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A mi madre. 

Nothing in life is to be feared, it is only to be understood. Now is the time to understand 

more, so that we may fear less 
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I. Resumen 

 

La diferenciación genética de los peces pelágicos en el ambiente marino es 

controversial. Particularmente en especies altamente móviles, que presentan grandes 

tamaños efectivos poblacionales y por lo tanto niveles de diversidad genética altos, los 

cuales usualmente merman la señal de diferenciación genética. El dorado (Coryphaena 

hippurus), es un pez epi-pelágico, de distribución global, altamente migratorio. Sin 

embargo, la  estructura poblacional de la especie y conectividad es poco entendida.  

Este estudio, mediante el uso de herramientas moleculares, evalúa los patrones 

espaciales de la diversidad genética y la conectividad de las poblaciones entre las cuencas 

oceánicas, para entender la estructura genética poblacional a nivel global de la especie. Se 

aislaron diecinueve marcadores microsatelitales y se genotipificaron veinticuatro en un total 

de 725 individuos provenientes de diferentes localidades a lo largo y ancho de su rango de 

distribución, incluyendo el Mar Mediterráneo. La diversidad genética resultó alta, con una 

heterocigosis media observada de 0.815. Los estadísticos FST estimados sugieren una pequeña 

pero significativa divergencia entre cuencas oceánicas (FCT= 0.013; p = 0.036) 

El patrón obtenido es similar al observado en otras especies de peces pelágicos, para 

los cuales se ha reportado divergencia entre el Indo-Pacífico y el Atlántico, además de una 

alta y significativa diferenciación entre las poblaciones del Atlántico y el Mar Mediterráneo. 

Por otro lado, cierto grado de diferenciación también fue obtenida dentro de cuencas 

Oceánicas, predominantemente entre el Atlántico Oriental y Occidental y el Índico Oriental y 

Occidental. 

Este patrón espacial es atribuido, primero a procesos geológicos y paleo-climáticos 

que causaron que las masas de tierra continental separaran las principales cuencas oceánicas, 

y que restringieron la distribución y los movimientos de la especie gracias al descenso de la 

temperatura superficial del agua durante las glaciaciones del Pleistoceno. Adicionalmente, 

esta divergencia reciente puede ser promovida por factores ecológicos tales como fidelidad a 

sitios de agregación y movimientos limitados relacionados con características oceanográficas, 

tales como corrientes y frentes de diferentes masas de agua. 

  



Bayona-Vásquez NJ  Genética del Dorado 

2 
 

II. Abstract 

 

Genetic differentiation for pelagic fish in the marine realm is controversial. 

Particularly in highly mobile species, with large population sizes and therefore high genetic 

diversity levels, which usually hide the population genetic structure signal. Dolphinfish 

(Coryphaena hippurus) is an epipelagic, widely distributed and highly mobile fish. 

Nevertheless, its population structure and connectivity are poorly understood. 

This study attempted to use molecular techniques to assess the spatial pattern of 

genetic diversity and connectivity of populations among ocean basins, in order to 

understand the species’ population genetic structure at a global scale. Nineteen 

microsatellite loci were isolated and twenty four were genotyped in 725 samples from 

different locations worldwide, including the Mediterranean Sea. The genetic diversity was 

high with a mean observed heterocigozity of 0.815. The F-statistic estimates suggested a 

slight but significant divergence among ocean basins (FCT= 0.013; p value = 0.036). 

The resulted pattern is similar to what has been observed in other pelagic fish, where 

there has been reported divergence between the Indo-Pacific and Atlantic besides a highly 

significant differentiation between the Atlantic and Mediterranean populations. 

Nevertheless, some extent of differentiations was also observed within Ocean basins, 

predominately within between East and West Atlantic and East and West Indian Ocean.  

This spatial pattern is attributed first to geological and paleo-climate processes that 

originated the continental lands separating the main ocean basins, which restricted the 

distribution and the species´ movement by the decrease of surface ocean temperature during 

Pleistocene glaciations. But also, this recent divergence may arise due to ecological features 

as site fidelity and limited movements related with oceanographic characteristics such as 

currents and front sea water masses.  
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ESTRUCTURA GENÉTICA DEL PEZ DORADO (Coryphaena hippurus) DENTRO 

DE SU ÁMBITO DE DISTRIBUCIÓN MUNDIAL 

 

III. Introducción 

El uso de marcadores moleculares para detectar y cuantificar la variabilidad genética en las 

poblaciones naturales se ha incrementado en los últimos años, propiciando la generación de 

una importante cantidad de datos acerca de la estructura genética presente en los organismos 

que habitan el ambiente marino. Estos estudios han confirmado que, por lo general, existen 

niveles bajos de diferenciación genética en los peces pelágicos (Ward et al., 1994; Waples, 

1998), en especial aquellas especies de distribución cosmopolita como los atunes (Graves, 

1998; Alvarado-Bremer et al., 1998; Ely et al., 2005), picudos (Chow et al., 1997; 

Buonaccorsi et al., 1999; Graves & McDowell, 2003), tiburones (Keeney & Heist, 2006; 

Duncan et al., 2006; Castro et al., 2007), y en otros grupos de especies como tortugas 

(Bowen & Karl, 2007) y ballenas (Hoelzel et al., 2002). Incluso, resulta controversial que en 

especies separadas por barreras geográficas evidentes como son aquellas que separan a las 

diferentes cuencas oceánicas, no hayan sido detectadas diferencias genéticas, tal es el caso de 

la ausencia de divergencia en genes mitocondriales, entre poblaciones del Pacífico y el 

Atlántico de algunas especies de atunes de distribución tropical y el wahoo (Graves et al., 

1984; Graves & Dizon, 1989; Scoles & Graves, 1993; Gonzalez et al., 2008; Theisen et al., 

2008), al igual que en el dorado Coryphaena hippurus (Díaz-Jaimes et al., 2010).  

La homogeneidad genética entre poblaciones ampliamente distribuidas ha sido atribuida a  las 

oportunidades de flujo genético que ofrece un ambiente en apariencia carente de barreras 

físicas y/o geográficas. Lo anterior propicia la mezcla de huevos, larvas y adultos en 

diferentes escalas de tiempo y espacio incluso entre cuencas oceánicas; además de agentes 

intrínsecos de la historia de vida de las especies, como altas tasas de migración (Grant & 

Bowen, 1998), grandes tamaños efectivos poblacionales que por lo general presentan las 

especies pelágicas (Ely et al. 2005) y que disminuye el efecto de la deriva génica sobre las 

poblaciones.  

No obstante, una alta capacidad de dispersión y la ausencia de barreras físicas al flujo génico 

no necesariamente se traducen en panmixia; existen factores físicos como la distancia 

geográfica, las corrientes y los frentes oceánicos, entre otras, que limitan el libre flujo de 
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genes representando fuerzas que promueven el aislamiento de las poblaciones. Así mismo, 

otras características ecológicas tales como la presencia de áreas de desove y la fidelidad a las 

mismas (filopatría), han resultado en niveles de divergencia significativos, tal como ha sido 

documentado en especies como los atunes distribuidos en regiones templadas (Chow & 

Ushiama, 1995; Alvarado-Bremer et al., 1998). 

Los estudios genéticos mediante el análisis de ADN mitocondrial en especies pelágicas de 

amplia distribución y características biológicas similares a la del dorado, han mostrado la 

existencia de dos clados ampliamente divergentes con diferencias en la frecuencia de 

haplotipos entre las poblaciones del Atlántico e Indo-Pacífico. Tal es el caso del atún patudo 

Thunnus obesus  (Alvarado-Bremer et al., 1998; Durand et al., 2005; Martínez et al., 2006), 

la albacora Thunnus alalunga  (Chow & Ushiama, 1995),  el pez espada Xiphias gladius 

(Alvarado-Bremer et al., 1995, 2005; Rosel & Block, 1996),  el pez vela Istiophorus 

platypterus y el marlín azul Makaira nigricans (Graves & McDowell, 2003). Dicho patrón 

filogeográfico ha sido explicado considerando tanto la historia de vida como los procesos 

históricos por los que pudieron haber atravesado estas especies (Anexo I).  

La presencia de barreras geográficas han moldeado las poblaciones ocasionando la derivación 

de diferentes linajes en especies pelágicas mayores. Por lo que el aislamiento de estos dos 

linajes en especies ampliamente distribuidas ha sido atribuido a dos eventos vicariantes 

independientes, uno ocurrido por el surgimiento del Istmo de Panamá (Alvarado-Bremer et 

al., 1998; Graves & McDowell, 2003; Viñas et al., 2004) y el segundo durante la máxima 

glaciación del Pleistoceno, que creó una barrera al flujo génico entre las poblaciones del 

Atlántico y el Indo-Pacífico a través del Cabo de Buena Esperanza en Sudáfrica.  

Existe controversia sobre la datación de cuando el Istmo de Panamá se cerró por última vez, 

algunos estudios sugerían que hace aproximadamente 2.5-3.5 millones de años (Ma), pero 

estudios más recientes indican un origen más temprano y complejo, aproximadamente hace 

15Ma (Bacon et al., 2015; Montes et al., 2015). Este cierre significó uno de los más grandes 

episodios relacionados a la migración biológica tanto en masas continentales como entre 

masas de agua oceánica. El cierre total del Canal oceánico centroamericano hace 

aproximadamente 10Ma (Bacon et al., 2015) propició el aislamiento de las poblaciones del 

Atlántico y el Pacífico, así como un cambio significativo en la fuerza y dirección de los 

vientos y la circulación oceánica (Cronin & Dowsett, 1996).  
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Por otra parte, debido a un descenso en la temperatura superficial del agua durante las 

glaciaciones que marcaron el Pleistoceno, la oportunidad de dispersión interoceánica a través 

de Sudáfrica, para la mayoría de peces pelágicos restringidos a aguas cálidas, se vio limitada 

(Alvarado-Bremer et al., 1998; Graves & McDowell, 2003). Lo anterior resultó en la 

acumulación de diferencias en las frecuencias de los haplotipos entre el Atlántico y el Indo-

Pacífico. No obstante, durante los períodos inter-glaciales, el contacto entre las cuencas se 

hizo posible dando lugar a la reanudación del flujo genético a través del Cabo de Buena 

Esperanza en Sudáfrica, propiciando la presencia de haplotipos del Indo-Pacífico en el 

Atlántico (Díaz-Jaimes et al., 2010), facilitado por la corriente de aguas cálidas de Agulhas 

(Durand et al., 2005; Gonzalez et al., 2008) la cual nace en el Índico y se dirige hacia el 

sureste del Atlántico.  

Con respecto al dorado, se realizó un estudio de la filogeografía global de la especie en el 

análisis del gen mitocondrial ND2 (Díaz-Jaimes et al., 2010). En éste no fue posible 

confirmar la presencia de dos linajes mitocondriales como en la mayoría de especies 

pelágicas de distribución cosmopolita (Anexo I), sino por el contrario se encontró un solo 

linaje mitocondrial distribuido ampliamente tanto en el Atlántico como en el Indo-Pacífico. 

Un patrón parecido ha sido detectado en otras especies como el atún aleta amarilla Thunnus 

albacares y el atún bonito Katsuwonis pelamis (Ely et al., 2005), ambas especies con 

características biológicas y distribución similar al dorado. Las hipótesis para explicar la 

ausencia de divergencia entre cuencas oceánicas están relacionadas con la alta capacidad de 

dispersión y la ausencia de áreas de desove específicas, características que promueven el flujo 

génico, así como por el gran tamaño efectivo poblacional que caracterizan estas especies, y 

que limita los efectos de la deriva genética y complica la detección de una señal de 

heterogeneidad, incluso cuando hay poblaciones independientes (Graves, 1998; Chow & 

Takeyama, 2000; Ely et al., 2005; Díaz-Jaimes et al., 2010).  

Sin embargo, se debe ser cauteloso en las interpretaciones generadas cuando no se encuentra 

divergencia poblacional (Avise, 1983). Ya que la ausencia de divergencia puede ser el 

resultado de dos procesos diferentes. El primero se refiere a flujo genético histórico entre las 

poblaciones, el cual, en este caso pudo haber sido facilitado por los períodos interglaciares. Y 

el segundo se refiere a variación por ancestría compartida (también llamado polimorfismo 

ancestral), el cual define como las diferentes poblaciones comparten una sustancial cantidad 

de variación ancestral, ya sea por una divergencia reciente y/o una baja tasa de evolución 

molecular del gen en estudio. 
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Debido a las características del ADN mitocondrial como su herencia materna y variadas tasas 

mutacionales, su uso resulta adecuado para la inferencia de eventos históricos de las 

poblaciones (Avise, 1987). No obstante, dada la necesidad de evaluar aspectos 

contemporáneos de las mismas tales como: la estructura genética, el flujo génico y los 

tamaños efectivos poblacionales, es conveniente el uso de marcadores con tasas de evolución 

mayores, como aquellos nucleares denominados microsatélites. 

Los microsatélites son secuencias de ADN repetidas en tándem, altamente variables de 

herencia codominante, que han sido en el marcador por excelencia para variedad de 

aplicaciones en conservación y genética poblacional (Goldstein & Schlöterer, 1999), y que 

proveen mayor resolución en la detección de señales de diferenciación. Para realizar un 

análisis consensuado y robusto que permita evidenciar los actuales patrones genéticos 

poblacionales que presentan las especies, es necesario tener una muestra representativa a 

analizar en términos de distribución de la especie y de número de individuos (N); además de 

contar con  un número significativo de loci para evitar errores de interpretación.  

Una administración adecuada en especies sujetas a explotación requiere evaluar la estructura 

genética de las mismas a lo largo y ancho de su rango de distribución, con la finalidad de 

determinar parámetros genético-poblacionales contemporáneos como la estimación de la 

magnitud y dirección del flujo genético y los tamaños efectivos poblacionales, parámetros 

que son la base para la definición de unidades de manejo y conservación pesquera (stocks) y 

que a su vez, permitan inferir qué mecanismos  evolutivos han actuado sobre las poblaciones 

en su rango de distribución.  

La presente propuesta de investigación, representa el primer estudio que hace uso de 

marcadores moleculares nucleares con altas tasas de cambio en una de aquellas especies de 

peces maroinos que no presentan patrones divergentes mediante el análisis global con ADN 

mitocondrial  como lo es el dorado (Coryphaena hippurus), y que pretende resolver preguntas 

sobre los patrones y la arquitectura genética de la especie en la extensión de su rango de 

distribución, es decir en un contexto global. Así como poder discernir el número de 

poblaciones presentes, la magnitud y dirección de flujo génico entre éstas, así como los 

tamaños efectivos poblacionales. 
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IV. Antecedentes 

 

4.1 Aspectos biológicos 

El dorado, Coryphaena hippurus, Linneus 1758, es una especie epipelágica de distribución 

circumtropical, en mares tropicales y sub-tropicales dentro de la franja de los 47° N y 38° S, 

180° W y 180° E. Aunque aproximadamente el 66% del tiempo permanece entre los 0-10 m 

de profundidad, registra movimientoss verticales diarios con inmersiones por debajo de la 

termoclina durante períodos de tiempo muy cortos (Furukawa et al., 2011; Merten et al., 

2014). Se encuentra restringido a aguas cálidas mayores a los 20º C (Gibbs & Collette, 1959) 

y en salinidades iguales o mayores a 33‰ (Oxenford, 1999). Pueden alcanzar tamaños de 

hasta dos metros de longitud total y se ha registrado un peso de hasta 39.46kg en 

competencias de pesca deportiva en el Pacífico Costarricense en 1976 (IGFA 2014). Exhiben 

altas tasas de crecimiento (1.43 a 4.71 mm/día), madurez temprana (se alcanza durante el 

primer año de vida), con desoves parciales a lo largo del año. La longevidad del dorado es de 

3 a 4 años (Massutí et al., 1999) y presenta una dieta variada alimentándose principalmente 

de peces, cefalópodos y crustáceos (Oxenford & Hunte, 1999). Presenta un notorio 

dimorfismo sexual, la cabeza del macho exhibe una cresta bien desarrollada mientras que la 

cabeza de la hembra es redondeada (Lasso & Zapata, 1999). 

El dorado presenta una alta capacidad migratoria, de la cual algunos autores estiman 

movimientos latitudinales de más de 1900 km con velocidades de hasta 40km/día que pueden 

estar asociados al movimiento de objetos a la deriva o una migración pre-desove 

principalmente de las hembras. Sin embargo, al parecer la especie presenta cierta preferencia 

y/o fidelidad a sitios de agregación y/o alimentación ya que en estudios de marcado el mayor 

porcentaje de las recapturas se ha realizado en el punto donde fueron liberados, incluso 

después de 360 días de su marcaje (Gibbs & Collette, 1959; Beardsley, 1967; Palko et al., 

1982; Kingsford & Defries, 1999; Farrell, 2013; Merten et al., 2014a, Merten et al., 2014b). 

En términos generales, el dorado es una especie de corta vida (≤ 4 años), de abundancia 

estacional, rápido crecimiento, que tiende a acercarse a aguas costeras, posiblemente presenta 

migraciones asociadas a la reproducción y un grado considerable de fidelidad. Todas éstas 

características hacen que la especie pueda presentar una estructura en stocks compleja; por 

ejemplo, un gran número de pequeños stocks con circuitos de migración localizados como ha 

sido propuesto para otros peces pelágicos como el pez espada o algunos atunes, e incluso para 



Bayona-Vásquez NJ  Genética del Dorado 

8 
 

la especie en el Atlántico Oeste (Oxenford, 1999). Por otra parte, el estudio de parámetros de 

crecimiento y reproductivos ha llevado a varios autores a proponer la presencia de varias 

cohortes en la misma región geográfica dentro de cuencas oceánicas (Oxenford & Hunte, 

1986; Alejo-Plata et al., 2011). 

 

4.2 Aspectos Genéticos 

Utilizando el valor-c obtenido para la especie por Hardie & Hebert (2004), el cual fue igual a 

0.61 picogramos, podemos estimar que el tamaño del genoma de la especie es de 

aproximadamente 597Mb. En cuanto al arreglo cromosómico para el dorado, no fue sino 

hasta recientemente que se determinó el cariotipo para una hembra de la especie, encontrando 

un arreglo de 2n = 48 cromosomas. En la especie hermana, C. equiselis, las hembras 

presentan el mismo número de cromosomas, pero el cariotipo de los machos presentan 2n = 

47 cromosomas, por lo que se determinó que el sistema de los cromosomas sexuales es 

múltiple (X1X1X2X2/X1X2Y) (Soares et al., 2014). 

