad de 

realizar desplazamientos transoceánicos que los de menor talla, permitiéndoles de esta 

manera colonizar nuevas áreas originando a las especies de talla pequeña, mismas que se 

volvieron residentes una vez que se especializaron en el hábitat costero. 

Sin embargo, la baja diversidad observada puede ser explicada también con base en un cuello 

de botella reciente, un efecto fundador, o la combinación de ambos procesos. Durante el 

Pleistoceno ocurrieron numerosos ciclos Glaciales-Interglaciales, durante los cuales 

acontecieron fluctuaciones notorias en la temperatura de las aguas subtropicales y tropicales, 

aunque en menor grado en estas últimas (Hewitt 1996, Paulo et al. 2001). Estos procesos 

tuvieron diversos efectos en las poblaciones de las especies (Hewitt 1996, Paulo et al. 2001) 

siendo el más destacado la reducción en el tamaño de las poblaciones, pero también 

promovieron la expansión del espacio de distribución de las especies (Avise 2000). Las 
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reducciones, en algunas especies fueron tan drásticas que causaron cuellos de botella 

mientras que, en el caso de las expansiones del rango de distribución, estas debieron ocurrir 

mediante un efecto fundador. En ambos procesos, las poblaciones que los experimentaron se 

caracterizan por la reducción en el nivel de diversidad genética (Avise 2000, Dawson et al. 

2002, Hedrick 2011.) (ver discusión de demografía histórica).   

En el caso de la discrepancia el número de haplotipos y diversidad entre poblaciones norte y 

sur, podría ser el resultado de otros procesos microevolutivos. Es probable que la población 

norte, haya pasado por un proceso de cuello de botella o barrido selectivo que redujo la 

variación en el genoma del DNAmt, y recientemente la población inició su recuperación y 

expansión de la zona de su distribución. La expansión dada post cuello de botella, pudo haber 

ocurrido a partir de hemisferio sur al norte, impulsado por la búsqueda de condiciones 

oceanográficas favorables, como habitas propicios para la alimentación y reproducción, las 

cuales eran más frecuentes en la región norte hace 10 000-25 000 años durante la última 

glaciación (ver discusión de demografía histórica).  Así, el área de expansión se facilitó por 

la habilidad y oportunidad de los organismos de dispersarse para colonizar nuevas áreas con 

éxito, y con frecuencia precedidos por eventos fundadores. Así los nuevos hábitats fueron 

establecidos con pocos individuos de la población de origen, siguiendo de este modo el 

modelo de islas continentales de Wright (Wakeley 2001). Una población fundadora sólo toma 

una pequeña muestra de la diversidad de la población de origen y por lo general 

experimentará una fuerte deriva génica que promueve la fijación de aquellos haplotipos que 

podrían haber sido de baja frecuencia en la población de origen. Además, debido a la baja 

tasa de mutación en los tiburones, la generación de nuevos haplotipos en áreas colonizadas 

debería tomar mucho más tiempo en comparación con otras especies antitropicales. De este 

modo, la nueva población podría tener más bajos niveles de diversidad haplotípica 
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comparada con la población de origen, y cualquier haplotipo nuevo sólo habría tenido la 

oportunidad de acumular pocas diferencias nucleotídicas como se observó en la población 

norte.  

Por otra parte, la diversidad detectada mediante los microsatélites mostró niveles aceptables 

en términos de heterocigocidad (He = 0.626), en relación con otras especies de 

elasmobranquios (Anexo 3) y los valores reportados para los congéneres S. lewini (He = 

0.770 y 0.792) de acuerdo con Nance et al. 2009 y S. tiburo (He = 0.70) por Díaz-Jaimes et 

al., 2020. No obstante, el número de loci empleados en dichos estudios fue superior (14 y 15 

loci respectivamente) a los empleados en el presente trabajo. 
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10.2 Divergencia genética e historia demográfica de Sphyrna zygaena en el OPO. 

Las poblaciones al norte y sur del Pacífico Oriental (PO) debieron separarse por alguna 

barrera oceanográfica, como la masa de aguas tropicales en la zona tropical del Pacífico que 

se extiende desde los 6° N a 15° N; misma que ha sido señalada como un factor determinante 

en la distribución anti-tropical de otras especies con distribución en aguas templadas y en 

ambos hemisferios latitudinales (Burridge 2000), al igual que de otras especies de 

elasmobranquios en el PO. Este es el caso del tiburón cazón pardo Mustelus henlei (Chabot 

et al., 2015) y el tiburón espinoso Squalus acanthias (Veríssimo et al. 2010). En ambos 

estudios se reporta divergencia genética entre poblaciones al norte y sur de la franja ecuatorial 

del PO. Los aislamientos históricos se remontan a los períodos glaciales, en donde cambió 

significativamente la circulación oceanográfica en el OPO con la formación de la Warm 