A nivel regional, algunos análisis genético-poblacionales se han adelantado para la especie, 

haciendo uso de variedad de marcadores moleculares. Algunos de éstos han concluido 

homogeneidad genética espacial y/o temporal  dentro de las cuencas oceánicas (Rosenblatt & 

Waples, 1986; Avise & Hamrick, 1996; Pla & Pujolar, 1999; Sánchez-Izquierdo, 2009; Tripp 

et al., 2010; Díaz-Jaimes et al., 2010).   

La ausencia de estructura genética regional se ha atribuido, en primera instancia, a niveles 

altos de flujo genético favorecido por la homogeneidad del ambiente marino y la alta 

capacidad reproductiva y de dispersión, ya sea por deriva larvaria y/o migración de adultos 

que presenta la especie (Graves, 1998). Lo anterior, combinado con otros factores como un 

tamaño efectivo poblacional significativo asociado con una alta diversidad genética, la cual 

es identificada como un factor primordial responsable de los niveles bajos de divergencia 

detectados en especies tropicales de distribución cosmopolita, debido a que la acción de 

fuerzas aleatorias como la deriva genética resulta insignificante para una eficiente 

acumulación de diferencias entre poblaciones (Ely et al., 2005; Díaz-Jaimes et al., 2010).  

Por otro lado, otros estudios han hallado señales de divergencia poblacional dentro de las 

cuencas oceánicas, dichas diferencias pueden ser producto de patrones de movilidad limitada, 

es decir, movimientos restringidos y fidelidad a ciertas localidades por parte de los 
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individuos, factor ecológico y etológicos que promueve la divergencia entre poblaciones 

espacialmente separadas (Oxenford & Hunte, 1986; Rocha-Olivares et al., 2006; Cruz, 2009; 

Bayona-Vásquez, 2011; Caetano-Nunes et al., 2012; Chang et al., 2013). 

A nivel global, se han resaltado las diferencias encontradas entre las poblaciones del Mar 

Mediterráneo con respecto al Atlántico (Cimmaruta et al., 1998; Díaz-Jaimes et al., 2010). 

Las diferencias conspicuas detectadas en el Mar Mediterráneo son atribuidas a procesos de 

vicarianza y reducción demográfica explicada por una sucesión de fluctuaciones climáticas 

en períodos glaciales e interglaciales que ocasionaron una disminución del nivel del mar, y lo 

cual significó una separación de las poblaciones del Atlántico Este y el Mar Mediterráneo. 

Sin embargo, una conclusión recurrente en los trabajos genéticos de la especie es la necesidad 

de utilizar más y diversos marcadores moleculares para una adecuada definición de unidades 

poblacionales. De esta forma, la obtención de estimaciones del tamaño efectivo poblacional 

así como del flujo genético, resulta imprescindible para determinar la influencia de fuerzas 

evolutivas en la estructura de las poblaciones.  

 

4.3 Aspectos Pesqueros 

El dorado forma parte importante de la captura por pesca deportiva y también son 

activamente explotados comercialmente por su carne, altamente valorada para consumo 

humano. Del 2003 al 2012, las capturas mundiales para la especie, de acuerdo a la FAO 

(2014), han incrementado de 85.700 toneladas (t) a 115.010 t, son explotados principalmente 

por pesca artesanal y las capturas en el Pacífico Oriental, han alcanzado hasta las 25.000 t 

(Lasso & Zapata, 1999). Aunque se han observado declives en las capturas el Pacífico 

Oriental, particularmente en Costa Rica y Ecuador. La especie se captura con diversos tipos 

de artes de pesca, incluidos palangres, redes de cerco y caña y carrete (Palko et al., 1982). 

El porcentaje de poblaciones explotadas en sus límites máximos sostenibles o cerca de ellos 

varía mucho según las áreas. Las principales áreas de pesca con mayores proporciones (69-

77%) de poblaciones plenamente explotadas son las del Atlántico centro-oeste, el Atlántico 

centro-este, el Atlántico noroeste, el océano Indico oeste y el Pacifico noroeste, mientras que 

las áreas con mayores proporciones (46-60%) de poblaciones sobreexplotadas, agotada y en 

recuperación son las del Atlántico sudeste, Pacifico sudeste, Atlántico nordeste y las de 

altamar (FAO, 2007). 
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Peralta (2006), resalta la importancia del conocimiento de los aspectos poblacionales del 

dorado en relación a las actuales tendencias en el mercado internacional en cuanto a 

exportaciones, expresado principalmente por la llamada eco certificación para el consumo 

humano de los productos pesqueros y dentro del cual se encuentra involucrada esta especie. 

En 2006, el Mecanismo Pesquero Regional del Caribe (CRFM, por sus siglas en inglés), 

reconoció la incertidumbre sobre la estructura poblacional y los stocks pesqueros para la 

especie y enfatizó en la necesidad de generar datos para el recurso. 

En México, la NOM-017-PESCA-1994 reserva la captura de dorado al uso exclusivo de la 

pesca deportiva dentro de 50 millas náuticas, situación que ha generado que la pesca 

comercial por parte de flotas artesanales sea clandestina. La Carta Nacional Pesquera (CNP, 

2010) considera a ésta especie como un recurso con potencial de desarrollo, capaz de soportar 

una pesquería comercial por cooperativas de pescadores artesanales en la zona costera. 

Aunque se han llevado a cabo diversos estudios con la finalidad de tener bases científicas que 

permitan la liberación a la pesca comercial del dorado, el conflicto hasta la fecha continua 

debido a que para poder establecer un plan de manejo se requiere determinar, entre otras 

cosas, las características del o los stocks, así como el patrón migratorio tanto dentro de agusa 

mexicana como de manera general en su rango de distribución. 
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V. Hipótesis 

Ho: 

 

La existencia de un solo linaje de ADN mitocondrial (ADNmt) ampliamente distribuido 

en poblaciones de las principales cuencas oceánicas del dorado es resultado de flujo 

génico a través de Sudáfrica ocurrido durante periodos interglaciales. Por tanto, es posible 

que las frecuencias genéticas en el ADN nuclear también sean homogéneas a lo largo del 

rango de distribución de la especie. 

 

Ha: 

 

Debido a que los microsatélites permiten el estudio de la estructura genética desde un 

marco evolutivo contemporáneo, es posible detectar el patrón de estructuración genética 

global observado en otras especies de hábitos y distribución similar a la del dorado, 

consistente de divergencia entre poblaciones del Indo-Pacífico y el Atlántico. 
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VI. Objetivos 

 

6.1 Objetivos Generales 

 

Estimar la divergencia genética y el grado de flujo genético entre poblaciones de C. hippurus, 

de las cuencas del Atlántico, Índico, Pacífico y Mediterráneo, de forma que sea evaluada la 

existencia de poblaciones discretas en su ámbito de distribución, así como los factores que 

han determinado la arquitectura genética de las poblaciones de la especie. 

 

6.2 Objetivos Específicos 

 

 Caracterizar la diversidad genética nuclear de C. hippurus en las diferentes cuencas 

oceánicas donde se distribuye. 

 Determinar si existe estructura genética inter y/o intra-oceánica, a través de la 

estimación de índices de divergencia, así como mediante el uso de estadística 

bayesiana. 

 Obtener estimaciones de flujo génico entre cuencas oceánicas y entre regiones dentro 

de cada una de éstas. 

 Estimar el tamaño efectivo poblacional de cada una de las unidades poblacionales o 

stocks identificados. 
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VII. Materiales y Métodos 

7.1 Área de Estudio 

 

Las muestras de tejido para la especie provinieron de diferentes localidades dentro de las 

cuencas oceánicas en las cuales ésta se distribuye: el Océano Pacífico, el Océano Atlántico y 

el Océano Índico, además del Mar Mediterráneo (Ver Figura 1).   

Dentro de la cuenca del Pacífico las muestras son procedentes de latitudes del norte 

correspondientes a las localidades de Japón (JP), Hawái (HW), Oceánicas (localidad ubicada 

dentro de la Zona Económica Exclusiva de México) (OC) y México (MX) (Fig. 2); del sur 

del Pacífico en Perú (PE), Ecuador (EC), Nueva Caledonia (NC) y Tahití (TI). 

En la cuenca del Océano Índico se cuenta con muestras de Tailandia (TA) e Isla Seychelles 

(SE). Una muestra interoceánica  del Cabo de Buena Esperanza en Sudáfrica (SA). 

Y en la cuenca del Atlántico las muestras del dorado provienen del lado occidental del 

Atlántico Norte (EU),  Atlántico Florida (FL), Golfo de México (GM), Caribe (CA) y 

Colombia (COL); y del lado oriental de Senegal (DK) y Túnez (TZ) (ésta última ubicada 

dentro del Mar Mediterráneo). 
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Figura 1. Mapa de las localidades de colecta de C. hippurus a lo largo del rango de distribución.
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Debido a que existe un esfuerzo de muestreo considerable en el Pacífico mexicano (MX), 

cada localidad dentro de esta región será considerada independientemente. Estas localidades 

son: Bahía Magdalena (BM), Punta Lobos (PL), Cabo San Lucas (CSL), Guaymas (GY), 

Mazatlán (MZ) y Puerto Madero (PM), zona económica exclusiva (OC) (Fig. 2) 

 

  

Fig. 2. Mapa de ubicación de los sitios de colecta de muestras de dorado (C. hippurus) en la costa del 

Pacífico mexicano. 
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7.2 Colecta de Muestras 

 

Las muestras fueron obtenidas principalmente del desembarque de especímenes por parte de 

las pesquerías comerciales, artesanales y deportivas. Éstas fueron preservadas en etanol al 

70% o solución buffer DMSO, para su posterior procesamiento y análisis. 

Éstas se han colectado en colaboración con otros grupos de investigación, destacando el 

apoyo de Dr. Jean D. Durand del Institut de Recherche pour le Dévelopement, Station 

Méditerranéenne de l’Environement Littoral, Francia; Daniel Saúl Ore del Centro de 

Genética y Biología Molecular de la Universidad de San Martín de Porras en Perú; la Dra. 

Sofía Ortega de CICIMAR, México; Dr. Felipe Galván de CICIMAR, México; el Dr. David 

Itano de la Universidad de Hawái; del Dr. Douglas Adams del Florida Fish & Wildlife 

Conservation Commision Fish & Wildlife Research Institute, USA y la Dra. Elena González 

del Museo Nacional de Ciencias Naturales de España; además a las biólogas Andrea Ramírez 

y Paola Palacios en Colombia.  

El ADN de cada individuo se encuentra almacenado a -20°C e inventariado en el Laboratorio 

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

Universidad Nacional Autónoma de México. 

 

7.3 Extracción de ADN genómico 

 

El ADN genómico total se aisló por el método propuesto por Laird et al. (1991) que consiste 

en incubar un trozo de tejido en 500 µL de buffer de Lisis (100mM Tris-HCl pH 8.5, 50 mM 

EDTA, 2% SDS y 20 mM NaCl) conteniendo 15 µL de proteinasa K durante 3-4 hrs a 55ºC y 

su posterior precipitación con isopropanol, limpieza con etanol y rehidratación en 50-100 µl 

de buffer TE. Por otro lado, algunas muestras fueron procesadas con ayuda del Kit de 

extracción de ADN de Wizard Genomics de Promega® siguiendo el protocolo de extracción 

a partir de cola de ratón. 
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7.4 Aislamiento de loci microsatélites 

 

7.4.1 Mediante bibliotecas genómicas enriquecidas 

Para el aislamiento de loci microsatélites se siguió el protocolo de Glenn & Schable (2005) 

con algunas modificaciones. Esta metodología consiste en una serie de técnicas optimizadas 

para construir bibliotecas altamente enriquecidas para loci microsatelitales. Para el paso de 

digestión con enzimas de restricción se utilizó la enzima Rsa I que reconoce el sitio de corte 

GT-AC. Se usaron sondas biotiniliadas con motivos de repetición (CT)15 y (GT)12 para el 

enriquecimiento. En la etapa de clonación y transformación se emplearon los kits TOPO TA 

Cloning ® Kit for Sequencing y células electrocompetentes DH5α.  

Se realizaron pruebas para determinar el tamaño de los fragmentos mediante PCR con 

primers M13 (-20) (5’ GTA AAA CGA CGG CCA G 3’) y verificación en gel de agarosa, 

además de procedimiento para descubrir microsatélites en clonas reportado por Wang et al. 

(2007) el cual consiste en realizar un PCR usando como primers las secuencias de los 

vectores, pero además un oligo del motivo de repetición n veces, el cuál ocasionara en la 

reacción que para aquellas clonas que traen el inserto el producto de amplificación sea un 

barrido de amplicones de diferentes tamaños y se pueda distinguir de aquellos insertos que no 

contienen el micro satélite y que presentarán una banda única como producto de 

amplificación. 

Algunas de las clonas positivas resultantes se secuenciaron con el fin de encontrar motivos de 

repetición con regiones flanqueantes, que permitan un adecuado diseño de secuencias primer 

para su posterior síntesis.  

 

7.4.2 Mediante tecnologías de secuenciación de nueva generación 

Adicionalmente a la metodología mencionada anteriormente, se utilizaron tecnologías de 

Secuenciación de Nueva Generación (NGS, por sus siglas en inglés)  con el fin de acceder a 

motivos de repetición no sólo dinucletídicos, sino también tri-, tetra-, etc. Para llevar a cabo 

el experimento se extrajo ADN de alta calidad mediante el método con sales publicado por 

Aijanabi & Martinez (1997). Ésta muestra fue enviada a la Universidad de Georgia y 

procesada en el laboratorio del Dr. Travis Glenn, en donde se siguió un protocolo general de 
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fragmentación de ADN por sonicación usando COVARIS® y ligación de adaptadores 

Illumina® a los fragmentos.  

Las librerías se corrieron en una fracción de línea de Illumina Hi-Seq (extremos pareados- 

100 nucleótidos). Los archivos fastq resultantes  fueron filtrados dependiendo de la calidad de 

las secuencias y analizados para la identificación de microsatélites y diseño de primers 

utilizando el programa MSATCOMMANDER (Faircloth, 2008). 

Se buscaron con especial énfasis microsatélites con motivos tetranucleotídicos, teniendo en 

cuenta esto, y a partir de los archivos de salida del software, se utilizó un filtro que calcula el 

número de veces que se observa la secuencia primer (tanto de ida como de regreso) en las 

lecturas totales obtenidas, y se seleccionó aquellos primers que no presentaran duplicados o 

múltiples coincidencias, con el fin de evitar amplificaciones inespecíficas.  

 
7.5 Primers y amplificación por PCR 

 

Además del uso de los primers aislados por la técnica de clonación, se analizaron cinco 

primers previamente diseñados por el grupo de investigación del Dr. Robert Chapman 

partiendo de la información de secuencias de los clones que contienen microsatélites 

publicada por Elby et al. (2002) en GenBank (códigos de acceso: AY189832, AY135028, 

AY135027, AY135026 y AY135025). 

Para los primers desarrollados por Chapman y colaboradores, se realizó una estandarización 

del protocolo de amplificación partiendo de las temperaturas de alineamiento calculadas para 

cada par de primers por medio de  la reacción en cadena de la enzima polimerasa (PCR). Las 

reacciones se llevaron a cabo en un PX2 Thermal Cycler Thermo Electro Corporation de 96 

pozos o en Axygen® MaxyGeneTM Thermal Cycler, también de 96 pozos. Las reacciones 

fueron a un volumen final de 10µl que contenían de 10-100 ng de DNA, 1Xde buffer de 

reacción, de 1.5 a 3mM de MgCl2, 0.8mM de mezcla de DNTP’s, 0.25 -1 pmol/µl de cada 

uno de los primers (-F y –R) y 0.025-0.05 U de TaqPlatinum® Polymerase, al primer –F se le 

adicionó en el extremo 5’ un fluoroforo (color: PET rojo, VIC verde, NED amarillo ó 5-FAM 

azul) marcado para el posterior reconocimiento en el análisis de fragmentos por electroforesis 

capilar. Las condiciones de los ciclos fueron: 95° C por cinco minutos seguido de  35 ciclos 

de 95° C durante 1 minuto, temperatura de alineamiento (la cual varía entre loci) por 1 
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minuto, y temperatura de desnaturalización, 72°C por un minuto, con una extensión final a 

72° C por 10minutos. 

Para el set de primers aislados en el presente proyecto, y durante el proceso de 

estandarización de la amplificación de los mismos y pruebas de polimorfismo, se utilizaron 

dos protocolos de amplificación que tienen en común le adición en el extremo 5’ del primer -

F una cola de secuencia universal M13 (5’GTAAAACGACGGCCAGT3’). Ésta secuencia 

M13 es reconocida por un tercer primer con la misma secuencia el cual lleva el fluoróforo 

correspondiente (6-FAM, VIC, NED o PET), las condiciones de amplificación se realizaron 

según el protocolo de Boutin-Ganache, et al. (2001). La diferencia entre éstos dos protocolos 

es que para cierto set de primers se utilizó el kit Dream Taq DNA Polimerasa de Thermo 

Scientific® guardando las concentraciones anteriormente descritas y las condiciones de 

amplificación: 95°C por 5 minutos, 25 ciclos a 94°C por 30 segundos, una primera 

temperatura de alineamiento de 56°C por 45 segundos, y una extensión a 72°C por 45 

segundos, seguido por 8 ciclos donde la temperatura de alineamiento cambia a 50°C, 

finalmente una extensión por 10 minutos a 72°C. Mientras que el otro protocolo y para otro 

set de primers se utilizó el kit Type-it Microsatellite PCR Kit de Qiagen® a un volumen final 

de 5µl y utilizando las concentraciones y condiciones de amplificación indicadas por los 

fabricantes con una pequeña modificación de las temperaturas de alineamiento, cuyas 

condiciones son: fueron: 95°C por 5 minutos, 35 ciclos a 95°C por 1 minuto, 50°C por 1 

minuto, y una extensión a 72°C por 1 minuto, y extensión final por 10 minutos a 72°C.  

Posteriormente se realizó una separación y visualización de los productos amplificados en 

geles desnaturalizantes de poliacrilamida al 6% con tinción de nitrato de plata para 

determinar rangos alélicos. 

 

7.6 Genotipificación 

 

Una vez superado el proceso de estandarización e identificados los rangos alélicos, se 

utilizaron paneles múltiples de microsatélites, es decir, una combinación de los productos de 

la reacción de PCR para diferentes loci, los cuales fueron corridos en una sola línea de 

electroforesis capilar (multiplex PCR). Se realizaron las mezclas pertinentes para hacer 

eficientes los tiempos y recursos, teniendo en cuenta la superposición o cercanía de rangos 
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alélicos de los loci y a los cuales se les adicionó un estándar de tamaño Liz500. Lo anterior 

usando el protocolo anteriormente descrito con el kit Type-it Microsatellite PCR Kit de 

Qiagen®. 

La electroforesis para la visualización, genotipificación y análisis de las bandas se realizó en 

el secuenciador automático 3100 Avant ABI PrismMR con el apoyo del Laboratorio de 

Biología Molecular del Instituto de Biología de la UNAM, México D.F y la Facilidad de 

Secuenciación de ADN de la Universidad de Illinois. El análisis de los fluorogramas se hizo 

mediante los software PeakScanner v. 1.0 y  GeneMapper 5.0, ambos de Applied 

Biosystems®. El uso de estos programas permitió definir el tamaño alélico y condición 

genética (homocigotos o heterocigotos) y tamaños alélicos para cada una de las muestras para 

cada uno de los locus.  

 

7.7 Análisis de datos 
 

7.7.1 Análisis de diversidad genética 

Para cada locus y localidad se realizó un conteo directo de alelos, para estimar el número 

promedio de alelos, la riqueza alélica, frecuencias alélicas y heterocigosidades observadas y 

esperadas, mediante el software GenALEX v. 6.4 (Peakall & Smouse, 2006). Con el fin de 

determinar el poder de discriminación entre individuos únicos dado una muestra aleatoria de 

n loci, se realizó una curva de acumulación de genotipos con ayuda del paquete poppr 

(Kamvar et al., 2014), en R 3.1.2. Para permitir hacer comparaciones entre localidades con 

tamaños de  muestra desiguales se hizo un análisis de rarefacción con la ayuda del software 

HP-Rare 1.1 (Kalinowski, 2005) que nos permite calcular la riqueza alélica asumiendo que 

todas las poblaciones presentan un tamaño muestral ponderado igual al tamaño de muestra 

más pequeño tanto por cuencas oceánicas como para las localidades. 

 

7.7.2 Prueba de equilibrio de Hardy-Weinberg y desequilibrio por ligamiento 

Una vez determinado el número de alelos, se calcularon las frecuencias alélicas y genotípicas, 

y se obtuvieron los valores de heterocigosidad observada (Ho) y heterocigosidad esperada 

(He). A partir de éstas se realizaron pruebas exactas para evaluar la hipótesis de equilibrio de 

Hardy-Weinberg, empleando el software Arlequín versión 3.5 (Excoffier et al., 2005) y la 
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función HWE.test del paquete adegenet 1.4-2 (Jombart, 2008) implementado en el 

software estadístico R 3.1.2 (R Development Core Team, 2008). 

HWE.test utiliza otra función llamada diseq, para un marcador la función calcula  los 

coeficientes de correlación D (diferencia en las frecuencias entre heterocigotos observados y 

heterocigotos observados), D’ (re escalamiento de D) y r (coeficiente de correlación entre os 

alelos, calculados a partir de D’) para cada par de alelos, adicionalmente de un valor para 

cada medida para todos los alelos, además del cálculo del intervalo de confianza de la prueba 

de bootstrap para éstos estimados. Por lo que para cada par alélico:  

D se define como un medio de la diferencia entre las frecuencias del número 

observado y esperado de heterocigotos 

  
 

 
(       )      

 

D’ re-escala D para abarcar el rango [-1,1] 

   
 

    
 

donde, si D > 0: 

                        

o si D < 0: 

          (    )         

r es el coeficiente de relación entre los dos alelos: 

   
  

√(   (    ) ( )(    ))

 

Donde 

pi  se define como la probabilidad observada del alelo i 

pj se define como la probabilidad observada del alelo j, y 
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pij se define como la probabilidad observada del par ij. 

Cuando hay más de dos alelos, los valores de estos estadísticos se obtienen por el cálculo de 

una media ponderada del valor absoluto de cada par de alelos, donde se determina el peso por 

la frecuencia esperada: 

        ∑|   |     

   

 

Finalmente utiliza la función chisq.test para calcular el valor p de la prueba de equilibrio 

de Hardy-Weinberg usando un método de remuestreo por permutación. Se determinó sí los 

entrecruzamientos ocurren al azar.  

Adicionalmente se calculó la probabilidad de presencia de alelos nulos, de dominancia de 

alelos pequeños (por errores de amplificación de alelos de mayor tamaño), así mismo de 

errores ocasionados por bandas fantasmas (errores debidos al resbalón de la polimerasa en el 

proceso de PCR) con el programa GenePop v 4.0 (Raymond & Rousset, 1995). Además, se 

realizó un mapa de calor de los valores de significancia de HWE 30 (Sarkar, 2008) del 

software estadístico  R 3.1.2 (R Development Core Team, 2008). 

La segregación independiente de los loci fue corroborada mediante la función  LD 

implementada en el paquete poppr 1.1.4 (Kamvar et al., 2014) y genetics 1.3.8.1 

(Warnes, 2003) del software estadístico R 3.1.2 (R Development Core Team, 2008). La cual 

calcula el índice de asociación IA  (Brown et al., 1980; Agapow & Burt, 2001), el cual se 

define: 

 

   (
  
  

)    

Donde  

 Vo  es la varianza observada de las distancias entre pares 

 Ve es la varianza esperada en ausencia de desequilibrio por ligamiento 

 

Agapow & Burt (2001) demostraron que IA incrementa constantemente con el número de 

loci, por lo que desarrollaron el índice ȓd, éste se refiere a un coeficiente de estandarización de 

covarianzas que resulta independiente del número de loci, el cual compara covarianzas 
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asociadas a la varianza observada en la distancia entre pares por locus  y la varianza esperada 

en ausencia de desequilibrio por ligamiento: 

 

  ̅   
∑∑       

∑∑√         
 

Donde varj y vark son las varianzas de la distancia entre pares para el locus j y k, 

respectivamente.  

 

7.7.3 Análisis de estructura poblacional 

Con el fin de estimar la diferenciación genética se usaron dos aproximaciones. La primera, 

mediante la estimación de los estadísticos F de Wright, FST (Weir & Cockerham, 1984), los 

cuales miden la varianza de las frecuencias alélicas entre poblaciones como la probabilidad 

de que dos pares de alelos tomados al azar sean iguales por estado de las subpoblaciones con 

respecto a la población total (FST), bajo consideraciones y supuestos tales como, un modelo 

mutacional de sitios infinitos y tamaños de muestra desiguales. Sin embargo, como ha sido 

señalado por varios autores (Hedrick, 2005; Jost, 2008), éste estadístico no alcanza un valor 

de 1.0 en un sistema con más de dos alelos, incluso cuando no hay alelos compartidos entre 

poblaciones, debido a que siempre existirá un grado de heterocigosidad dentro de las 

poblaciones. Y dado a que el  presente proyecto analiza marcadores microsatelitales, con un 

gran número de alelos, el uso de éstos estadísticos puede llevar a ciertos sesgos. Es por lo 

anterior, que en el presente estudio también se incorpora el estadístico introducido por Jost 

(2008), D’Jost, el cual mide la fracción de la variación alélica entre poblaciones, pero puede 

alcanzar un valor de 1 en los casos de completa diferenciación e incluso con altos valores de 

variación dentro de las poblaciones, y particularmente útil cuando los marcadores tienen altas 

tasas de mutación, como es el caso de los microsatélites. 

Los valores de FST fueron corregidos por la presencia de alelos nulos con ayuda del software 

FreeNa (Chapuis & Estoup, 2007), el cual estima la frecuencia de alelos nulos para cada 

locus y población usando el algoritmo de Maximización de la Esperanza (EM, por sus siglas 

en inglés) (Dempster et al., 1977) y hace una re estimación de los valores de FST teniendo en 

cuenta tan solo los tamaños alélicos visibles y las frecuencias de alelos nulos. Los valores de 

significancia se obtuvieron a partir de los límites inferiores y superiores de los intervalos de 

confianza de las distribuciones de los valores de FST de las pruebas de bootstrap. A partir de 

los valores de FST sin corrección y corregidos para cada locus, se realizó una prueba no 
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paramétrica de Wilcoxon (w) para evaluar la diferencia entre los valores. Para los valores 

obtenidos sin y con corrección  para las comparaciones por pares se realizó una prueba de 

congruencia entre matrices de distancia utilizando las funciones CADM.global del paquete 

ape 3.2 (Paradis et al., 2004) en el software estadístico R 3.1.2 (R Development Core 

Team, 2008), los cuales calculan el coeficiente de concordancia W (Kendall & Babington-

Smith, 1939) entre matrices a través de una prueba de permutaciones. Dicha prueba también 

se realizó con el fin de comparar los valores de las matrices de comparación entre localidades 

de los estadístico FST y D’Jost. Así como una prueba de Wilcoxon para la comparación de los 

valores para cada locus.  

Los estadísticos D’Jost global, por locus y entre pares de localidades y cuencas oceánicas 

fueron calculados con ayuda de la función fastDivPart del paquete diveRsity 1.9.73 

(Keenan et al., 2013) en el software R 3.1.2 (R Development Core Team, 2008). El cual 

también realiza las gráficas de comportamiento de dichos estadísticos de acuerdo al número 

de alelos. 

Además, para graficar y visualizar las diferencias entre los genotipos de las diferentes 

localidades se hizo un análisis de correspondencia factorial mediante el software GENETIX 

4.05  (Belkhir et al., 2004). 

Para inferir el número de poblaciones se utilizó el software STRUCTURE 2.1 (Pritchard et 

al., 2000) el cual utiliza métodos bayesianos a partir de la información de los genotipos por 

medio de una distribución de probabilidades calculadas con cadenas de Markov Monte Carlo 

(MCMC), calculando así el logaritmo de la probabilidad de un parámetro K (número de 

clusters) dado. Tanto para el análisis de cuencas como para el análisis de localidades se 

asumió un modelo de mezcla suponiendo que los individuos presentan una ancestría 

mezclada y frecuencias alélicas correlacionadas debido a procesos de migración. Se 

realizaron 6 réplicas para el cálculo de probabilidad de cada K (de K = 1 hasta K = 5), los 

parámetros utilizados fueron una longitud de burning de 100.000, seguido por una longitud 

de la corrida de 1.000.000 de pasos. A partir de la matriz Q, originada por STRUCTURE, y 

para el K más probable, se creó un mapa de mezcla con ayuda de las bibliotecas maps 2.3-

9 (Becker & Wilks, 1993) y plotrix 3.5-11 (Lemon, 2006) en el software R 3.1.2 (R 

Development Core Team, 2008). 

Para evaluar en donde están concentradas las diferencias encontradas, si dentro de las 

poblaciones, entre las poblaciones, o entre regiones (en este caso cuencas oceánicas), se 
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realizó una prueba de varianza molecular (AMOVA, Excoffier et al., 1992) en el software 

Arlequín versión 3.5 (Excoffier et al., 2006). Adicionalmente, se diseñaron análisis 

AMOVAs para cada cuenca oceánica, en los cuales se hizo un agrupamiento de las 

localidades de cada margen continental, para evaluar diferencias Este-Oeste con ayuda de las 

funciones poppr.amova y randtest del paquete poppr 1.1.4 (Kamvar et al., 2014). 

Para identificar áreas geográficas asociadas a discontinuidades genéticas se utilizó el software 

BARRIER v. 2 (Manni et al., 2004) el cual implementa un algoritmo de Monmonier que 

identifica barreras asociadas a altas heterogeneidades genéticas en un mapa donde las 

muestras están representadas de acuerdo a sus coordenadas geográficas y conectadas por una 

triangulación Delaunay con límites asociados a las medidas de diferenciación genética (FST y 

D’Jost). 

Para ilustrar gráficamente las distancias genéticas entre cuencas oceánicas se utilizó el 

software TREEFIT (Kalinowsi, 2009) que construye una matriz de distancias entre pares de 

estadísticos FST (Weir & Cockerham, 1984) y utiliza estos valores para construir un árbol 

evolutivo usando el método de agrupamiento UPGMA, en el cual la longitud de las ramas 

refleja la distancia genética entre sitios. El programa, además, genera un valor cuadrado de R  

que expresa estadísticamente la proporción de la variación en la matriz de distancias que es 

explicada por el árbol, es decir, qué tan bien la figura representa los datos. Un alto valor de R 

indica que el valor de FST calculado está bien ilustrado en el árbol. El árbol generado en 

TREEFIT fue graficado usando FIGTREE v. 1.4.2 (Rambaut, 2014) 

Además, en los análisis dentro de cuencas oceánicas, se calcularon las redes de mínima 

expansión de la población usando la distancia de Bruvo (Bruvo et al., 2004), la cual toma en 

cuenta un modelo mutacional paso a paso. Método implementado en el paquete poppr 1.14 

(Kamvar et al., 2014), por medio de la función bruvo.msn. 

 
7.7.4 Análisis de aislamiento por distancia 

Se puso a prueba  la hipótesis que el modelo de diferenciación es del tipo de aislamiento por 

distancia entre las muestras, para esto el test o prueba de Mantel fue desarrollado utilizando el 

software IBD (Bohonak, 2002). En la cual se considera la correlación entre estimaciones de 

flujo genético entre pares de localidades (estadísticos FST corregidos por alelos nulos y 

estadístico D’Jost) y las distancias geográficas en logaritmo de kilómetros, calculadas en una 
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o múltiples líneas rectas siguiendo la ruta oceánica (que no incluyan masas continentales) 

más lógica y corta entre los puntos.  

 

7.7.5 Estimación de tamaño efectivo poblacional y número de migrantes 

Para la estimaciones de los tamaños efectivos recientes, se utilizó el software NEESTIMATOR 

2.01 (Do et al., 2014) el cual estima el número efectivo de individuos desovantes en una 

población genéticamente cerrada (bajo un modelo Wright-Fisher) usando genotipos diploides 

de una muestra de la población. Utiliza seis métodos en general, sin embargo, para cumplir el 

objeto del presente trabajo se utilizaron dos, el método de exceso de heterocigotos y el 

método de desequilibrio de ligamiento. El método de exceso de heterocigotos (Pudovkin et 

al., 1996) mide el incremento en las proporciones observadas de heterocigotos por encima de 

la esperada en poblaciones bajo equilibrio de Hardy-Weinberg, como resultado de diferencias 

en las frecuencias alélicas entre sexos. Dado que una sola generación es suficiente para 

recuperar las proporciones en Hardy- Weinberg. El método de desequilibrio de ligamiento 

usado por Bartley (1992) mide la desviación de las frecuencias gaméticas con respecto a las 

esperadas en un sistema con apareamiento al azar, la cual depende de la asociación de los 

alelos de diferentes loci. Ambos métodos proveen un estimado del tamaño efectivo de los 

parentales que dieron progenie de la cual fue tomada la muestra, sin embargo se debe tener en 

cuenta que el método de desequilibrio de ligamiento está influenciado por efectos o cambios 

en tamaños poblacionales ocurridos en generaciones anteriores a la parental, es decir, por 

efectos históricos (Waples, 2005). 

 

Para cada localidad se calculó el tamaño efectivo poblacional histórico a partir de los valores 

de theta, mediante el software MIGRATE 3.6.6 (Beerli, 2006). Éste considera la fórmula θ = 

4Neµ, donde Ne es el tamaño efectivo poblacional y µ la tasa de mutación del marcador en 

evaluación. Adicionalmente, con el uso mismo software se obtuvo la tasa de migración a 

partir de las estimaciones de M, que es igual a m/µ, donde m es la tasa de migración por 

generación. Los análisis se llevaron a cabo utilizando el método inferencia Bayesiana y 

considerando el modelo de evolución gradual para microsatélites. Las corridas consistieron 

en una longitud de burning de 10000 generaciones y una longitud post burn-in de 100000 

generaciones y cada corrida consta de 1 cadena larga con un sistema de calentamiento de 

cuatro temperaturas de 1, 1.5, 3.0 y 1000000. Los valores de m calculados fueron graficados 

en círculo con ayuda de los paquetes migest 1.6 (Abel & Sander, 2014), plyr 1.8.1 
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(Wickham, 2011) y circlize 0.2.4 (Gu et al, 2014) en el software R 3.1.2 (R 

Development Core Team, 2008). 
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VIII. RESULTADOS  

 

8.1 Extracción de ADN 

Todas  las muestras de tejido almacenadas fueron exitosomante procesadas por el 

protocolo de extracción de ácidos nucleicos detallada en la sección de metodología, y 

aunque la cantidad y calidad del ADN es ampliamente variable entre las mismas, la 

mayoría resultaron exitosas en la posterior amplificación.  

 

8.2 Aislamiento de loci microsatelitales  

 

8.2.1 Mediante bibliotecas genómicas enriquecidas 

Para el desarrollo de este protocolo se realizó una estancia de investigación en el 

Laboratorio de Genética para la Conservación del Centro de Investigaciones Biológicas 

del Noroeste-CIBNOR en la ciudad de la La Paz, Baja California Sur, México; la cual fue 

dirigida por el Dr. Francisco García de León. 

Allí, se siguió el procedimiento señalado en la sección metodológica, con dos sondas de 

repetición dinucleotídica (CT15 y GT12) de las cuales se obtuvieron 121 colonias para el 

motivo CT15  y 303 colonias con motivo GT12 las cuales se verificó que tuviesen insertos 

de tamaño variable (Fig. 3). Las pruebas para descubrir microsatélites se realizaron en un 

total de 51 clonas con repetición CT15 y 66 clonas con repetición GT12, de las cuales se 

secuenciaron 31 y 42, respectivamente (Fig. 4).  
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Fig. 3. Insertos de clonas obtenidas en la biblioteca genómica enriquecida con dos tipos de 

sondas: CT15 (sonda 1) y GT12 (sonda 2). Para este ensayo se seleccionaron ocho clonas al azar 

por cada sonda. 