Water Pool (WWP), una zona cálida característica de este océano. Así como el papel de esta 

zona en los posteriores procesos de expansión de especies hacia zonas templadas, la posterior 

adaptación al ambiente; expansión de las poblaciones y la contemporánea restricción de flujo 

genético entre las nuevas poblaciones (norte y sur) que dieron lugar a dos poblaciones 

diferenciadas en el OPO. Esto coincide con la distribución antitropical, característica de 

dichas especies hasta la actualidad con su ausencia en la zona tropical. Este patrón de 

divergencia se repite en un amplio número de especies de peces pelágicos con distribución 

anti-tropical, mismas que han mostrado altos niveles de divergencia tanto a nivel poblacional 

como de especie. Tal es el caso de las especies de barracudas del género Sphyraena sp. 

(Graves y Somero, 1982), algunas especies de macarelas, del género Trachurus sp. (Stepien 

y Rosenblatt 1996, Poulin et al. 2004), la merluza del Pacífico, Merluccius productus 

(Stepien y Rosenblatt 1996, García de León, et al., (2018), sardinas, Sardinops sp., y 

anchovetas, Engraulis sp. (Bowen y Grant 1997; Grant y Bowen 1998). Estos estudios 
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muestras la preferencia de estos peces por aguas templadas, que resultan en un arreglo 

espacial de los organismos en los hemisferios al norte y sur de, así como la ausencia en la 

zona tropical, típico de la distribución anti-tropical.  

La distribución anti-tropical de las especies ocurre en los diferentes océanos en respuesta a 

la distribución y conjunción de las masas de agua cálida y templada. La presencia de aguas 

cálidas en el PO es una de las más relevantes por su estabilidad a lo largo del año misma que 

se conoce como la “Eastern Pacific Warm Pool (EPWP)” o fosa de agua cálida del PO y se 

ubica en la zona de convergencia entre los 5 y 10ºC hacia el norte del ecuador, a lo largo de 

las aguas de Centroamérica hasta la zona sur de México. Esta zona se caracteriza por 

presentar temperaturas promedio de 27.5ºC y es originada por la debilidad de los vientos en 

el área e intensidad de la luz solar (Fiedler y Talley, 2006). La prevalencia de condiciones de 

temperaturas cálidas en el área representa limitantes en la distribución de especies de aguas 

templadas y con capacidad de dispersión como es el caso de las especies que se mencionan 

arriba. Si bien la mayor parte de estas, en especial las pelágicas, tienen alta capacidad de 

dispersión, su tolerancia a aguas cálidas es distinta y en ocasiones limita sus movimientos. 

Por ejemplo, mientras que en especies de los géneros Trachurus sp y Sphyraena la franja de 

aguas cálidas del ecuador representan una barrera que ha originado procesos de especiación 

(Stepien y Rosenblatt 1996, Poulin et al. 2004, Graves y Somero 1982); en el bonito del 

género Sarda sp., no representan una restricción al flujo genético ya que entre las poblaciones 

al norte y sur del ecuador no se han detectado diferencias genéticas (Viñas et al. 2004).  

Es interesante la relación de la presencia de aguas superficiales cálidas y la escasa o nula 

presencia de la especie en dicha región (5 -7°) y la ocurrencia de la misma en ambos 

hemisferios que presenta temperaturas más bajas. Lo anterior se constata con los abundantes 

registros pesqueros en las costas que comprende en esta región temperada en México 
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(Castillo-Géniz et al. 2016, Corro-Espinoza 2016, Tovar-Ávila 2016, Arellano-Torres et al. 

2016, Santana-Hernández y Valdez-Flores 2016, Félix-López 2017), Ecuador (SPR 2011), 

Perú (Castañeda 2001) y Chile (Hernández-Muñoz 2013). Esto confirma la preferencia de la 

especie por hábitats templados en comparación con otros tiburones costeros-pelágicos 

conocidos por su afinidad a las zonas tropicales como Sphyrna lewini, Charcharhinus 

falciformis y C. limbatus, entre otros que son comunes en el área (Ebert et al. 2016), mientras 

que S. zygaena en la zona EPWP es ausente o tiene baja densidad (Maté 2005, Zanella 2007, 

TCN 2008). Así pues, la distribución anti-tropical de la especie soporta la idea de que una 

barrera térmica limita significativamente el flujo génico entre las poblaciones del hemisferio 

norte y sur del tiburón martillo en el PO. 