 

A partir de las clonas secuenciadas, se diseñaron 31 pares de primers  en total, de éstos se 

seleccionaron siete pares para ser sintetizados (Chy026, Chy051, Chy062, Chy063, 

Chy217, Chy235 y Chy237) (Fig. 4) (Tabla 1). 

 

Fig. 4. Histograma del número de colonias obtenidas, secuenciadas y de las cuales se diseñaron 

primers, para cada sonda de repetición. 
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Tabla 1.  Loci aislados a partir de la biblioteca enriquecida. pb: pares de bases. 
 

Locus Motivo de repetición Tamaño esperado (pb) 

Chi026 (GT)9 110 

Chi051 (AG)15 280 

Chi062 (GA)6 176 

Chi063 (CA)22 218 

Chi217 (GT)15 81 

Chi235 (CA)10 250 

Chi237 (CA)32 178 

 

Los loci Chi026, Chi063 y Chi235 resultaron monomórficos. Los loci Chi051, Chi217 y 

Chi237 presentaron varios artefactos por lo que no fueron incluidos en el análisis. Por lo 

tanto, el único locus a incluir aislado mediante bibliotecas genómicas enriquecidas es el 

Chi062 (Figura. 5) 

 

Fig. 5. Fotografía de gel de acrilamida-bisacrilamida al 6% en donde se observan los productos de 

amplificación del locus Chi062 a diferentes temperaturas de alineamiento, en muestras de diferentes 

poblaciones. 
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8.2.2  Mediante tecnologías de secuenciación de siguiente generación 

Se obtuvieron un total de 14.320.628 lecturas de 100pb, de las cuales 179.767 (1.25%) 

contienen microsatélites. La distribución de los motivos de repetición se encuentra en la Fig. 

6 y Tabla 2, resaltando que el motivo de repetición más común es AC (62.9%). Se obtuvieron 

3521 loci tetranucleótidicos de los cuales fue posible diseñar primers. De los cuales 265 

pasaron el filtro de secuencias de primer únicas. 

 

 

Fig. 6.  Representación del total de microsatélites obtenidos y de los cuales fue posible diseñar 

primers de acuerdo a la longitud del monómero. 
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Tabla 2. Resumen de lecturas y microsatélites obtenidos mediante NGS. 

Motivo  Totales          Con primers Total bases 

Total 191108 58528 5755271 

AC 119868 39480 3590060 
TC 37230 9815 1013046 
TCC 3269 1531 87348 
ATC 3263 1064 99807 
AT 4046 896 109032 
AAC 1510 636 45069 
TGC 1217 617 34908 
TCTG 2799 596 87820 
AAAC 1169 506 32384 
TTC 1139 486 34047 
ATGG 1738 481 58312 
ATCT 6508 412 338560 
AAAG 815 229 26692 
AGTG 1411 215 45620 
ATT 887 196 25536 
TTCC 395 186 11344 
ACTG 539 179 16360 
AGGG 284 135 7176 
AATG 371 133 10544 
CGG 172 107 4467 
TGCG 364 102 11228 
ACC 212 93 5565 
AGT 430 77 13482 
AATC 274 72 9424 
ATAC 467 72 15480 
TGCC 211 58 6644 
AAAT 131 29 3408 
TCCG 88 25 2404 
TTGG 55 22 1640 
AACT 72 19 2892 
AGCC 27 12 780 
AGCG 17 10 468 
ACCG 21 8 556 
TCG 10 7 276 
AAGT 8 7 220 
AATT 15 5 420 
TGGG 3 3 72 
AGGT 55 2 1780 
ATCG 3 2 76 
CG 12 2 252 
AACG 1 1 24 
CCCG 1 0 24 
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De estos 265 se sintetizaron 26 pares de primers cuyos análisis de polimorfismo arrojaron 

que veinte presentan más de dos alelos en poblaciones de C. hippurus (Tabla 3). Es necesario 

resaltar que dos de éstos loci, Chi456 y Chi462, presentaron problemas en el proceso de 

estandarización y genotipificación, ya que hubo amplificación de bandas inespecíficas que 

producían ruido y una disminución de la señal, por lo que no fue posible realizar la 

genotipificación. Por lo anterior, estos dos loci fueron eliminados de los análisis 

subsecuentes.  

 

Tabla 3. Loci microsatelitales y secuencias primer para C. hippurus. *Loci polimórficos. En rojo se 

resaltan los loci polimórficos eliminados del análisis. 

NOMBRE MOTIVO SECUENCIA PRIMER –F (5’-3’) SECUENCIA PRIMER –R (5’-3’) 

Chi004* TGGT (12) CAAACTCAGGGCAGAACACG TTTGGTTTGCATTTGGACCC 
Chi024* ACTG(9) CAGAAACGTAGCTCCTTCTGGC TTCGTTGAGACTCTAGGGATGG 
Chi113* AGGG(6) AGGAGGCTGGACAGGAGG ACTTCCTTCATGCTTTTCTGC 

Chi166* ACTG(15) ATGCTGTGTTAATTCCCCGC GTCTGGTATGAGTGATGTCTCAGC 

Chi187 AAAT(14) TACGAGACCTGCAAAACGGC GGAGTGGGACTGAAGCAAGG 

Chi284* TTCC(7) TGTGGGAGAGGTCATTGCC AGAGGCAAGAGTGATGGTGC 

Chi357* AGGG(6)  TTTGTTTTGCTCTGCGTTGC TTTTCAGCCCTTCGACCC 

Chi368* ATCC(17)  GGAAACTTCTGCTTGTAACCTGG AATCACTTTGGAGTGAAGCCG 

Chi389* AATG(6) GAGTCAAAGAGAGGTGGAGCG AAAAGGTAGAAAAGAGCAGCCG 

Chi420 ATCT(6) AACTGGATAAGGACGGGTTCC CAGTTGAAGGATTTTGTTCTAGATTAGG 

Chi430* GTTT(9)  ACTTTTGCATGATTCGCAGG AAGCAAAGGATTTGCATCAGC 

Chi453* GGAT(10) TCATCTGCAAGCAGAGTAGCC AAGAGAAAGTCACGCAGCCC 
Chi456* AGGT(6) TGAGAGCATCAGAGAAAGAGGG TAAATTGTCAGGCCTGCTGC 

Chi462* AGTG(9) TTATCTTTGTGGCATTCACCC CAGTGCAGTAGAATGAAAGCTGG 

Chi601* AAAG(15) TCAGTGCTTCAGAAATGCAGG CATAGCTACATTTAGGCCCGC 

Chi632 TGCG(7)  GGATGGGAAGTACAGATGAGGC ATGACTCCTGAGGAATGCCG 
Chi634* ATAG(7)TA(10) TCTCGCTGCCTCTCTGTAACC GCGCAGCTTACCTTTTAGCC 

Chi652* AGTC(8) TCCTGGCCAGAGAAGTTCC GTTTGGGCCACATCAAACC 

Chi688* CACT(14) AGTTGCCATCAGTTGGGG AAGTCAGAAGCAATGATGTGGG 

Chi759 TCTG(6)  CTGCAGGACCGAGTCATACG AGGCATTCCCACTTCCTACG 
Chi797* GTCT(10) CTCCACATGCTTAAGGTGGC GCCTTCATTTGGAGAACTGAGC 

Chi811 TGCC(7) GCTCCTGGTGTTTCTGCTCC CCTGCTCTCTGAATCATGCC 
Chi815 TCTG(6) TGAAAGAGTTTATGGGCGGC AGCACGAGCAGACAGACGG 

Chi853* CAAA(10) TGGATTTGCCTTTAACAGCG TTACGCTGAGCATCAGGAGG 
Chi878* AAAG(7)  TGAGCACTTTTGCTTTGACC AAAAGATCAAGCTGCTTTCTTACC 

Chi967* TGCC(6)CCTG(6) GTGGTAGAGGTGGAGAGGGG GGCTCCACTGTTTAGAGGGC 
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8.3 Genotipificación 

 

En total fueron genotipificados 24 loci en 24 localidades a lo largo y ancho del rango de 

distribución de C. hippurus que sumaron un total de 725 individuos (Tabla 4). 

Tabla 4. Tamaño muestral genotipificado por cuenca y por locus. 

Locus\Pop PACÍFICO  ÍNDICO  ATLÁNTICO MEDITERRANEO  TOTAL 

Chi008  433 64 158 46 701 

Chi023  434 64 162 46 706 

Chi002  434 64 152 46 696 

Chi008A 433 64 147 46 690 

Chi037  433 64 143 46 686 

Chi004  325 54 101 0 480 

Chi024  311 37 70 0 418 

Chi062  281 55 128 46 510 

Chi113  209 37 73 0 319 

Chi166  177 32 63 0 272 

Chi284  300 33 67 0 400 

Chi357  263 51 71 0 385 

Chi368  213 54 120 43 430 

Chi389  323 55 129 39 546 

Chi430  314 45 127 42 528 

Chi453  311 50 117 29 507 

Chi601  193 32 65 0 290 

Chi634  183 49 65 0 297 

Chi652  311 53 103 0 467 

Chi688  272 52 104 40 468 

Chi797  278 54 83 0 415 

Chi853  336 44 107 37 524 

Chi878  227 19 47 42 335 

Chi967  323 61 142 35 561 
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8.4 Análisis de datos 

 

8.4.1 Análisis de diversidad genética 

Los veinticuatro loci analizados resultaron altamente polimórficos. El polimorfismo para 

cada cuenca oceánica resultó del 100%, excepto para el Mar Mediterráneo el cual presentó un 

polimorfismo del 54.17%.  La curva de acumulación de genotipos muestra que se alcanza una 

fase de meseta con aproximadamente 10 loci. Lo cual quiere decir que la diversidad genética 

de la especie ha sido bien muestreada considerando el presente set de datos. De igual forma 

se encontró que todos los loci resultan informativos. 

La diversidad alélica obtenida (número de alelos/número de loci) fue de 19.83. El número de 

alelos por locus va de 11 (Chi004 y Chi453) hasta 60 (Chi634). A nivel de cuencas oceánicas 

el promedio general (promedio sobre todos los loci)  fue de 13.2 alelos, partiendo del Mar 

Mediterráneo con un promedio de 5.0 alelos hasta el Océano Pacífico con 18.7 alelos en 

promedio. A nivel de localidades dentro de los océanos, este promedio fluctuó entre 3.1 para 

Japón (JP) hasta 12.2 para Ecuador (EC). En el análisis de riqueza alélica y rarefacción 

asumiendo un tamaño mínimo muestral de 46 individuos para el análisis de cuencas 

encontramos que el Océano Índico presenta el valor más alto (10.64) y Mar Mediterráneo el 

más bajo (7.00), a nivel de localidades partiendo de 8 individuos para el análisis, Seychelles 

presenta el valor más alto (7.29) y Túnez sigue manteniendo el valor más bajo (5.24) (Ver 

Anexo II). En general se obtuvieron alelos privados para todos los loci y localidades excepto 

Chi037 y Chi237 y PM, JP, SA, GM, respectivamente.  

 

 

 

 

 

 

 

Fig. 7.  Curva de acumulación de genotipos. 
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a) 

 
b) 

 
 

Fig. 8. Número de alelos por locus. De izquierda a derecha: Chi008, Chi023, Chi002, Chi008A, Chi037, 

Chi004, Chi024, Chi062, Chi113, Chi166, Chi284, Chi357, Chi368, Chi 389, Chi430, Chi453, Chi601, 

Chi634, Chi652, Chi688, Chi797, Chi853, Chi878, Chi967.  a) Para todas las muestras. b) Por cuenca. 
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La heterocigosis observada media para las cuencas oceánicas fue de 0.596 (±0.28) fluctuando 

entre valores de 0.356 (Mar Mediterráneo) y 0.693 (Océano Índico), con valores por 

localidad desde 0.258 (JP) hasta 0.758 (PM) (ver Anexo II). La heterocigosis esperada 

promedio fue de 0.689 y se encontró de 0.383 (Mar Mediterráneo) a 0.814 (Océano Índico) 

variando por localidad de 0.253 (JP) a 0.768 (EC) (Anexo II). 

 

8.4.2 Prueba de equilibrio de Hardy-Weinberg y desequilibrio por ligamiento 

Se determinó la desviación de las frecuencias de los heterocigotos observados y esperados a 

las frecuencias esperadas bajo equilibrio de Hardy-Weinberg (H-W), por población, por locus 

y se realizaron permutaciones de los datos para determinar el valor p de la prueba (Anexo II). 

Por otra parte, al analizar las muestras en términos de cuencas oceánicas, se encontró que 

para todas ellas hubo un alto porcentaje de loci  en desequilibrio de H-W (PAC: 83.3%, IND: 

79.2% y ATL: 75.0%). Al analizar las localidades dentro de cada cuenca éstos porcentajes 

disminuyeron, se encontró que aquella que presentó un mayor número de loci  en 

desequilibrio de H-W fue Perú (PE) con 12  loci de 22 registrados y aquella con menor 

número fue PM ya que ninguno resultó significativo. Chi113, es el locus con un mayor 

porcentaje de localidades en desequilibrio de las frecuencias esperadas bajo H-W, el 77.8% 

de las localidades genotipificadas.  La localidad con una mayor proporción de loci fue PE 

(54.5%) seguida por EC (54.1%). 

Todos los loci que resultaron significativamente desviados al equilibrio de Hardy-Weinberg 

se deben a un déficit de heterocigotos. Sin embargo no existe un patrón de desequilibrio por 

déficit de heterocigotos en todos los loci de una población, ni para todas las poblaciones de 

un solo locus (ver Fig. 9 y ver Anexo II). Por lo anterior, se realizó un análisis para estimar la 

frecuencia de alelos nulos, en el que confirmamos que el error de genotipificación/alelos 

nulos puede ser una de las causantes de observar las altas proporciones de locus en 

desequilibrio a los valores esperados bajo Hardy-Weinberg y los estimados de diferenciación 

FST fueron corregidos teniendo en cuenta dichas frecuencias. 
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Fig. 9.  Mapa de calor de valores de significancia para la prueba de Equilibrio de Hardy-Weinberg. Los 

recuadros rosas representan un p ≤ 0.05 y por lo tanto representa los locus/localidades para los 

cuales la Ho de equilibrio de las frecuencias bajo Hardy-Weinberg es rechazada. 

 

Adicionalmente, se puso a prueba la hipótesis de segregación independiente entre pares de 

loci. Ninguna cuenca oceánica se desvió significativamente, sin embargo en el análisis de las 

localidades sí se presentaron algunos pares en desequilibrio por ligamiento, en total 309 

pruebas de las 6624 (4.7%) que se realizaron resultaron significativas, no se encontró algún 

par de loci que se encontrará en desequilibrio para todas las localidades y/o cuencas 

oceánicas, así como ninguna cuenca/localidad que presentará un alto porcentaje de loci en 

desequilibrio por ligamiento (Anexo IV). Considerando el número de cromosomas que 

presenta la especie (2n=48), así como el tamaño del mismo, es posible asumir la 

independencia de los loci evaluados en el presente proyecto. 
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8.4.3 Análisis de estructura poblacional 

Dado que existe la posible presencia de alelos nulos para varios loci en las localidades 

muestreadas, se determinó si la frecuencia de los mismos afecta de forma significativa los 

valores de fijación obtenidos (FST), encontrando que no existen diferencias significativas en 

los valores obtenidos después de la corrección de la frecuencias por alelos nulos en las 

estimaciones de FST, tanto por locus (w = 187, p = 0.290), como para las FST’s obtenidas en 

las comparaciones entre pares de muestras (W = 0.997; p = 0.001). 

En cuanto a los estadísticos de diferenciación que fueron calculados (D’Jost y FST) se observa 

que a medida que aumenta el número de alelos promedio registrados, los estadísticos 

calculados se comportan de forma diferente pero de acuerdo a lo que se espera dado la 

naturaleza de los mismos (Fig. 10). Alternativamente, realizamos una correlación de matrices 

con el fin de poner a prueba la congruencia entre los valores de los estadísticos. Los 

resultados arrojan  un  coeficiente de concordancia de Kendall (Kendall & Babington Smith, 

1939) notablemente alto W = 0.979 y significativo (p = 0.001) para las matrices de 

comparación de cuencas oceánicas, similar al obtenido para las matrices de comparación 

entre localidades (W = 0.879, p = 0.001). Lo anterior significa que la hipótesis nula de no 

relación entre matrices es rechazada y por lo tanto hay congruencia entre los valores 

obtenidos para los diferentes estadísticos de diferenciación, sin embargo si encontramos 

diferencias en cuanto a la significancia estadística de los mismos. 

 

Fig. 10. Relación entre los estadísticos Fst (Weir & Cockerham, 1984) y D (Jost, 2008) y el número 

promedio de alelos por locus para el presente set de datos.  

El FST global = 0.0617 y el estadístico D’Jost global = 0.4045, ambos altamente significativos 

(p < 0.001) (Fig. 11). 



Bayona-Vásquez NJ  Genética del Dorado 

41 
 

 

Fig. 11. Distribución  de las FST calculadas con 1000 permutaciones a partir de la distribución 
aleatoria de los datos. La flecha indica la clase donde se encuentra el estadístico FST calculado. 

 

Los estadísticos de diferenciación estimados por cada locus resultaron diferentes entre los 

mismos (w = 300, p < 0.001). Los estadísticos corregidos de Weir (1996) resultaron máximos 

para Chi023 (FST=0.358) y menor para Chi023 (FST=0.007), así como estimados D’Jost, fue 

mayor el valor para Chi634 (D=0.713) y menor para Chi002 (D=0.128) (ver Anexo III).  

 

8.4.3.1 Diferenciación entre cuencas oceánicas 

A nivel de cuencas oceánicas, los valores de FST calculados para las comparaciones entre 

pares de cuencas arrojan diferencias mayores y significativas (α=0.05) para todas las 

comparaciones, obteniendo los valores más altos entre la cuenca del Mar Mediterráneo 

comparado con las otras cuencas. El mismo patrón se presenta para los estadísticos D’Jost, 

aunque con valores mayores; además una de las comparaciones no resulta estadísticamente 

significativa, que corresponde a la comparación entre el Océano Índico y el Océano Atlántico 

(p = 0.116). Después de aplicar la corrección de Bonferroni a los datos obtenemos que las 

diferencias son conspicuas entre Mediterráneo y todo lo demás, y entre Pacífico y Atlántico, 

para los dos estadísticos (Tabla 5). 
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Tabla 5. Estimados de diferenciación genética. Sobre la diagonal, los estadísticos de diferenciación 

D’Jost. Bajo la diagonal, valores del índice de fijación FST. En rojo se resaltan aquellos valores 

significativos estadísticamente después de aplicar la corrección por Bonferroni (α = 0.008) y entre 

paréntesis el valor p. 