Siguiendo esta idea, la divergencia observada entre las poblaciones del tiburón martillo debe 

ser examinada desde una perspectiva histórica, la cual es provista por el DNAmt. Esto es, 

considerando las causas que dieron origen en el pasado, a la aparición de la barrera 

oceanográfica representada por la franja de aguas cálidas en el ecuador y que resultó 

determinante en la distribución anti-tropical de las especies. Durante los periodos glaciales 

del Pleistoceno tardío en los cuales la temperatura del agua descendió entre 3-5ºC en los 

últimos 500,000 años (Pisias et al. 1995); la temperatura superficial del agua en la fosa cálida 

del PO tuvo un descenso de 2.8ºC, con un patrón recurrente en ciclos de 1 000 años, durante 

los últimos 30 000 años (Benway et al. 2006). Estos eventos debieron establecer condiciones 

favorables para la dispersión y expansión espacial de las poblaciones en varias ocasiones, 

permitiendo el paso a través de la franja de aguas tropicales ecuatoriales y favoreciendo el 

establecimiento nuevas áreas.  

En el caso específico de S. zygaena, durante los ciclos glaciales la TSM bajó permitiendo que 

la población al sur del ecuador se dispersara hacia el norte colonizando nuevas áreas en la 
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zona. Posteriormente al culminar la glaciación, la temperatura en el ecuador se reestableció 

originando nuevamente la EPWP y las poblaciones que se establecieron en la zona norte tras 

su expansión quedaron aisladas de la del sur; este aislamiento se mantiene hasta la actualidad 

por dicha barrera térmica. Es así como en la actualidad los reportes pesqueros de presencia y 

abundancia de la especie en la zona tropical son pobres y tal como se observó durante los 

años del presente estudio. Este escenario explicaría, por un lado, la divergencia reciente entre 

las dos poblaciones bajo una aparente ausencia de flujo genético (Figura 9), aspecto que se 

deduce por los haplotipos exclusivos de alta frecuencia en cada región, y por otro lado la 

notablemente baja diversidad genética de la población norte, posiblemente resultado del 

efecto fundador causado por la dispersión ocurrida durante las glaciaciones. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 9. Resultado gráfico del análisis de flujo génico de S. zygaena en base a DNAmt-RC a lo 

largo del OPO con el programa BARRIER. 
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La divergencia reciente de la cornuda cruz, resulta consistente con el número de mutaciones 

que separan a las poblaciones al norte y sur del ecuador; mismas que se separan por 

únicamente dos diferencias nucleotídicas. Es de hacerse notar que, en otros tiburones con 

preferencia a aguas templadas y distribución anti-tropical, como es el caso de G. galeus y M. 

henlei, la divergencia genética resultó al igual que en S. zygaena, únicamente en dos 

sustituciones nucleotídicas. De esta forma es probable que el tiempo de divergencia entre 

poblaciones de S. zygaena sea posterior a los eventos de expansión ocurridos hace 

aproximadamente 10 000 años. 

Es evidente que este resultado puede verse influido por la baja tasa mutacional del DNA 

mitocondrial ya que en estudios con peces teleósteos de la misma región marina y con 

distribución anti-tropical , la estimación del tiempo de divergencia entre poblaciones norte y 

sur de la caballa Scomber japonicus, se estimó entre 300 000 – 400 000 años (Stepien y 

Rosenblatt 1996), mientras que en el caso de las especies de Jurel Trachurus sp en se estimó 

en 250 000 años (Poulin et al. 2004) y de 80 000 años para las poblaciones de la merluza 

Merluccius productus (García de León, et al., (2018). Es de destacar que los tiempos de 

divergencia en estas especies resulta coincidente con la ocurrencia de eventos en las 

glaciaciones, lo cual refuerza la hipótesis de expansión espacial de las poblaciones y el 

posterior aislamiento durante los periodos interglaciares. 

Es importante señalar que las diferencias observadas entre poblaciones norte y sur con las 

secuencias del DNAmt, no fueron detectadas con los marcadores nucleares, lo que llama la 

atención. Sin embargo, este patrón ha sido también reportado en otras especies de tiburones 

como C. leucas (Karl et al. 2011, Sandoval Laurrabaquio-A et al. 2019), C. limbatus (Kenney 

et al. 2005, Galván-Tirado et al. (2015), siendo este evento asociado con el comportamiento 

filopátrico de las hembras (Karl et al. 2011) y a las características evolutivas de los 
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marcadores. El DNAmt se caracteriza por la ausencia de recombinación y ser de herencia 

materna, lo que desde una perspectiva particular permite obtener información de la 

segregación de haplotipos como resultado de la fidelidad de hembras a sitios de crianza. 