PACÍFICO ATLÁNTICO ÍNDICO MEDITERRÁNEO  

* 0.0213 
(<0.0001) 

0.0288 
(0.011) 

0.0419 
(<0.0001) 

PACÍFICO 

0.0096 
(<0.0001) 

* 0.0147 
(0.116) 

0.0493 
(<0.0001) 

ATLÁNTICO 

0.0126 
(0.001) 

0.008 
(0.015) 

* 0.0491 
(<0.0001) 

ÍNDICO 

0.0581 
(<0.0001) 

0.067 
(<0.0001) 

0.0631 
(<0.0001) 

* MEDITERRÁNEO 

 

Adicionalmente se realizó un análisis factorial de correspondencia, en el cual se visualiza 

claramente la distribución diferencial de las poblaciones provenientes de las diferentes 

cuencas oceánicas (Fig 12).  

 

Fig. 12. Análisis Factorial de Correspondencia de las poblaciones del Pacífico, Índico, Atlántico Y Mar 
Mediterráneo mediante el análisis de 24 loci microsatelitales. Los individuos en amarillo provienen 
de la cuenca del Pacífico, los de azul del Índico, los blancos (círculo verde) del  Atlántico y los grises 

del Mediterráneo. 
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El análisis bayesiano mediante Structure (Pritchard et al., 2000) para determinar el número de 

clusters más probable, dio como resultado que el valor más alto de la probabilidad dado los 

datos (P(D)), es para k = 4 cuando el ln promedio de las seis réplicas equivale a -46382 (Fig. 

13).   

El análisis jerárquico de varianza molecular AMOVA se realizó considerando todas las 

localidades en el mismo set de datos y agrupándolas de acuerdo a la cuenca oceánica a la que 

pertenece (Pacífico, Atlántico, Indico y Mar Mediterráneo). En la prueba se obtuvo un valor 

de FCT= 0.013 y significativo (p = 0.036 ±0.005) (Tabla 6). Las estimaciones de la varianza al 

interior de las poblaciones (FIT), y entre localidades dentro de los grupos (FSC), además de 

resultar negativas no tuvieron soporte estadístico. Sin embargo, al sacar del análisis la 

población de Túnez en el Mar Mediterráneo, la señal de diferenciación entre grupos (cuencas 

oceánicas) se pierde resultando en un FCT = 0.0003 (p = 0.869 ±0.0108). 

 

Tabla 6. Prueba de diferenciación jerárquica AMOVA para las cuencas oceánicas donde se encuentra 
C. hippurus. 
 

Fuente de variación Suma de cuadrados Componentes de la 
varianza 

Porcentaje de 
variación 

Entre cuencas 16.106 0.02077 1.30 
Entre poblaciones 

dentro de las cuencas 
 

-0.433 
 

-0.0275 
 

-1.72 
Entre poblaciones 1115.381 -0.01306 -0.82 
Dentro individuos 1172.500 1.61724 101.24 

 4314.324 2.1211  

 

Fig. 13.  Mapa con los gráficos de las proporciones de mezcla para k=4. El tamaño de los círculos 
corresponde al N muestral. 
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El árbol de distancia genéticas obtenido revela, como se ha observado en los análisis 

anteriores que la mayor distancia genética la presenta la población del Mar Mediterráneo. 

Además agrupa con distancias similares las poblaciones del Índico y del Atlántico alejadas 

por una rama más larga de la población del Pacífico (Fig. 14). El valor R obtenido fue igual a 

0.989, indicando que ésta figura describe las distancias genéticas que reflejan los datos con 

alto grado de confianza.  

 

 

Fig. 14.  Árbol rectangular de distancias genéticas FST generadas para los genotipos microsatelitales 

en C. hippurus usando TREEFIT. 

 

Para determinar donde se ubicaban las principales barreras geográficas, se construyó un mapa 

de barreras utilizando como réplicas las diferentes matrices de FST generadas para cada uno 

de los locus (Fig. 15).
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Fig 15. Mapa de barreras al flujo genético utilizando como réplicas las diferentes matrices de FST corregidas por alelos nulos generadas para cada 
uno de los locus, así como la matriz de diferencias entre océanos del estadístico D’Jost. Las líneas más gruesas representan aquellas barreras con 
mayor soporte.

'. 
', . . 

. ' 
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8.4.3.2 Diferenciación dentro de cuencas oceánicas 

Las comparaciones entre pares de localidades arrojan FST con valores que van desde <0.001 

hasta 0.158 y valores de D’Jost desde 0.000 hasta 0.264 (Tablas 7, 8 y 9). La población que 

en general presentó los valores de diferenciación más altos fue Túnez (Mar Mediterráneo) 

(Fig.16a) presentando un FST promedio de 0.088 y un D’Jost promedio de 0.051. Como se 

puede apreciar en la Fig. 16a para los FST (patrón similar al D’Jost), otras localidades 

presentan en general estadísticos de diferenciación altos como lo son  Cabo San Lucas (CSL) 

y Puerto Madero (PM) en México, Perú (PE), Ecuador (EC), Tailandia (TA), Senegal (DK), 

Golfo de México (GM) y Florida (FL). Sin embargo, las pruebas de permutación para 

determinar la significancia del estadístico dieron como resultado, considerando un valor α = 

0.0002 (corregido por Bonferroni), que los FST no resultan estadísticamente diferentes. Para 

los estadísticos D’Jost, dentro de las cuencas oceánicas,  resultan significativas después de 

Bonferroni las comparaciones de Ecuador (EC), Sur África (SA) y Senegal (DK) (Fig. 16b). 
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a) 

 
b) 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Fig. 16 a) Mapa de calor para el estadístico corregidos para alelos nulos FST. b) Mapa de calor para 

los valores de significancia estadística, los recuadros rosas indican un valor de p ≤ 0.05 (sin 

corrección por Bonferroni). Sobre la diagonal se grafican los valores p para el estadístico D’Jost y 

bajo la diagonal los valores p para FST. 
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8.4.3.2.1 Océano Pacífico 

Dentro del Océano Pacífico se obtienen diferencias significativas particularmente para la 

localidad de Bahía Magdalena para los dos estadísticos, y particularmente para el estadístico 

D’Jost, se obtienen valores significativos también para comparaciones hechas entre Perú y 

Ecuador, lo anterior considerando un α = 0.05 (Tabla 7). Sin embargo, una vez aplicada la 

corrección de Bonferroni se obtiene un α = 0.0002, lo que origina que los únicos valores que 

permanecen significativos son para el estadístico D’Jost en algunas comparaciones con BM y 

otras con EC.   En el análisis bayesiano para determinar el número más probable de 

poblaciones k = 6 resultó ser aquella con mayor probabilidad (ln(D)= -228681.7) y donde al 

parecer las muestras del Pacífico central y occidental pertenecen a un mismo cluster, mientras 

que aquellas provenientes del Pacífico Oriental presentan una estructuración más compleja 

(Fig, 17). 

 

 
 
Fig. 17. Gráfico de barras para K=6 de la prueba de LnP(D) desarrollada en STRUCTURE (Pritchard et 
al., 2000) para las localidades colectadas dentro del Océano Pacífico. 
 

 

El AMOVA para determinar la estructura entre márgenes continentales, en el caso del 

Océano Pacífico se incluyó un tercer grupo correspondiente al Pacífico Central (Hawái + 

Tahití), se obtuvo un valor de FCT = 0.001 pero sin significancia estadística (p = 0.951). 
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Tabla 7. Tabla de diferenciación entre pares de localidades del Océano Pacífico. Entre paréntesis el 

valor p de la prueba. Bajo la diagonal, estadísticos calculados de FST corregidos por alelos nulos. 

Sobre la diagonal, estadísticos D’Jost. En negrita e resaltan los valores cuya significancia es < 0.05, en 

rojo se resaltan los valores que presentaron un p ≤ 0.0002 (corregido por Bonferroni). 

 

  PACÍFICO ORIENTAL CENTRAL OCCIDENTAL 

 
BM PL CSL GY OC MZ PM PE EC TI HW JP NC 

BM 

 
0.1421 0.2140 0.2086 0.2108 0.1277 0.1659 0.2646 0.1177 0.1259 0.1622 0.0104 0.1903 

  
(<0.001) (<0.001) (<0.001) (<0.001) (0.0019) (<0.001) (<0.001) (0.0001) (0.0003) (<0.001) (0.0273) (<0.001) 

PL 0.0780 
 

0.0133 0.0028 0.0165 0.0180 0.0000 0.0427 0.0360 0.0132 0.0089 -0.0003 0.0014 

 (0.0770)  (0.4963) (0.8822) (0.2747) (0.4451) (>0.999) (0.0288) (0.0733) (0.7106) (0.6427) (>0.999) (0.9473) 

CSL 0.1230 0.0390 
 

0.0073 0.0108 0.0051 0.0065 0.0279 0.0635 0.0581 0.0199 -0.0001 0.0551 

 (0.0148) (0.1014)  (0.6404) (0.5153) (0.8162) (0.8881) (0.0666) (0.0004) (0.1011) (0.1918) (>0.999) (0.0194) 

GY 0.1110 0.0180 0.0250 
 

0.0206 0.0001 0.0003 0.0351 0.0860 0.0374 0.0086 -0.0004 0.0304 

 (0.0613) (0.3931) (0.1056)  (0.1005) (0.9969) (0.9961) (0.0219) (<0.001) (0.2655) (0.6209) (>0.999) (0.0986) 

OC 0.1350 0.0350 0.0280 0.0260 
 

0.0059 0.0115 0.0254 0.0841 0.0659 0.0228 -0.0010 0.0624 

 (0.0336) (0.2125) (0.0775) (0.1722)  (0.7245) (0.8045) (0.0225) (<0.001) (0.0246) (0.1319) (>0.999) (0.0040) 

MZ 0.1120 0.0250 0.0380 0.0210 0.0240 
 

0.0000 0.0224 0.0356 0.0211 0.0086 -0.0017 0.0447 

 (0.0459) (0.2205) (0.1141) (0.2532) (0.3446)  (>0.999) (0.2352) (0.2451) (0.5797) (0.6204) (>0.999) (0.0731) 

PM 0.0890 0.0240 0.0590 0.0420 0.0650 0.0450 
 

0.0311 0.0260 0.0169 0.0061 0.0000 0.0001 

 (0.0393) (0.3054) (0.1004) (0.2565) (0.1688) (0.2691)  (0.5522) (0.6543) (0.7824) (0.8991) (>0.999) (0.9986) 

PE 0.1580 0.0640 0.0400 0.0500 0.0250 0.0420 0.0770 
 

0.1115 0.0933 0.0427 0.0000 0.0980 

 (0.0118) (0.0993) (0.0601) (0.1469) (0.1586) (0.2288) (0.0938)  (<0.001) (0.0151) (0.0165) (>0.999) (0.0001) 

EC 0.0720 0.0310 0.0800 0.0770 0.0900 0.0540 0.0520 0.0980 
 

0.0391 0.0490 0.0000 0.0699 

 (0.1080) (0.1557) (0.1729) (0.1939) (0.1648) (0.1955) (0.1229) (0.0982)  (0.2341) (0.0074) (>0.999) (0.0075) 

TI 0.0710 0.0170 0.0510 0.0230 0.0500 0.0370 0.0330 0.0870 0.0340 
 

0.0077 -0.0041 0.0029 

 (0.1028) (0.2772) (0.0717) (0.2211) (0.1614) (0.1428) (0.1494) (0.0761) (0.1574)  (0.8111) (>0.999) (0.9166) 

HW 0.1000 0.0210 0.0330 0.0190 0.0310 0.0070 0.0340 0.0540 0.0420 0.0180 
 

-0.0014 0.0038 

 (0.0548) (0.2345) (0.0818) (0.1841) (0.1145) (0.3347) (0.2514) (0.0661) (0.1930) (0.1685)  (>0.999) (0.8530) 

JP 0.0490 0.0020 0.0200 0.0090 0.0070 0.0060 0.0120 0.0070 0.0400 0.0040 0.0020 
 

0.0000 

 (0.5230) (0.8573) (0.1826) (0.5411) (0.5142) (0.6913) (0.3941) (0.4441) (0.4965) (>0.999) (>0.999)  (>0.999) 

NC 0.0930 0.0140 0.0600 0.0310 0.0620 0.0420 0.0280 0.0870 0.0450 0.0010 0.0210 0.0090 
 

 (0.0411) (0.4530) (0.0913) (0.2469) (0.1255) (0.1438) (0.1650) (0.0768) (0.1436) (0.9276) (0.1929) (0.6162)  
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8.4.3.2.2 Océano Atlántico 

Es necesario resaltar que para los análisis realizados en esta sección se omitió la localidad del 

Mediterráneo, ya que ésta fue analizada aisladamente en la sección entre cuencas oceánicas. 

En la tabla de diferenciación entre pares dentro del Océano Atlántico, la única diferencia 

significativa para los estadísticos FST es la comparación entre Sur África (SA) y Dakar (DK), 

sin embargo después de aplicar Bonferroni, similar a la cuenca del Pacífico, ninguna 

comparación mantiene significancia estadística. Para el estadístico D’Jost, se obtienen 

valores significativos las comparaciones hechas en SA y DK con respecto al resto de 

localidades, ésta última localidad permanece significativa después de Bonferroni (Tabla 8). 

En el análisis bayesiano para determinar el número más probable de poblaciones k = 4 resultó 

ser aquella con mayor probabilidad (ln(D)= -10057.6). Sin embargo, en la gráfica de barras 

de mezcla se aprecia que la única población ampliamente diferenciada del resto corresponde 

a Dakar (Fig. 18). 

 

Fig. 18. Gráfico de barras para K=4 de la prueba de LnP(D) desarrollada en STRUCTURE (Pritchard et 

al., 2000) para las localidades colectadas dentro del Océano Atlántico. 

 

El análisis molecular de varianza para determinar la estructura entre márgenes continentales, 

Este y Oeste, arrojó un valor de FCT = 0.011 pero sin significancia estadística (p = 0.951). 
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Tabla 8. Tabla de diferenciación entre pares de localidades del Océano Atlántico. Valor p entre 
paréntesis. Bajo la diagonal, estadísticos calculados de FST corregidos por alelos nulos. Sobre la 

diagonal, estadísticos D’Jost. En negrita se resaltan los valores que presentaron un p ≤ 0.05. En rojo 
se resaltan aquellos valores que permanecen significativos después de corregir por Bonferroni (α = 
0.0002)  
 

 
SA DK GM CA COL EU FL 

SA 
 

0.1321 0.0078 0.0663 0.0243 0.0950 0.0411 

 
 (<0.001) (0.3919) (0.0339) (0.0091) (0.0040) (0.2832) 

DK 0.1160 
 

0.0469 0.0768 0.0611 0.0930 0.0821 

 
(0.0091)  (<0.001) (<0.001) (<0.001) (<0.001) (0.0208) 

GM 0.0460 0.0720 
 

0.0042 0.0071 0.0165 0.0033 

 
(0.2078) (0.1059)  (0.6113) (0.4333) (0.0696) (0.7848) 

CA 0.0450 0.0650 0.0210 
 

0.0184 0.0109 0.0099 

 
(0.0616) (0.0892) (0.3164)  (0.1835) (0.5694) (0.8123) 

COL 0.0430 0.1080 0.0420 0.0160 
 

0.0180 0.0024 

 
(0.1838) (0.1630) (0.4736) (0.2730)  (0.1410) (0.8807) 

EU 0.0930 0.0830 0.0350 0.0250 0.0300 
 

0.0178 

 
(0.0914) (0.1012) (0.2143) (0.1580) (0.1732)  (0.7016) 

FL 0.0640 0.0840 0.0170 0.0130 0.0100 0.0400 
 

 
(0.2246) (0.0543) (0.2846) (0.3496) (0.4801) (0.1843)  

 

 

8.4.3.2.3 Océano Índico 

Al igual que para el Océano Atlántico, las muestras provenientes de Sur África, fueron 

incluidas en el presente análisis.  

En la tabla de diferenciación entre pares dentro del Océano Índico, la única diferencia 

significativa para los estadísticos FST es la comparación entre Islas Seychelles e Islas 

Reunión, cuya significancia se pierde después de la corrección de Bonferroni. Para el 

estadístico D’Jost, se obtienen valores significativos las comparaciones hechas entre SE y las 

demás localidades (Tabla 9). El número más probable de poblaciones resultó en k = 2 (ln 

(D)= -4933.3) (Fig. 19). 
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Tabla 9. Tabla de diferenciación entre pares de localidades del Océano Índico. Valores p entre 

paréntesis. Bajo la diagonal, estadísticos calculados de FST corregidos por alelos nulos. Sobre la 

diagonal, estadísticos D’Jost. En negrita se resaltan los valores que presentaron un p ≤ 0.05. En rojo 

se resaltan los valores que permanecen significativos después de la corrección por Bonferroni (α = 

0.0002) 

 
TA RE SE SA 

TA 
 

0.0175 0.1166 0.0356 

 
 0.7064 0.0000 0.2150 

RE 0.0370 
 

0.1124 0.0207 

 
0.2478  0.0123 0.6042 

SE 0.1110 0.1040 
 

0.1421 

 
0.0505 0.0372  0.0000 

SA 0.0290 0.0510 0.1560 
 

 
0.0993 0.2468 0.0262  

 

El análisis molecular de varianza para determinar la estructura entre márgenes continentales, 

Este y Oeste, arrojó un valor de FCT = 0.013 pero no significativo estadísticamente (p = 

0.386) 

 

Fig. 19. Gráfico de barras para K=2 de la prueba de LnP(D) desarrollada en STRUCTURE (Pritchard et 

al., 2000) para las localidades colectadas dentro del Océano Índico. 
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8.4.4 Análisis de Aislamiento por Distancia 
 
En la prueba de Mantel, tanto con la matriz de FST como con los estadísticos D’Jost, la 

correlación de las distancias genéticas y geográficas resultan carentes de significancia 

estadística (p > 0.05) (Tabla 10). 