Asimismo, el DNAmt se caracteriza por una Ne cuatro veces menor que el DNA nuclear 

haciéndolo más sensible a fluctuaciones demográficas, mientras que los microsatélites del 

ADN nuclear presentan una alta tasa mutacional, que les permite detectar procesos evolutivos 

a escalas más recientes. Por consiguiente, el DNAmt es más susceptible demográficamente 

ante un efecto cuello de botella, lo cual puede resultar en una sustancial y acelerada 

disminución en la variabilidad genética, lenta capacidad de recuperación, poca frecuencia en 

la formación de nuevos haplotipos y por ende la fijación de estos. Es así como la señal del 

DNAmt muestra una clara estructuración poblacional, al detectar la divergencia de los linajes 

que han estado presentes en las zonas de estudio. Mientras que, los microsatélites al tener la 

capacidad de detectar eventos más recientes en la población exhiben nula estructuración. Por 

lo que no se debe descartar la idea de la existencia de flujo génico contemporáneo entre el 

norte y sur del OPO, por parte de los individuos machos de S. zygaena. No obstante, en el 

presente trabajo se utilizaron 4 loci, siendo necesario estudios con una mayor 

representatividad del genoma nuclear para descartar la homogeneidad genética de las 

poblaciones. Sin embargo, considerando como fiable la ausencia de diferencias en el ADN 

nuclear, resulta necesario contemplar otro escenario para explicar las diferencias entre 

poblaciones de S. zygaena en el Pacífico Oriental, como es el comportamiento filopátrico de 

la especie en estudio.  

La filopatría de acuerdo con Mayr (1963), es la tendencia a permanecer o regresar a un sitio 

específico, con fines reproductivos. Este comportamiento puede ocasionar la especiación 

entre dos poblaciones, aunque generalmente propicia la divergencia genética a escalas 
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locales. Un patrón de divergencia por filopatría, por lo general consiste en una señal que se 

origina por la segregación, generación tras generación, de un grupo de haplotipos en una zona 

de crianza, debido al uso recurrente de la misma por parte de las hembras, las cuales depositan 

a sus crías en una zona y estas a su vez, una vez que maduran y se reproducen, regresan a la 

misma a depositar a su progenie (Feldheim et al. (2004), Hueter et al. (2005), Dudgeon, et 

al., 2012). Los machos por su parte se dispersan hacia aguas oceánicas y se mantienen ahí 

para alimentarse y reproducirse, promoviendo el flujo genético entre poblaciones (Freeland 

2005). Lo que se refleja en un patrón genético, en donde las diferencias se observan en el 

DNA mitocondrial y son ausentes en el DNA nuclear (Tillet, et al., 2012), tal como se ha 

considerado en las especies C. limbatus (Kenney et al. 2005), C. leucas (Karl et al. 2011, 

Sandoval Laurrabaquio-A 2005, Sandoval Laurrabaquio, et al., (2019)) y C. falciciformis 

(Galván-Tirado, et al., 2013) y se observó en el presente estudio con S. zygaena. La filopatría 

es un comportamiento que es reportado en cada vez en un mayor número de especies de 

elasmobranquios (Dudgeon et al., 2012) y por tanto no se debe descartar que las diferencias 

observadas en el presente estudio puedan corresponder a un comportamiento filopátrico de 

las hembras. Sin embargo, la segregación de haplotipos como resultado de filopatría 

producen cambios en las frecuencias de los haplotipos, si bien sustanciales, estos aún se 

encuentran presentes en alguna proporción en las poblaciones de diferentes zonas de crianza. 

En el caso de S. zygaena, los dos haplotipos de mayor abundancia se presentan con una 

frecuencia casi fija para cada región; solo en el caso de la población del norte se aprecia una 

muy pequeña proporción de haplotipos del sur en tanto que, en la población del sur, los 

haplotipos del norte están ausentes por completo. Adicionalmente, en especies de hábitos 

costeros como S. zygaena, la filopatría aun siendo regional, se presenta entre áreas 

relativamente cercanos, esto es, en una escala de cientos de kilómetros. En México se han 
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reportado como posibles áreas de crianza de S. zygaena, las costas de Baja California y 

Nayarit (Salomón-Aguilar et al. 2009), ambas zonas separadas por decenas de kilómetros, y 

entre las cuales no se detectaron diferencias en este estudio (BT, BR, SL, PL y NA). Del 

mismo modo, tampoco fueron detectadas diferencias entre las diferentes áreas de colecta que 

son reportadas como zonas de crianza en Ecuador (MA y SR). Así, la ausencia de diferencias 

en una escala relativamente pequeña no concuerda con el resultado que se esperaría de una 

conducta filopátrica para una especie con hábitos costeros. En el caso de especies pelágicas 

como el tiburón blanco Carcharodon carcharias, se reportan diferencias entre Australia y 

Sudáfrica que son zonas notablemente alejadas (Pardini et al. 2001) y entre poblaciones 

Atlántico noroccidental y África del Sur; este hecho se ha atribuido a la filopatría en hembras 

(O’Leary et al. 2015). Sin embargo, a juzgar por los niveles de divergencia entre los linajes, 

es posible que la influencia de otros factores como la demografía histórica o selección 

adaptativa, tengan un papel preponderante (O’Leary et al. 2015; Stein et al. 2018). Resulta 

preciso la realización de estudios orientados a dilucidar el papel de la filopatría en la 

divergencia de las poblaciones y así poder diferenciar cuando una divergencia es debida a la 

historia evolutiva de las poblaciones. De manera complementarias, dentro de un contexto 

contemporáneo, sería favorable determinar la influencia de factores como limitaciones al 

flujo genético por dispersión limitada, selección y uso del hábitat específico en la divergencia 

poblacional de S. zygaena. De acuerdo a la literatura, lo anterior sería posible corroborarlo 

con un mayor número de marcadores nucleares (microsatélites y/o RADseq) y que éstos sean 

diseñados exclusivamente para S. zygaena con el fin de probar o rechazar esta idea, esperando 

obtener una mayor resolución de la estructura poblacional del tiburón en el OPO, uso de las 

diversas áreas de distribución, influencia de la distancia entre áreas de crianza etc., como se 
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ha logrado ver en los trabajos de Daly-Engel et al., (2012) y Nance et al. (2011) con S. lewini 

y Díaz- Jaimes et al. (2020) con S. tiburo . 

La presencia de dos poblaciones aisladas evolutivamente del tiburón martillo S. zygaena en 

el OPO, constituye un hallazgo importante y prioritario (Waples 1991) para la especie, que 

debería tenerse en cuenta para guiar los planes de manejo y conservación de la especie en 

cada zona. Esto, debido a que la existencia de poblaciones con diferencias genéticas es un 

indicativo de que las poblaciones se encuentran aisladas reproductivamente a tal grado que 

representan unidades de conservación independientes. Por tanto, sus características básicas 

de su dinámica como crecimiento, madurez reproductiva, proporción de sexos, estructura de 

edades, etc., son distintas debido a que estos caracteres tienen un componente genético 

(Rayman et al. 1979). Así mismo y desde el punto de vista evolutivo, éstas son vulnerables 

a escalas de tiempo ecológico y evolutivo (Grant y Bowen 1998). Es decir, es considerado el 

bagaje evolutivo que contiene, la desaparición de alguna de estas poblaciones tiene un 

impacto en la diversidad genética de la especie con el riesgo de que se pierdan genes con 

valor adaptivo. La aplicación de criterios genéticos para elaborar estrategias de manejo ha 

sido sugerida en S. tiburo en el Atlántico Noroccidental al determinar al menos dos unidades 

genéticamente discretas el Golfo de México- Atlántico, mismas que exhiben historias 

evolutivas independientes que podrían incluir adaptaciones a las zonas específicas (Díaz-

Jaimes et al., 2020). 

El presente estudio da a conocer las diferencias en la diversidad genética entre las 

poblaciones identificadas, como resultado de los diversos procesos demográficos históricos 

y adaptaciones evolutivas transcurridas a lo largo del tiempo, relacionadas a la dinámica 

climática. Lo anterior, aporta elementos para establecer los criterios básicos que permitan 

elaborar estrategias de conservación para la especie en el Pacífico Oriental. 
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El conocer procesos que promueven la divergencia genética en el EPWP a través de la 

restricción en el flujo génico entre poblaciones a largo del OPO, es una herramienta que 

permite la identificación de unidades discretas, conteniendo genes con potencial adaptativo 

y características genéticas únicas en cada población (Kenney et al. 2003) en pro de 

contrarrestar la vulnerabilidad y riesgo ecológico actual de la especie (Tovar-Ávila, Furlong-

Estrada y Castillo-Géniz 2016).  
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11. RECOMENDACIONES EN LAS PESQUERÍAS Y MANEJO 

En el presente estudio, fueron identificadas dos poblaciones en el rango de distribución de 

Sphyrna zygaena en el Pacífico Oriental, una la región norte en el área de distribución de las 

cosas de México, y otra en la región sur en las costas de Sudamérica. Ambas poblaciones 

podrían ser consideradas como poblaciones o unidades independientes de manejo dentro de 

un programa de conservación de la espacie en el OPO. Esto especialmente para la población 

norte, mismas que arrojó valores de diversidad genética noblemente bajos, lo cual podría 

poner en riesgo la viabilidad de misma bajo un régimen de explotación comercial si no se 

considera a ésta como unidad de manejo independiente. Una población es considerada como 

unidad de manejo independiente cuando posee características únicas de su historia de vida, 

mismas que incluyen rasgos genéticos, las cuales determinan las principales características 

consideradas de relevancia para determinar niveles óptimos de captura de las unidades de 

manejo; las poblaciones genéticamente aisladas que muestran diferencias en los niveles de 

diversidad genética deben manejarse independientemente dentro de cualquier régimen de 

manejo poblacional. Por tales razones, incorporar información genética en la identificación 

de dichas unidades resulta necesario para establecer programas de manejo pesqueros mismos 

que consideran la identificación de unidades de manejo o “stocks”, como un aspecto 

primordial para establecer programas efectivos en la conservación de recursos pesqueros.  