 
Tabla 10.  Tabla de los resultados obtenidos en la prueba de Mantel, en la comparación de las 
matrices de distancias genéticas y geográficas.  
 

 FST  & LOG DIST(KM) D’JOST & LOG DIST(KM) 

Z 61.5070 54.6093 
R 0.0487 -0.0192 

P 0.250 0.636 

 
 
 
8.4.5 Tamaños efectivos poblacionales y migración 
 
De los valores de estimación de tamaños efectivos poblacionales recientes obtenemos que el 

Océano Pacífico es aquel que presenta el mayor valor y el menor valor para la localidad 

ubicada dentro del Mar Mediterráneo. En cuanto a los valores históricos obtenidos mediante 

el análisis coalescente, y utilizando una tasa mutacional por generación (µ) de 10-4, en tres de 

los cuatro casos resultaron menores que los valores recientes, excepto para el Índico. El 

mayor valor lo presenta Océano Índico y el menor valor lo presenta el Océano Pacífico 

(Tabla 11). La tasa de migración histórica entre las cuencas oceánicas oscila entre 0.00052 

(mMED→PAC) y 0.00454 (mPAC→ATL) (Tabla 12) (Fig. 20). 

 

La prueba de Wilcoxon en la cual se compararon los valores Ne recientes e históricos, se 

encontró que hay diferencias estadísticamente significativas entre las dos comparaciones (w = 

78, p = 0.002). 

  
Tabla 11.  Tamaños efectivos poblacionales recientes e históricos, estimados para cada cuenca 
oceánica. Entre paréntesis se presenta el valor de θ. DL: método de Desequilibrio de ligamiento. HE: 
método de exceso de heterocigotos. 
 Ne reciente estimado Ne histórico estimado 

 DL EH  
Océano Pacífico 462.4 Infinito 856.9 (0.343) 
Océano Índico 175.7 Infinito 3224.1(1.290) 
Océano Atlántico 201.2 Infinito 2411.4  (0.964) 
Mar Mediterráneo 88.9 Infinito 1365.7  (0.546) 
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Tabla 12.  Matriz bidireccional de los valores de tasa de migración m calculados para cada cuenca 
oceánica 

  Destino 
 
 
 

Origen 

 
Pacífico Índico Atlántico Mediterráneo 

Pacífico  0.0037537 0.0045395 0.0019164 

Índico 0.0014477  0.0022029 0.0026978 

Atlántico 0.0015793 0.0022155  0.0011107 

Mediterráneo 0.000518 0.0014804 0.0020643  
 
 
Fig. 20. Gráfico circular del flujo de migrantes entre cuencas oceánicas, a partir de los datos de 4Nm 

calculados con el software MIGRATE. 
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IX. DISCUSIÓN  

 

 

El análisis de los 24 loci microsatelitales en localidades provenientes de las tres principales 

cuencas oceánicas y el Mar Mediterráneo ha permitido ilustrar la estructura genética del 

dorado, la cual no se había podido elucidar en estudios previos. Lo anterior corrobora que la 

ampliación del número de marcadores moleculares permite una resolución más fina en cuanto 

a los patrones genéticos presentes en las poblaciones de la especie y por lo tanto brinda 

mayor información sobre los posibles stocks que presenta el recurso en el rango de 

distribución y las características de los mismos. 

En el presente trabajo se abordaron dos tipos de metodologías para el aislamiento de loci 

especie específicos para C. hippurus y como era de esperar, es evidente que el uso de nuevas 

tecnologías como lo es la secuenciación de nueva generación, permite que la obtención de 

secuencias genómicas  para el descubrimiento y genotipificación de marcadores moleculares 

en especies no modelo, sea mucho más eficiente (Davey et al., 2011). Existen diferencias 

importantes en el tiempo y trabajo invertido entre cada técnica, el cuál para los métodos 

tradicionales significa meses de esfuerzo, especial cuidado y estandarización en los pasos de 

ligación al vector y clonación, adicionalmente de la manipulación de las células. Lo anterior 

se ve reflejado en las diferencias en el número resultante de loci polimórficos que fueron 

incluidos en éste estudio.  El cual representó para la técnica de clonación el 1.37% (se utilizó 

1 locus de 73 que fueron secuenciados) y el 69.23% para la técnica NGS (se utilizaron 18 loci 

de 26 que fueron sintetizados). Las tecnologías NGS permiten una eficiente identificación de 

un amplio número de loci microsatelitales por una fracción del costo y esfuerzo comparado 

con las aproximaciones tradicionales, lo cual la convierte actualmente en la opción más fácil 

y ampliamente usada para aislar éste tipo de marcadores (Zalapa et al., 2012) 

 

9.1 Diversidad Genética 

 

Neff & Gross (2001) en un estudio de regiones microsatelitales di-nucleótidos conteniendo el 

motivo AC, las cuales representaron el 63% de los loci observados mediante NGS en el 

presente estudio, argumentan que en peces las regiones microsatelitales tienden a ser largas 

(muchas repeticiones)  y presentar un alto número de alelos, más que en cualquier otra clase 

de organismos. Esto posiblemente asociado a que la longitud de un microsatélite es un factor 

con una importante influencia en la tasa de mutación del mismo. Lo anterior es consistente 
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con lo observado en el presente estudio, ya que los loci con mayor número de alelos en 

general presentaban más de 10 repeticiones (ej., Chi368 y Chi688). Gracias a lo anterior y a 

que se incluyeron marcadores nucleares ampliamente variables tipo microsatélite tanto 

dinucleotidicos como tetranucleotidicos, se obtuvo alto rango en el número de alelos por loci, 

con valores desde 11 hasta 60 alelos. El número promedio de alelos para marcadores di-

nucleótidos resulto de 18.6 y para marcadores tetra-nucleótidos fue de 20.1, sin embargo se 

debe tener en cuenta que éste último promedio está afectado por dos loci que presentaron más 

de cincuenta alelos.  

Los parámetros de heterocigosidad observada y esperada calculados, resultaron en promedio 

más bajos para los reportados anteriormente para la especie (Tripp-Valdez et al., 2010) pero 

similares a otras especies de hábitos pelágicos y amplia distribución como el atún patudo y   

el atún aleta azul (Appleyard et al., 2001; Carlsson et al., 2004; Gonzales et al., 2005). La 

mayoría de las pruebas que presentaron desviación al Equilibrio de Hardy-Weinberg fue por 

un déficit de heterocigotos, no obstante, similares resultados se han encontrado en otras 

especie pelágicas (Appleyard et al., 2001; Carlsson et al., 2004; Kotoulas et al., 2006; Díaz-

Jaimes & Uribe- Alcocer, 2006; Gonzales et al., 2008) y son atribuidos además de la 

presencia de alelos nulos, a una posible subestructura poblacional (Kotoulas et al., 2006), o a 

sesgos en el muestreo de alelos debido a la sobre representación de algunos de estos, cuando 

el muestreo es de individuos cercanamente emparentados. 

El efecto Wahlund (Wahlund, 1928) se define como la reducción en la heterocigosis debido a 

una mezcla de individuos de diferentes fuentes genéticamente diferentes. La mayoría de 

poblaciones naturales se desvían en cierto grado de la condición ideal de apareamiento 

aleatorio en aquellas especies cuyo rango de distribución excede la distancia que recorre un 

individuo en su período de vida por lo cual, en algunos casos, es improbable que el 

entrecruzamiento sea totalmente aleatorio. Por lo anterior, una especie con migración 

restringida puede presentar más homocigotos de los esperados bajo la suposición de 

apareamiento al azar, condición conocida como efecto Wahlund. Este efecto, en peces 

pelágicos, ha sido asociado a áreas de desove o crianza como se ha reportado en Thunnus 

obesus, Thunnus thynnus y Negaprion brevirostris (Gonzales et al., 2008; Carlsson et al., 

2004; Feldheim et al., 2001).  

Hay algunas evidencias que nos indican que esta hipótesis no es plausible para el caso del 

dorado. Primero, porque no se observa congruencia entre todos los loci para los casos de las 

localidades en donde se reportó un déficit significativo de heterocigotos, por lo cual no se 
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pueden atribuir estos resultados al sistema de apareamiento (endogamia) ni a una posible sub-

estructuración poblacional que origina un efecto Wahlund. Y segundo, aunque se han 

identificado áreas de mayor actividad de desove asociadas principalmente a la estación del 

año en coincidencia con los picos de máxima captura (estacionalidad del recurso) (Alejo-

Plata et al., 2011; Zuñiga- Flores et al., 2008); también existe evidencia de un desove 

continuo por largos períodos (Oxenford, 1999), lo cual ha atribuido al recurso una estrategia 

reproductiva asincrónica con alta fecundidad (Alejo-Plata et al., 2011). Por lo anterior, 

aunque se han mencionado la posible fidelidad a sitios de agregación y/ alimentación 

(Kingsford & Defries, 1999), no se tiene la evidencia para indicar la existencia de áreas de 

desove para el dorado, las cuales en términos poblacionales en caso de existir causarían una 

segregación genética, como ha sido reportado en otras especies (Thunnus obesus, Thunnus 

thynnus y Negaprion brevirostris), cuyo déficit de heterocigotos ha sido atribuido a un efecto 

Wahlund. 

Por otro lado, Hedgecock (1994a), sugirió que en algunos organismos marinos, incluidos los 

peces, pueden existir tasas de fecundidad altas y tasas de mortalidad altas en etapas 

tempranas del ciclo de vida, sugiriendo también que para un año dado la mayoría de los 

jóvenes reclutados pueden descender de un número reducido de progenitores debido a una 

sobrevivencia diferenciada de gametos y/o larvas resultado de diferencias en las condiciones 

oceanográficas y de nutrientes, entre zonas próximas. Lo anterior propicia que las 

poblaciones no se  dispersen en el ambiente marino de forma aleatoria, por tanto no hay una 

co-ocurrencia en espacio y tiempo de individuos relacionados. Bajo este escenario, es 

necesario recalcar que los fenotipos favorecidos en el ambiente marino pueden variar 

frecuentemente entre generaciones (Waples, 2002), lo anterior explicado porque los procesos 

oceanográficos y las condiciones que afectan la reproducción de animales marinos varían no 

solamente entre años sino también dentro y entre estaciones (Hedgecock, 1994b).  

Considerando el comportamiento gregario del dorado, y a que tiende a formar cardúmenes de 

individuos de la misma clase de edad, es posible que la estructura de la especies sea espacial 

y temporalmente más compleja, haciendo posible la ocurrencia de diferencias en las 

frecuencias alélicas entre cohortes. Alejo-Plata y colaboradores (2011) sugieren la presencia 

de grupos de diferentes tamaños que se acercan a la costa en diferentes épocas del año 

asociada a una migración pre-desove, hipótesis que ha sido propuesta por otros autores 

(Kraul, 1999). Considerando, que el muestreo del presente proyecto, aunque ocupa una escala 

espacial representativa de la distribución de la especie, puede presentar éste tipo de sesgos en 
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los datos ya que el muestreo es temporalmente asimétrico, podríamos concluir que el alto 

número de desviaciones al Equilibrio H-W que presenta el set de datos puede ser resultado de 

un efecto de sub-estructuración ocasionado por el muestreo de diferentes cohortes temporales 

asociadas a una variación en el éxito reproductivo, el cual simula un efecto Wahlund. 

 

9.2 Estructura poblacional 

 

Estudios recientes indican que algunos teleósteos marinos y elasmobranquios, pueden 

presentar una estructuración genética más pronunciada que la que se espera en especies de 

distribución cosmopolita (Graves, 1998; Hueter et al., 2004). El patrón de estructuración 

genética más relevante obtenido en el presente proyecto es el que indica que existe una 

diferenciación en la distribución de las frecuencias genéticas a nivel de cuencas oceánicas, 

principalmente entre las cuencas del Atlántico, Pacífico y Mediterráneo, siendo el Océano 

Índico en algún grado similar a las demás cuencas. 

Para realizar una comparación de los resultados de diferenciación obtenidos con el ADNmt y 

los marcadores microsatélitales aquí aplicados, se realizó un análisis similar al reportado por 

Diaz-Jaimes et al. (2010) en donde estima los estadísticos de diferenciación  de acuerdo a 

márgenes continentales. Sin embargo, la comparación de la estructura genética de los 

diferentes estudios debe hacerse con base en aquellos estadísticos que no dependan de la 

variación genética dentro de las poblaciones (Meirmans, 2006). Es por lo anterior que para 

este fin se decidio utilizar el estadístico D´jost (Tabla 13). 

Las diferencias detectadas entre las márgenes de las cuencas oceánicas con microsatélites, 

resultan en cierta medida consistentes con los resultados del análisis mitocondrial (Díaz-

Jaimes et al., 2010). A excepción que en el caso de los microsatélites encontramos que las 

muestras provenientes del Índico occidental (SE y RE) no resultan diferentes de las muestras 

provenientes del Atlántico Oriental (SA y DK) y ambas ampliamente divergentes del resto de 

regiones. Se debe resaltar, que dicho patrón no se observa en el ADNmt posiblemente a que 

en éste la localidad de Seychelles no fue incluida, y es aquella que muestra la mayor señal de 

diferenciación dentro de la cuenca oceánica (Fig. 19).  
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Tabla 13.  Valores de diferenciación genética de acuerdo a las márgenes continentales. Bajo la 

diagonal se presentan los valores de ST obtenidos por Diaz-Jaimes et al. (2010) para el gen 

mitocondrial ND2, señalando en negrita aquellos valores que resultaron significativos (p ≤ 0.025). 

Sobre la diagonal se presentan los valores de D’Jost obtenidos para los marcadores microsatelitales, 

señalando en negrita los valores que resultaron significativos después de Bonferroni (p ≤ 0.006). 

 
P-OCC P-C P-OR A-OCC A-OR I-OCC I-OR MED 

P-OCC 
 

0.0027 0.0207 0.0217 0.1169 0.0837 0.0203 0.0425 

P-C 0.009 
 

0.0182 0.008 0.0954 0.0694 0.028 0.0441 

P-OR - 0.002 0.017 
 

0.0217 0.0923 0.0779 0.0294 0.0427 

A-OCC -0.002 0.015 -0.001 
 

0.109 0.0847 0.0177 0.0482 

A-OR 0.033 0.004 0.033 0.025 
 

0.046 0.0993 0.0752 

I-OCC -0.005 0.016 -0.001 -0.003 0.027 
 

0.1108 0.0823 

I-OR 0.005 -0.003 0.004 0.003 -0.001 0.002 
 

0.032 

MED 0.560 0.517 0.545 0.561 0.466 0.571 0.533 
  

En detalle, el patrón de estructuración que sugiere los marcadores nucleares en conjunto con 

los marcadores mitocondriales a nivel global es el siguiente. De la Tabla 5 podemos deducir 

que hay dos barreras importantes, la primera se refiere a aquella que separa el Mar 

Mediterráneo del Océano Atlántico (y el resto de cuencas oceánicas) y la segunda se refiere a 

la masa continental americana que separa el Océano Pacífico y Atlántico, gracias al completo 

aislamiento facilitado por la emergencia del Istmo de Panamá. 

Las huellas de los procesos históricos que han separado el Indo-Pacífico del Atlántico se 

reflejan en el análisis mitocondrial de varias especies pelágicas de amplia distribución (Chow 

& Ushiama, 1995; Graves & McDowell, 1995; Heist et al., 1996; Buonaccorsi et al., 2001; 

Graves & McDowell, 2003; Viñas et al., 2004; Alvarado-Bremer et al., 1998, Durand et al., 

2005; Lu et al., 2005; Martinez et al., 2006; Duncan et al., 2006;  Keeney & Heist, 2006;  

Castro et al., 2007). Lo particular es que, para algunas de estas especies, la señal de 

divergencia se sigue obteniendo en el análisis de marcadores de mayor tasa evolutiva que 

reflejan patrones contemporáneos como los microsatélites (Buonaccorsi et al., 2001; Graves 

& McDowell, 2003;  Keeney & Heist, 2006), lo que indica que para estas especies, al igual 

que en el dorado, siguen existiendo barreras que promueven dicha divergencia.  

Pero además de lo anterior, hay un patrón de estructuración relacionado con el Océano Índico 

interesante y que se aprecia gracias a los estimados de divergencia obtenidos dentro de 

cuencas oceánicas (Tablas 8 y 9), los estimados de divergencia mitocondriales y nucleares de 

las agrupaciones a partir de márgenes continentales (Tabla 13) y de la visualización de las 
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barreras obtenidas a partir de los estimados de divergencia (Fig. 15). Este patrón sugiere que 

las muestras provenientes de la región oriental del Océano Atlántico y la región occidental 

del Océano Índico forman una población, la cual es divergente del resto de regiones. 

Lo anterior significa, que el contacto secundario entre individuos de diferentes cuencas a 

través del Cabo de Buena Esperanza ha sido extensivo pero regional, y repercute en el patrón 

de estructura poblacional de la especie. Desde una perspectiva oceanográfica, en el Océano 

Índico la corriente sur ecuatorial se bifurca en la corriente de Mozambique y la corriente del 

este de Madagascar, éstas corrientes se unen en el sur de Madagascar y alimentan a la 

corriente de Agulhas que se dirige al oeste. Una buena parte de ésta corriente se une a la 

corriente sur del Océano Índico y otra parte se transforma en la corriente cálida de Agulhas 

que rodea el Cabo de Buena Esperanza, por donde potencialmente se podrían dispersar 

aquellas especies con preferencia de aguas cálidas. Más adelante, esta corriente se incorpora 

en el sur este del Atlántico a la corriente fría de Benguela en forma de anillos y eddies 

(Tomczak & Godfrey, 1994), cuya temperatura y características de velocidad y dirección 

pueden estar limitando el establecimiento de adultos y subadultos de la especie en el Océano 

Atlántico. Sin embargo, esta limitación puede ser ampliamente estacional ya que la 

temperatura superficial del agua (TSA) en la corriente de Benguela es afectada a lo largo del 

año por advección, probablemente por la extensión de la Corriente de Agulhas (Fig. 21), 

temporada en los cuales individuos de la especie, ayudados por las dirección y magnitud de la 

corriente así como de las temperaturas de la misma (>20°C) se pueden estar incorporando en 

el Atlántico oriental. Lo anterior es soportado por investigaciones en la especie que asocian 

los hábitos migratorios de la especie con fenómenos oceanográficos como corrientes y giros 

(Merten et al., 2014a). 