El uso de criterios genéticos en el establecimiento de programas de manejo ha sido 

implementado de manera exitosa en cuatro especies de salmón (Shaklee et al. 1999) además 

de otras especies marinas como el atún aleta azul del Atlántico Thunnus thynnus (ICCAT 

2013), y el tiburón cabeza de pala S. tiburo (Díaz-Jaimes et al., 2020). En México, los 

criterios genéticos no se han considerados hasta momento para definir planes de manejo en 

especies comerciales, esto probablemente es a causa de los escasos, así como la falta de 
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vinculación entre la utilidad de la información que aportan los estudios genéticos en los 

planes de manejo y las consecuencias de no considerar el aspecto evolutivo como un 

elemento de relevancia para preservar la viabilidad de las poblaciones. En el caso específico 

de S. zygaena y otros elasmobranquios, han sido implementados planes de manejo basados 

en las características biológicas, pesquerías, talla, la similitud con sus congéneres, peso entre 

otras, además de establecida la veda con el objetivo de proteger a las hembras durante su 

aproximación a la costa para expulsión de crías (DOF 2012). 

De esta forma, los resultados de presente estudio representan una aportación de gran 

relevancia como información base para delinear planes de manejo enfocados a preservar la 

viabilidad de las poblaciones. 

En México se ha implementado la veda como parte de las medidas de protección, manejo 

pesquero y aprovechamiento sustentable de las especies de mayo a julio anualmente y que 

ha sido publicada por DOF 2012 con el fin de proteger a hembras reproductoras que se 

acercan a dejar a sus crías. Sin duda esto tendrá efectos positivos en la especie, sin embargo, 

este periodo podría no ser suficiente específico para que S. zygaena complete sus primeras 

etapas de vida y contribuyan a la reproducción de las siguientes generaciones. Por lo tanto, 

se sugiere hacer una extensión de esta hasta el mes de septiembre principalmente en el Golfo 

de California ya que de acuerdo con Salomón-Aguilar et al. (2009), el área usada hasta dicho 

mes. Con esto se podría proteger a los neonatos y juveniles en su primera etapa (organismos 

inmaduros), que están presentes en la zona (Nava-Nava y Márquez-Farías 2014), siendo 

necesario limitar las tallas de captura (no < a 200 cm LT) tomando en cuenta lo reportado 

por Bolaño-Martínez (2009), Nava-Nava y Márquez-Farías (2014). De esta forma se podría 

aumentar las probabilidades de crecimiento y reproducción de la especie incrementando la 
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disponibilidad del recurso tiburón y por ende la conservación del patrimonio genético de la 

especie a largo plazo. 

La población sur por su parte presenta mayor diversidad genética mostrando signos de una 

expansión demográfica menos reciente, lo que la hace aparentemente más estable que la 

población al norte del OPO. No obstante, la especie ha sido explotada intensamente durante 

décadas en todos los estadios y más frecuentemente en los primeros estadios (neonatos y 

juveniles) en zonas de crianza, como se ha registrado en Ecuador (Bolaño-Martínez 2006, 

Aguilar et al., 2005, Aguilar 2006, Martínez-Ortíz, et al., (2007), Bolaño-Martínez 2009, 

Subsecretaría de Recursos Pesqueros (SRPE) del Ecuador 2011 y 2013, Falconí 2015) y Perú 

(IMARPE 2015). Lo anterior podría traer complicaciones para mantener una pesca 

sustentable del recurso, al observarse una distribución drástica de la abundancia en las 

especies S. zygaena como se ha observado en los últimos años en Perú, según reportes del 

IMARPE en 2019, con relación a los estadios neonatos, juveniles y hembras grávidas de la 

especie. 

De la misma forma es deseable el reconocimiento de áreas prioritarias (área de crianza en 

Perú, cerca de San José y Ecuador, cerca Santa Rosa de Salinas), y la conservación de estas 

implementando vedas en años escalonados (año sí y otro no). Esto a través de la definición 

de zonas prioritarias en Perú y fortalecer la política regional de corredor marino Pacífico Este 

Tropical (CMAR) establecida en 2004, que busca la conservación y uso sostenible de la 

diversidad biológica de la región del Pacífico Este Tropical Central (CMAR  2019), así 

mismo pretende establecer acciones conjuntas para la conservación de áreas marinas 

protegidas de Colombia, Panamá, Costa Rica y Ecuador. De ser posible, sería deseable crear 

corredores internos entre zonas de crianzas en Ecuador y Perú para la cual es preponderante 

el apoyo económico y jurídico de diversas instituciones a nivel nacional e internacional en 
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función de enriquecer el conocimiento poblacional y biológico de la especie, favoreciendo la 

baja en la mortandad y reproducción de la especie. Es necesario contar con reportes pesqueros 

de S. zygaena en la zona tropical y apoyar estudios encausados a evaluar y confirmar la 

existencia del intercambio génico actual entre las poblaciones norte y sur del OPO, ya que 

esto puede implicar adaptaciones evolutivas única en la especie. Para esto, son necesarios 

estudios basados en marcadores moleculares de alta definición como SNPs y marcaje 

satelital. 

La elaboración de un plan de manejo requiere asimismo el trabajo en conjunto de Plan de 

acción Nacional para el manejo y Conservación de Tiburones y Rayas y Especies Afines en 

México (PANMCT), el Plan de Acción Regional para la Ordenación y Conservación de los 

Tiburones en Centroamérica (PAR-TIBURÓN), Plan de acción Nacional para la 

Conservación y el Manejo de Tiburones de Ecuador (PAT-EC), el Plan de Acción Nacional 

para la Conservación y Ordenamiento de Tiburones, Rayas y Especies Afines en el Perú 

(PAN Tiburón - Perú) y el Plan de Acción Nacional para la Conservación de Tiburones (Plan 

tiburones-Chile), con el fin de encontrar acciones enfocadas a un impacto regional y que 

cuenten con los elementos necesarios para el uso sostenible de estas pesquerías en 

congruencia con las políticas de cada país y la vinculación de éstas con las comunidades 

pesqueras y sectores involucrados (como el sector turístico) que pueda garantizar a largo 

plazo el mantener y aumentar la diversidad genética de las poblaciones de S. zygaena ya que 

esto puede involucrar adaptaciones locales y o reproductivas. Por esto es transcendental 

llevar a cabo la búsqueda de acciones importantes con un enfoque integral en el OPO, y así 

contar con la mayor cantidad de elementos que faciliten el uso sustentable del recurso en 

congruencia con políticas de cada país. 
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12. CONCLUSIONES 

 Basado en el análisis de secuencias de la RC del DNAmt del tiburón martillo S. 

zygaena a lo largo del Océano Pacífico Oriental se distinguen dos poblaciones, una al norte 

y otro al sur del Ecuador. 

 La diversidad genética de las poblaciones identificadas a lo largo del OPO fue 

intermedia a baja en comparación con otras especies de elasmobranquios y algunas 

congéneres.  

 La diversidad genética entre poblaciones fue diferente, siendo la población sur la más 

diversa genéticamente.  

 El patrón de diversidad y la estructura genética de la especie a lo largo del OPO con 

base al DNAmt, es consistente con la hipótesis de dispersión. El rango de expansión se 

promovió al migrar individuos del hemisferio sur al hemisferio norte durante ciclos glaciales 

cuando la TSM disminuyó (~ 30 000 años). 

 Los cambios ambientales posterior al flujo, limitaron el flujo genético entre 

poblaciones y promovieron la distribución anti-tropical de la especie, al igual que muchas 

más en el OPO.  

 La señal de divergencia en el DNAmt y ausencia de ésta en el nuclear puede sugerir 

un posible comportamiento filopátrico natal de las hembras y a la migración de machos entre 

las poblaciones norte y sur favoreciendo el flujo génico. 

 La articulación del uso simultáneo de los marcadores mitocondriales y nucleares y la 

información bilógica y pesquera de la especie, contribuyeron en la identificación de unidades 
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poblacionales independientes de S. zygaena, para la definición de unidades de manejo de 

pesquerías futuras y conservación de la especie. 

La historia demográfica de la especie S. zygaena permite prever que a través de un 

adecuado manejo del recurso se podría evitar una abrupta disminución o colapso de la 

especie.   
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Anexo 1. Secuencias de primeros microsatélites loci diseñados para Sphyrna lewini, con las 

respectivas condiciones para la PCR y empleadas para S. zygaena. 
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 Anexo 2. Frecuencia de los loci microsatélites empleados para Sphyrna zygaena 
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Anexo 3. Tabla de índices de diversidad genética de elasmobranquios.  

Tomado de Doimeier y Nasby-Lucas (2007), Dudgeon et al. (2009), Escatel-Luna et al (2015), Kessler, 2006. 

 

Especie Hábitat Distribución Talla π Hd Na He 

Carcharhinus leucas 
Costero y aguas hipersalinas, bahías, 
desembocaduras de ríos y ríos de agua 
dulce 

Mundial ~340 cm 0.0028±0.0017 0.76± 0.03 30 0.84 

Carcharhinus limbatus 
costero (frente a desembocaduras de ríos, 
estuarios, bahías someras y fangosas 

Extendido 255 cm máx 0.004413±0.00226 0.843 ±0.015 na na 

Carcharhinus obscurus Plataforma continental e insular Posiblemente mundial 360 – 400 cm 0.0050±0.0048 0.60±0.29 7.9 0.732 

Carcharhinus plumbeus 
Bahías, puerto, desembocaduras de los 
ríos, oceánicos 

Mundial ~240 – 300 cm 0.00475 0.959 na na 

Carcharhinus sorrha 
Plataforma continental e insular, aguas 
someras y cerca de arrecifes coralinos 