Bayona-Vásquez, N. J.  Genética del Dorado  
 

61 
 

 

Fig. 21. Transporte de aguas cálidas de la corriente de Agulhas hacia la corriente de Benguela y 

estacionalidad de la TSA de la misma. (Modificado de: Gyory et al., 2013) 

Las diferencias dentro del Océano Atlántico llevan a evaluar los aspectos de la historia de 

vida de la especie que pueden explicar dicho patrón. C. hippurus exhibe un hábito 

“hogareño” y de migración limitada (no superiores a los 2000km), con una sensibilidad 

espacial fuerte de la distribución de los organismos a la temperatura superficial del agua 

(Kingsford & Defries, 1999; Rocha-Olivares et al., 2006; Farrell, 2013;  Merten et al., 2014a; 

Merten et al., 2014b). Lo anterior, aunado con el rápido crecimiento que presenta la especie, 

en donde un juvenil de 16.5 cm puede desarrollarse en 50 días (Massutí et al., 1999; Rocha-

Olivares et al., 2006), llevan a suponer que la homogenización de las frecuencias genéticas 

globales gracias a la apertura del pasaje en el sur de África es un proceso más complejo y 

tardío.  
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9.2.1 Barreras Biogeográficas 

La distribución cosmopolita de C. hippurus cruza barreras biogeográficas bien documentadas 

que incluye montañas submarinas, archipiélagos de coral, ambientes pelágicos, entre otros. 

La diferenciación poblacional detectada en el presente estudio puede ser debida a la dificultad 

de mantener el flujo génico a una escala global.  

Ciertas barreras biogeográficas merecen particular atención en el presente estudio. La 

primera,  se refiere al surgimiento del Istmo de Panamá (Alvarado-Bremer et al., 1998; 

Graves & McDowell, 2003; Viñas et al., 2004) que separa las cuencas del Atlántico y del 

Pacífico. Tradicionalmente se hablaba que dicha barrera surgió hace más de 3 millones de 

años (Cronin & Dowsett, 1996), sin embargo estudios recientes sugieren un origen más 

temprano de hace aproximadamente 13-15 Ma (Montes et al., 2015). En dicho proceso 

Panamá emergió para completar la fusión de los continentes de Norte, Centro y Sur América. 

Lo que ocasionó que la conexión marina en el Océano Pacífico y el Mar Caribe fuese 

interrumpida y que claramente significa una anulación del flujo génico entre ambas cuencas 

haciendo que las poblaciones de ambos lados evolucionen independientemente. Este proceso 

que modificó la salinidad del Mar Caribe y afectó los patrones de circulación oceánica y 

clima, repercutió en gran cantidad de especies marinas incluyendo el dorado, permitiendo así 

que pese a sus grandes tamaños efectivos poblacionales, la ausencia de flujo génico originará 

una evolución independiente de los linajes.  

La segunda se refiere al estrecho de Gibraltar que separa al Mar Mediterráneo del Océano 

Atlántico y que también ha sido evidenciada como barrera al flujo génico en otras especies 

pelágicas como el pez espada (Kotoulas et al., 1995), el atún aleta azul (Carlsson et al., 

2004), la albacora (Viñas et al., 2004), el delfín listado (García-Martínez et al., 1999)  e 

incluso en tortugas (Bowen et al., 1993) y que discute detalladamente en la siguiente sección. 

Y por último, otro importante proceso vicariante que ha originado una interrupción del flujo 

genético entre las cuencas del Atlántico y el Índico se refiere a la máxima glaciación del 

Pleistoceno que provocó una barrera al flujo génico entre las poblaciones del Atlántico y el 

Indo-Pacífico a través del Cabo de Buena Esperanza en el Sur de África debido a las bajas 

temperaturas del agua en los períodos glaciares y cuyo registro ha sido detectado en otras 

especies como atunes e istiofóridos (Alvarado-Bremer et al., 1998; Graves & McDowell, 

2003). Ésta separación pudo haber originado poblaciones asociadas a relictos glaciales las 

cuales divergieron del resto, pero gracias al flujo de migrantes ocurrido durante los períodos 
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interglaciales del Pleistoceno dichas diferencias se han minimizado, principalmente en el 

margen continental que corresponde al cono africano.  

 

9.2.2 El aislamiento del Mar Mediterráneo 

El Mar Mediterráneo es una cuenca semi-cerrada que consiste de dos sistemas parcialmente 

aislados (este-oeste) conectados por el Estrecho de Sicilia y el Estrecho de Messina 

(Robinson, 2001). Más de 8500 especies de organismos macroscópicos se han reportado para 

esta cuenca (Longhurst, 1998; Bianchi & Morri 2000), representando entre el 4% y el 18% de 

la biodiversidad marina global en una cuenca que tan solo representa el 0.82% de la 

superficie marina y el 0.32% del volumen de los océanos del mundo (Patarnello et al., 2007). 

Adicionalmente, más de un cuarto de las especies marinas son endémicas del Mediterráneo 

(Tortonese, 1985).  

Esta alta biodiversidad ha sido atribuida a la compleja historia geológica del Mediterráneo. 

En los últimos millones de años, el Mar Mediterráneo ha estado casi en completa sequía, 

durante la “Crisis Salina del Messiniense” (CSM) en el Mioceno, hace aproximadamente 5.33 

Ma (Hsü et al., 1973; Krijgsman et al., 1999); de igual forma, la cuenca ha sido afectada por 

los períodos glaciales fríos seguidos de períodos cálidos del Cuaternario (~3Ma) (Patarnello 

et al., 2007) (Fig. 22). La biota presente hoy en día es principalmente el resultado de procesos 

de colonización mayormente desde el Océano Atlántico (Almada et al., 2001; Domingues et 

al. 2005) y en menor medida desde el Mar Rojo. De hecho, después del período de 

aislamiento y el período de desecación que duró alrededor de 0.5 Ma, la re-inundación de la 

cuenca del Mediterráneo fue posible gracias al flujo de aguas del Atlántico  a través del 

recién abierto Estrecho de Gibraltar.  

 
Para C. hippurus, Pla & Pujolar (1999) no encontraron diferencias en las frecuencias 

genéticas de aloenzimas dentro de la cuenca del Mediterráneo. Sin embargo, Diaz-Jaimes et 

al. (2010) en el análisis del gen mitocondrial ND2, al igual que en el presente proyecto, 

encontraron una señal de divergencia importante de esta cuenca con respecto a los demás 

Océanos, presentando los valores más altos de diferenciación ( ST ≥ 0.47, FST ≥ 0.058, 

respectivamente). Esto sugiere un nivel notablemente bajo o incluso nulo de flujo génico 

entre los individuos que allí habitan y las poblaciones externas, que pudo haber sido 

fuertemente influenciado por procesos vicariantes y oceanográficos e hidrográficos que han 
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podido repercutir de forma importante sobre la conectividad de las poblaciones (Cowen et al., 

2000; Werner et al., 2007). 

En primera instancia, las glaciaciones del Pleistoceno que pudieron haber fomentado de 

forma importante la segregación poblacional. Y en segundo, ciertas características 

oceanográficas de la cuenca como la circulación superficial, la cual es dominada por giros 

ciclónicos de gran escala permanentes que pueden estar actuando como supresores del 

movimiento de larvas y adultos, ya que se sabe que para la especie existe una gran asociación 

entre la dispersión y/o reclutamiento de individuos y las características oceanográficas, 

promoviendo o limitando los movimientos a los largo del rango de distribución (Merten et 

al., 2014a). 

Los altos niveles de subdivisión poblacional entre muestras del Mar Mediterráneo y  del 

Océano Atlántico parece soportar la hipótesis de que el Estrecho de Gibraltar actúa como una 

barrera parcial a la dispersión en especies tales como Engraulis encrasicolus (Bembo et al. 

1996), Platichthys spp. (Borsa et al. 1997), Mytilus galloprovincialis (Quesada et al. 1995), 

Xiphias gladius (Alvarado-Bremer et al., 1995), y Sarda sarda (Viñas et al., 2010).  

 
 

 

Fig. 22. Paneles a, b y c mapas paleo-oceanográfico del Mar Mediterráneo y regiones adyacentes a 

través del tiempo, algunas líneas costeras actuales se dibujaron como referencia. Gris indica 
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extensiones de tierra, azul claro indica aguas de baja salinidad, azul oscuro regiones hiper-salinas. 

Panel d Fluctuaciones en el nivel del Mar durante el Pleistoceno. (Tomado de: Patarnello, 2007).  

 

La colonización del Mar Mediterráneo desde el océano Atlántico se cree ocurrió en el 

Pleistoceno (Peres, 1985) y desde entonces las dispersión entre los dos cuerpos de agua ha 

sido intermitentemente restringida, durante las glaciaciones del Cuaternario cuando los bajos 

niveles de mar resultaron en un estrechamiento o cerramiento total del Estrecho de Gibraltar 

(Maldonado, 1985). Después de los dramáticos eventos de la CSM, el nivel del mar varió 

regularmente durante el Plioceno y el Pleistoceno. Los niveles mínimos fueron hace 140 000 

años (-130m) y 30 000 años (-120m), lo cual repercutió en la topografía de la cuenca y en los 

regímenes de flujo de aguas en el Mar Mediterráneo y el Océano Atlántico (Patarnello et al., 

2007), especialmente cuando se considera que hoy en día la cuenca tiene una profundidad de 

286 m.  
 

9.2.3 Divergencia al interior de cuencas oceánicas 

Como se observa en el análisis de diferenciación dentro de las cuencas oceánicas, existen 

ciertas localidades significativamente diferentes de otras. Sin embargo, el patrón observado 

no corresponde a márgenes continentales, excepto para el Océano Atlántico. 

Dentro del Océano Pacífico, la localidad de Bahía Magdalena es aquella que representa una 

diferencia tanto en el análisis con los estadísticos D’Jost como en el análisis con el 

estadísticos FST (FST ≥ 0.10). Seguida por las localidades de Ecuador y Perú cuando se toma en 

cuenta las pruebas significativas para el estadístico D’Jost.  

Estas localidades significativamente diferentes dentro del Océano Pacífico, incluso con 

respecto a localidades del mismo margen continental, están en los límites de la distribución 

de la especie dentro del Océano Pacífico Oriental. Los límites de la distribución de C. 

hippurus en el Océano Pacífico Oriental, hace parte de las grandes regiones de límites de 

corrientes orientales del Océano mundial, presentando zonas de mezcla de aguas tropicales y 

templadas. En el norte, la Corriente de California y en el Sur la Corriente Peruana que es una 

extensión de la Corriente de Humboldt (Bakun & Nelson, 1991). Bahía Magdalena (BM), es 

el área considerada como el límite sur de la zona de transición entre aguas subárticas y 

subtropicales en el Océano Pacífico Nor-Oriental (Zaitsev et al., 2014).  
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Se debe tener en cuenta que los patrones genéticos contemporáneos pueden reflejar, no sólo 

la acción de fuerzas externas, sino también en algunos casos patrones de recolonización 

(Hewitt, 2004). Si estos eventos de colonización ocurren simplemente por una expansión en 

el rango de distribución, puede ocurrir diferenciación genética ya que las nuevas mutaciones 

que se originen en el límite de la onda de expansión contienen frecuencias mucho más altas 

que en poblaciones estacionarias, un proceso conocido como navegación de genes o en inglés 

gene surfing (Edmonds et al., 2004; Hallatschek & Nelson, 2008).  

Norton (1999) sugiere una expansión del hábitat en C. hippurus hacia el Norte de la 

distribución en el Océano Pacífico Oriental, la cual coincide con el incremento de la 

temperatura oceánica y un cambio en la ciclogenésis, el cual origina una disminución de los 

sistemas de surgencia en la costa norte Mexicana. Por lo anterior, es posible que la señal de 

diferenciación obtenida en las localidades que representan el límite de la distribución en el 

Océano Pacífico Oriental se puede atribuir a un efecto de gene surfing asociada a una  

expansión poblacional. 

La similitud del resto de localidades dentro del Océano Pacífico, ha sido reportada en otros 

estudios, todos éstos concuerdan al concluir que no hay una señal de estructura o divergencia 

entre/dentro de localidades del Océano Pacífico (Díaz-Jaimes et al., 2006; Díaz-Jaimes et al., 

2010; Tripp-Váldez et al., 2010) y cuyos resultados son atribuidos a alta actividad migratoria 

y capacidad reproductiva, además de grandes tamaños efectivos poblacionales que mitigan el 

efecto de la deriva genética. Resultados similares han sido reportados para el mismo Océano 

en especies pelágicas semejantes como lo son el Marlín Azul Makaira mazara, Marlín Negro 

Makaira indica (Graves & McDowell, 2003), Patudo Thunnus obesus (Gonzalez et al., 2008) 

Atún aleta amarilla Thunnus albacares  y Atún bonito Katsuwonus pelamis (Ely et al., 2005) 

Para la cuenca del Océano Atlántico las principales diferencias se localizan en la población 

de Dakar, Senegal, y el Sur de África, en el Atlántico Este, con respecto a las demás 

localidades, tomando en cuenta los estadísticos D’Jost (≥0.047, p ≤ 0.002) y como se observa 

en el análisis Bayesiano. Dichas diferencias entre el Atlántico Este y Oeste también han sido 

encontradas en el análisis del gen mitocondrial ND2 (Díaz-Jaimes et al., 2010) y es un patrón 

también hallado en otras especies de hábito similar como atún aleta azul (Carlsson et al., 

2007), pez espada (Alvarado-Bremer et al., 2005) y el marlín azul (Buonaccorsi et al., 1999) 

los cuales se han atribuido principalmente a la existencia de áreas de desove. No obstante, no 

existen reportes de áreas específicas de reproducción para el dorado en alguna región en 
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específico dentro de su ámbito de distribución, por lo que eventualmente estos resultados 

estarían sugiriendo, como se mencionó anteriormente,  que en el dorado la dispersión 

transoceánica, por lo menos en el Océano Atlántico, es limitada. 

Es necesario resaltar que el análisis genético del Atlántico Oeste no arrojan diferencias 

genéticas de las localidades ubicadas en éste margen continental, resultados similares a los 

reportados en los estudios con los genes mitocondriales citocromo b y ND2 (Cruz-Bastida, 

2009; Díaz-Jaimes et al., 2010), en los cuales no se detecta diferenciación genética, pese a 

que estudios sobre la biología de la especie y el análisis molecular del marcador IDH-2, 

indican la presencia de una estructura en stock compleja que se sugiere es el resultado de dos 

grupos localizados al norte y al sur del Mar Caribe (Oxenford & Hunte, 1986; Oxenford, 

1999; Merten et al., 2014b). Por otro lado, investigaciones sobre los rasgos reproductivos y 

tasas de crecimiento de individuos capturados en la costa norte y sur de Puerto Rico no 

arrojaron diferencias (Perez et al., 1992; Rivera-Betancourt, 1994) pese a que la presencia de 

dos posibles stocks ha sido sugerida a partir de los datos de picos de abundancia y tamaño 

(Perez & Sandovy, 1991).  

Lo anterior sugiere que los reportes donde se registran diferencias en el Atlántico Occidental 

Central deben ser examinados con detalle. En caso de que la existencia de diferentes circuitos 

de migración concurran en la región, la falta de diferenciación genética puede sugerir que 

estos gracias a la amplia variación espacial y temporalmente (Merten et al., 2014b) sumado a 

las características biológicas de la especie como desove continuo, rápido crecimiento, entre 

otras,  puede estar homogenizando genéticamente dichos circuitos.  

Lo anterior, es soportado por los ensayo de Caribbean Regional Fisheries Mechanism. En el 

2006, se condujo dos análisis, uno reconociendo un stock norte y un stock sur, y otro 

combinando los dos. Asumiendo estos dos escenarios y haciendo un monitoreo de la pesca en 

la región, la conclusión general es que no hubo cambio en las unidades de esfuerzo de captura 

en ninguno de los dos experimentos, por lo que no existen indicios de diferenciación, pero en 

donde se resalta la necesidad de que los países generen datos sobre los stocks. En 2010, la 

evaluación de los stocks a partir de datos provenientes del Caribe, Venezuela, Brasil, y la 

costa de los Estados Unidos soporta la hipótesis de movimientos de migración desde el Norte 

de Brasil hacia el Caribe Oriental (Collette et al., 2011), apoyando la hipótesis de 

conectividad genética entre grupos migratorios del Atlántico, Golfo de México y Caribe. 



Bayona-Vásquez, N. J.  Genética del Dorado  
 

68 
 

En Brasil se sugiere la presencia de por lo menos dos stocks, uno en el Norte el cuál es 

compartido con el Caribe y otro en el Noroeste, el cual puede estar completamente explotado 

(Lessa et al., 2009, Duarte-Neto et al., 2008). Sin embargo, en el presente estudio no fueron 

incluidas muestras provenientes de ésta región por lo cual no se puede aportar al 

conocimiento de dicho patrón en el Atlántico Sur Oriental. 

Dentro del Océano Índico se encontraron diferencias altas y significativas (≥ 0.10) en las 

comparaciones realizadas entre Islas Seychelles y las demás localidades. Lo que resulta 

controversial es que las diferencias son altas incluso en la comparación con la localidad 

cercana de Islas Reunión. Desde que se observaron dichos resultados en el presente estudio, 

se realizó una revisión exhaustiva de la base de datos de los genotipos para descartar 

anormalidades producto de una errónea genotipificación y revisar que la señal sea similar 

para todos los loci, la mayoría de loci se encontraron bajo equilibrio H-W y no fueron 

encontradas incongruencias en la base de datos.  Dicha señal, como se menciona en la 

sección anterior, puede estar relacionada a procesos oceanográficos que y ecológicos que han 

derivado en una población asociada al cono Sur Africano desde el Atlántico Esta hacia el 

Indico Oeste, facilitada por la corriente de Agulhas.  