Limitado 160 cm 0.0030±0.0019 0. 60±0.24 12.6 0.55 

Carcharhinus tilsoni 
Desde cerca de la costa a profundidades 
medias 

Muy limitado 200 cm na Na 10.8 0.64 

Carcharias taurus Aguas costeras, cuevas submarinas Extendido >430 cm 0.004±0.000003 0.725±0.002 10.5 0.737 

Carcharodon carcharias 
Desde aguas costeras a mar abierto e islas 
oceánicas 

Muy extendido ~600 cm 0.0203 Na 5.4 0.658 

Cetorhinus maximus Frentes costeros y oceánicos Mundial >1000 cm 0.0013±0.0009 0.720±0.028 na na 

Galeorhinus galeus Mares continentales de frío a cálidos Mundial 175-195 cm 0.0071±0.0037 0.92±0.01 na na 

Ginglymostoma cirratum Arrecifes rocosos y coralinos Amplio 300 -430 cm na Na 9 5 

Haxanchus griseus 
Montañas submarinas y dorsales medio 
oceánicas 

Mundial 480-550 cm na Na 45.4 0.888 

Isurus oxyrinchus Costero y oceánico Mundial. >400 cm na Na 25.5 0.873 

Mustelus schmitti Plataforma continental ante costera Limitado 190 cm 0.0015 0.226 na na 

Nagaprion acutidens 
Costa: aguas turbias y tranquilas en bahías, 
estuarios, zonas arenosas 

Amplio 310 cm 0.0006 0.280 10.5 0.67 
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Nagaprion brevirostri 
Costero: cerca de manglares, muelles, 
arena y fango 

Amplio 349 cm 0.0059 0.780 19.8 0.81 

Notorynchus cepedianus Costero: bahías someras Amplia ~290-400 cm na Na 24.5 0.794 

Prionace glauca 
Océano pelágico: aguas templadas y 
tropicales 

Mundial 380 cm 0.0054±0.0011 0.92±0.005 6.6 0.58 

Orectolobus halei  Limitado 256 na Na 1 0 

Orectolobus maculatus 
Arrecifes coralinos y rocosos, bahías 
estuarios, charcas de marea 

Limitado ~320 cm na Na 1 0 

Orectolobus ornatus 
Arrecifes coralinos y rocosos, bahías, rocas 
cubiertas de algas 

Limitado 288 cm na Na 1 0 

Rhincodon typus Pelágico, mar abierto y cerca de costa circumglobal 1700-2100 cm 0.011±0.006 0.974 ±0.008 na na 

Rhizoprionodon lalandei Litoral, plataforma continental Limitado ~77 cm 0.0048±0.0029 0.8239 na na 

Rhizoprionodon porosus 
Cerca de la costa, en la plataforma 
continental e insular 

 ~110 cm 0.00278 0.881± 0.013   

Somniosus 
microcephalus 

talud superior y plataforma continental Limitado >640-730 cm 0.00220±0.0015 0.7750±0.0876 na na 

Somniosus pacificus Talud y plataforma continental Limitado >700 cm 0.0031±0.0020 0.7937±0.0424 na na 

Squalus acantias 
Plataforma continental, epipelágico (en 
aguas frías) 

Casi mundial 160-200 cm 0.0086 0.839 13.5 0.61 

Squalus mitsukurii Plataforma y talud superior continental Extensa y fragmentada 125 cm 0.0010-0.0008 0.541±0.0015 10.4 0.567 

Sphyrna lewini 
Plataforma continental e insular y aguas 
profundas 

Mundial 370-420 cm 0.0098±0.0072 0.61±0.12 6.4 0.54 

Sphyrna lewini 
Plataforma continental e insular y aguas 
profundas 

Mundial 370-420 cm 0.0011 0.533 10.6 0.792 

Sphyrna tiburo 
Plataforma continental, bahías, sobre el 
fango y arena 

Mares tropicales del 
Atlántico Oriental y 

Pacífico oriental 
150 cm 

0.14±0.14 
 

0.00032±0.00028 

0.72±0.35 
0.932 

0.9 

13.5 
7.3 

0.666 
0.700 

Sphyrna mokarran 
Plataforma continental, mares tropicales, 
pelágico costero, semi oceánico 

Mundial 234-610 cm  0.4426   

  



Filogeografía y estructura genética de Sphyrna zygaena  

 

 102 

 

Anexo 4. Distribución mismatch de la población Norte (a) y Sur (b) del Pacífico Oriental 

de Sphyrna zygaena.  

 

 

 

 

 

Anexo 5. Valores de las pruebas de Neutralidad en las poblaciones de S. zygaena a lo 

largo del Océano Pacífico Oriental 

Indices de 

neutralidad 
Población Norte Valores de P Población Sur Valores de P 

SSD 0. 00001 0.2036 0. 00038 0.7353 

Ind. Reggeddness 0.77629 0.81010 0.06708 0.51880 

D´Tajima -1.7393 0.00370 -1.26062 0.09380 

Fu´ -8.1451 0 -6.53754 0-01040 
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