9.3 Tamaño efectivo poblacional y flujo génico 

 

La diversidad genética depende del tamaño efectivo de la población Ne (Wright, 1951),  y 

éste se define como el tamaño de una población ideal con tasas de cambio genético aleatorio 

en el tiempo como las observadas en la población real (Crow & Kimura, 1970). Este 

estimado provee información tanto de cambios evolutivos como de diferencias ecológicas 

entre poblaciones ideales. 

Se encontraron diferencias significativas entre los estimados históricos y recientes (método 

de Desequilibrio de ligamiento) de los tamaños efectivos poblacionales, lo cual es un 

indicador de inestabilidad demográfica de las poblaciones. Los valores calculados recientes 

resultan, en general, mucho más pequeños que los estimados históricos, lo cual podría sugerir 

procesos de disminución poblacional en todas las cuencas oceánicas en las últimas 

generaciones. Sin embargo, estos datos deben ser interpretados con cautela ya que no existen 

registros científicos que soporten está hipótesis, así como el método de exceso de 

heterocigotos sugiere que los tamaños poblacionales son excesivamente altos (“infinitos”) 
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como es de esperarse en especies pelágicas de rápido crecimiento, desove constante y alta 

fecundidad, como el Dorado.  
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Los valores calculados por el método coalescente se encuentran  por debajo de los estimados 

para la especie con cinco de los microsatélites, también utilizados en el presente estudio, en 

localidades del Golfo de México y aguas adyacentes, donde 1.05 ≤ θ ≥ 3.97, lo cual conlleva 

a Ne  entre 2625 y 9925 (Tripp-Váldez et al., 2010), pero superiores a los reportados en el 

estudio para las localidades ubicadas dentro de la cuenca del Pacífico (Bayona-Vásquez, 

2011).  

Para los estimados recientes, los mayores tamaños efectivos se encuentran en las cuencas del 

Pacífico e Índico, es concordante con lo reportado por los datos de captura de las pesquerías 

(Fig. 23). Con los datos obtenidos, se observa una marcada diferencia en las proporciones de 

tamaños efectivos poblacionales y los tamaños censuales (Ne/N). Un estimado grueso de los 

tamaños censuales se puede obtener a partir de los datos  por parte de la captura pesquera. 

Según la FAO, la captura anula oscila sobre las 100 mil t. Si tenemos en cuenta que el 

promedio de peso de cada individuo capturado es de 10kg, este estimado nos arroja tamaños 

censales, provenientes sólo de la captura comercial anual de N = 10 000 000 de individuos. 

 

Fig. 23. Capturas mundiales de C. hippurus reportado por la FAO (Tomado de: 

http://www.fao.org/docrep/009/a0653e/a0653e05.htm).  

 

Los valores pequeños de los tamaños efectivos poblacionales presentes para la cuenca del 

Mar Mediterráneo, asociado a la baja diversidad genética, los cuales también se observaron 

en el análisis del ADN mitocondrial, indican un aislamiento genético que resulta de eventos 

vicariantes, como se discute en la sección 10.2.2 pero también, y corroborado con los datos 

demográficos históricos, tiene que ver con procesos de cuello de botella, patrones también 
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encontrados en el pez espada y el atún aleta-azul (Díaz-Jaimes et al., 2010; Alvarado-Bremer 

et al.¸ 2005). 

Los sistemas biológicos reales no se adhieren a los valores ideales (Whitlock & McCauley, 

1999), y por lo tanto los tamaños efectivos estimados son típicamente mucho más pequeños 

que los tamaños censales (Ovenden et al., 2015). Éste patrón es común en peces marinos, 

especialmente aquellos caracterizados por altas tasas de fecundidad y altas tasas de 

mortalidad larvaria, pese a grandes tamaños poblacionales censales (N) (Hauser et al., 2002; 

Turner et al., 2002; Hutchinson et al., 2003; Hauser & Carvalho., 2008), presentando 

estimados de proporciones Ne/N en un rango entre 10-3 y 10-5 (por ejemplo las familias 

Sciaenidae, Sparidae, Serranidae, Gadidae, Pleuronectidae) (Hauser & Carvalho, 2008). 

Como se discutió anteriormente, el éxito reproductivo diferencial es uno de los principales 

factores responsables de estas bajas proporciones en peces marinos. Ya que bajo este 

escenario una proporción pequeña de individuos da origen a la siguiente generación lo cual 

incrementa la probabilidad de compartir el mismo ancestro y por lo tanto la probabilidad que 

dos alelos seleccionados al azar en la población sean el mismo (Hedgecock, 1994a). 

La implicación ecológica de las pequeñas proporciones Ne/N es importante para el manejo de 

pesquerías. La idea de que tan solo unos pocos individuos desovantes son los principales 

contribuyentes del reclutamiento tiene un atractivo inmediato, debido a que la percepción 

inmediata de que otros individuos se pueden remover del hábitat sin un ocasionar un 

detrimento al reclutamiento. Esta noción es peligrosa, debido a que es imposible predecir que 

individuos serán desovantes exitosos. De hecho, parece que los desovantes exitosos tienden a 

ser peces grandes y viejos (Berkeley et al., 2004), soportando las consideraciones en el 

manejo pesquero de mantener la estructura de edades de los recursos explotados. 

Por otro lado, con respecto a las características reproductivas, en el dorado se ha reportado  

que la fecundidad está fuertemente influenciada por el tamaño del pez (Oxenford, 1999; Wu 

et al., 2001); además, es factible que C. hippurus presente una variación en el éxito 

reproductivo, que de igual forma explica el exceso de heterocigotos observado para algunas 

poblaciones. Dicho comportamiento ha sido reportado para otras especies como el atún 

patudo Thunnus obesus (Gonzalez et al., 2008) y Pagrus auratus (Hauser et al., 2002). 

Es importante resaltar, que el mayor Ne (método coalescente) lo presenta el Océano Índico, lo 

que sugiere, que al igual que para la varias especies de peces con distribución tropical, el 

posible origen de las poblaciones actuales de dorado se encuentre en esta cuenca. Parece que 

el archipiélago Indonesio es el epicentro de la evolución de la biodiversidad marina tropical 
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(Veron, 1995). La razón de los altos niveles de diversidad en la región Indo-Pacífica está 

relacionada con un largo período de estabilidad evolutiva, pero además gracias al hecho que 

la amplia diversidad de Islas de diferentes tamaños en el archipiélago y la historia geológica 

de las mismas. 

 

En poblaciones grandes (Ne = 105), 120 migrantes constituirían una tasa de migración de tan 

solo 0.12%. Tasas de migración entre 0.2% y 10% no serán suficientes para causar reacciones 

independientes de perturbación demográfica (Hastings, 1993), pero serán suficientes para 

oscurecer la identificación de tales poblaciones. La tasa de migración histórica reportada 

entre cuencas oceánicas oscila entre 0.05% (mMED→PAC) y 0.45% (mPAC→ATL) (Tabla 11, Fig. 

20), las cuales reflejan la estructuración genética reportada en el presente trabajo.  

 

 
 

  



Bayona-Vásquez, N. J.  Genética del Dorado  
 

73 
 

9.4 Implicaciones para el manejo y la conservación del recurso 
 

La demanda global de pescado para el consumo humano ha crecido dramáticamente en las 

últimas cinco décadas, con una tasa promedio de crecimiento de 3.2% por año en el período 

de 1961-2009, superando el incremento del 1.7% por año de la población humana mundial 

(FAO, 2014). Por su parte, la comunidad científica hace un esfuerzo progresivo para hacer 

una evaluación stock por stock, guiada hacia un acercamiento integral que incluya varios 

componentes del ecosistema marino (Fromentin et al., 2009).  

El manejo de las pesquerías es hoy en día visto como necesario, tanto como para asegurar que 

la pesquería actual pueda continuar con la explotación como para asistir con la recuperación 

de los stocks afectados. La ciencia de la genética ha asistido al manejo de las poblaciones 

silvestres marinas por más de 50 años. El atractivo de las aproximaciones genéticas radica en 

la dificultad de observación directa de los movimiento de los organismos en el ambiente 

marino (Ovenden et al., 2015). 

La noción clásica de que los peces marino que ocupan ambientes abiertos, poseen un alto 

flujo génico y tamaños poblacionales infinitos, ha cambiado recientemente. Aunque, este tipo 

de casos de homogeneidad genética a gran escala parecen existir (Ely et al., 2005). En el 

presente trabajo, como en algunos otros en organismos marinos, se ha encontrado que existe 

subdivisión poblacional en un ambiente que se considera homogéneo. Y aunque estas 

diferencias genéticas son pequeñas, representan relevancia biológica. La cuál debe ser 

demostrada por factores ambientales y replicas espacio-temporales (Hauser et al., 2008) 

El pez dorado, especie catalogada por la International Union for Conservation of Nature- 

IUCN como especie de menor preocupación, es sujeto de la captura comercial y deportiva a 

lo largo del rango de distribución. De 2003 a 2012, las capturas globales reportadas de 

acuerdo a las FAO, han incrementado de 85 700 toneladas (t) a 115 010 t. Sin embargo, se 

debe señalar que las capturas reportadas para la especie por la FAO, por lo menos para el 

Atlántico Central Oriental, bajo representa la captura actual y real para la especie (Oxenford, 

1999; Mahon, 1999). En el Pacifico Oriental, particularmente en Costa Rica y Ecuador, las 

capturas de dorado han disminuido. El Mecanismo Regional  Pesquero del Caribe (CRFM, 

por sus siglas en inglés) reconoció la incertidumbre de la estructura de stocks así como el 

riesgo del recurso ante la carencia de un marco institucional o cuerpo regional para un 

manejo del recurso compartido o colaborativo (Collette et al., 2011). 
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Este trabajo pretende ser punto de partida para que los países y entidades competentes, 

brinden un adecuado manejo pesquero del recurso a nivel global. El cuál a partir de la 

generación y escaneo de un considerable número de marcadores genéticos, se pudo develar el 

patrón de diferenciación de la especie en su rango de distribución. Y aunque es necesario, 

complementar la información genética, con información ecológica y biológica, además de 

hacer estudios de fina escala de los componentes adaptativos locales de las poblaciones los 

cuales pueden brindar herramientas más fuertes para la identificación de stocks en las 

diferentes cuencas oceánicas. 
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X. Conclusiones 

 

 La variabilidad genética presente en las poblaciones del dorado es alta, lo cual es un 

indicativo de la salud genética de la población. 

 Se detectó una estructura genética que corresponde a la existencia de diferencias 

genéticas entre la cuenca del Atlántico, Pacífico y Mediterráneo, las cuales son 

atribuidas principalmente a la presencia de masas barreras que limitan el libre flujo 

genético entre las poblaciones. Similar al reportado para otras especies pelágicas 

ampliamente distribuidas y con características biológicas afines al dorado. 

 La barrera genética más fuerte que ha moldeado las poblaciones del dorado resulta ser 

la que separa la cuenca del Mar Mediterráneo del Océano Atlántico.  

 La población dentro del Mar Mediterráneo es aquella que presenta menor diversidad 

genética, traducido en un tamaño efectivo poblacional pequeño. 

 Otras barreras al flujo génico para la especie coinciden con aquellas que separan las 

cuencas oceánicas. Por lo que procesos geológicos y climáticos, como la emergencia 

de Istmo de Panamá y las glaciaciones del Pleistoceno han repercutido de forma 

importante en la estructura genética de la especie. 

 Se detectó una población asociada al cono Africano en donde existe comunicación 

entre gracias a procesos oceanográficos el Atlántico Oriental y el Índico Occidental 

por el sur de África, y la cual diverge de las demás poblaciones posiblemente por 

limitaciones de dispersión y flujo genético. 

 El uso de un considerable set de marcadores moleculares definió la estructura genética 

global de la especie, coincidiendo en gran medida con los resultados obtenidos en el 

ADNmt. 

 Los resultados expuestos en este documento brindan una plataforma para la 

delineación de estrategias de manejo sustentable del recurso.  
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XII. ANEXO I 

Estudios genéticos en especies pelágicas de amplia distribución. NS: No significativo. N/R: No reportado 
 

Nombre común y científico  Método Fst/ st Escala geográfica de la estructura Cita 

Tiburón ballena Rhincodon typus DNAmt 0.107 Atlántico vs. Indo-Pacifico Castro et al. 2007 

Tiburón peregrino Cetorhinus 
maximus  

DNAmt NS No estructura Atlántico vs. Pacífico; Océano Índico no 
muestreado 

Hoelzel et al. 2006 

Tiburón puntas negras 
Carcharhinus limbatus  

DNAmt 0.35 Atlántico oeste Keeney et al. 2005 

 microsats 0.007 Atlántico este vs. Indo-Pacífico Keeney & Heist 2006 

 DNAmt 0.612   

Tiburón mako Isurus oxyrinchus DNAmt 0.347 Atlántico Norte vs. Atlántico Sur Heist et al. 1996 

  0.105–0.173  Atlántico vs. Pacífico  

 microsats NS  Atlántico vs. Pacífico Schrey & Heist 2003 

Tiburón martillo común Sphyrna 
lewini  

DNAmt 0.749 Atlántico vs. Indo-Pacífico Duncan et al. 2006 

Tiburón blanco Carcharodon 
carcharias  

DNAmt 0.810–0.890  Este vs. Oeste Océano Índico Pardini et al. 2001 

 microsats NS Este vs. Oeste Océano Índico  

Marlin blanco Tetrapturus albidus microsats 0.004 Atlántico Norte vs. Suroeste Graves & McDowell 2006 

 ADNmt 0.04 Atlántico Noroeste vs. Caribe  

Marlin azul Makaira nigricans Aloenzimas 0.077 Atlántico vs. Pacífico Buonaccorsi et al. 1999 

 scnDNA 0.086   

 ADNmt 0.25   

 microsats 0.146 Atlántico vs. Pacífico Buonaccorsi et al. 2001 

 ADNmt 0.217   

Marlin rayado Tetrapturus audax ADNmt N/R  Pacífico Oriental vs. Occidental Graves & McDowell 1994 

Pez vela Istiophorus platypterus ADNmt N/R  Atlántico vs. Indo-Pacifico Graves & McDowell 1995 

 ADNmt N/R  Intra-Pacífico, intra-Índico  Graves & McDowell 2003 

 microsats  N/R  Atlántico vs. Indo-Pacífico, Indico vs. Pacífico Graves & McDowell 2003 
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Nombre común y científico  Método Fst/ st Escala geográfica de la estructura Cita 

Pez espada Xiphias gladius  ADNmt 0.087 Atlántico vs. Mediterráneo vs. Indo-Pacífico. Atlántico 
Noroeste  vs.  Atlántico Sur 

Alvarado-Bremer et al. 2005 

 ADNmt N/R Mediterráneo vs. Atlántico vs. Pacífico Rosel & Block 1996 

 ADNmt 0.014–0.032 Intra-Pacífico, intra-Índico  Reeb et al. 2000 

 ADNmt 0.038 Índico vs. Pacífico occidental Lu et al. 2006 

 CAM intron  0.34 Atlántico Norte vs.  Atlántico Sur Chow et al. 2007 

Atún aleta amarilla Thunnus 
albacares  

ADNmt NS No estructura Ely et al. 2005 

Bonito Katsuwomus pelamis ADNmt NS No estructura  Ely et al. 2005 

Atún patudo Thunnus obesus ADNmt 0.22 Atlántico vs. Indo-Pacífico Martinez et al. 2006 

 microsats NS No estructura Gonzalez et al. 2008 

Albacora Thunnus alalunga  ADNmt N/R  Atlántico vs. Pacífico  Chow & Ushiama 1995 

 ADNmt 0.041 Mediterráneo vs. Atlántico vs. Pacífico Viñas et al. 2004 

Atún aleta azul Thunnus thynnus  microsats 0.006 Atlántico Este vs. Atlántico Oeste/Mediterráneo Broughton & Gold 1997 

 ADNmt 0.013 Mediterráneo Este vs Mediterráneo Oeste Carlsson et al. 2007 

Bonito del Atlántico Sarda sarda ADNmt 0.291 Atlántico noroeste vs Mediterráneo Viñas  et al. 2010 

Wahoo Acanthocybium solandri  ADNmt NS Atlántico vs. Pacífico central Garber et al. 2005 

 ADNmt,LDHA6 
intron  

NS No estructura Theisen et al. 2008 

Dorado Coryphaena hippurus ADNmt 0.208 Mediterráneo vs Atlántico Oriental vs Indo-Pacífico Díaz-Jaimes et al. 2010 

 ADNmt 0.029 Pacífico Noreste Rocha-Olivares et al. 2006 

 microsats NS No estructura Pacífico Oriental Tripp-Váldez et al. 2010 
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ANEXO II. 

 
Tamaño de la muestra (N). Número de alelos (Na). Número efectivo de alelos. Riqueza alélica bajo el análisis de rarefacción (R). Número efectivo de alelos 
(Ne). Heterocigosidad observada (Ho) y esperada (He). Probabilidad de que la localidad genotipificada se encuentre bajo equilibrio H-W (p).  
 

Pop\Loc 008 023 002 008A 037 004 024 062 113 166 284 357 368 389 430 453 601 634 652 688 797 853 878 967 

PAC N 433 434 434 433 433 325 311 281 209 177 300 263 213 323 314 311 193 183 311 272 278 336 227 323 

 
Na 25 25 12 15 13 10 16 17 11 10 12 14 19 14 17 11 16 56 15 30 50 10 20 11 

 
R 12.3 13.3 6.7 10.3 7.5 6.4 11.7 11.1 7.1 6.8 8.5 9.1 13.1 7.3 9.8 6.3 8.0 21.4 10.4 17.7 20.0 6.2 8.0 7.3 

 
Ne 8.10 10.98 4.45 7.17 4.77 4.42 10.20 8.44 3.48 3.14 6.04 5.85 11.28 2.89 2.87 3.45 2.15 18.22 8.85 18.30 21.37 2.52 1.87 2.38 

 
Ho 0.850 0.919 0.749 0.864 0.811 0.732 0.608 0.719 0.349 0.684 0.720 0.700 0.770 0.443 0.462 0.627 0.492 0.842 0.643 0.879 0.824 0.506 0.216 0.483 

 He 0.877 0.909 0.775 0.861 0.790 0.774 0.902 0.882 0.713 0.682 0.835 0.829 0.911 0.654 0.651 0.710 0.535 0.945 0.887 0.945 0.953 0.603 0.464 0.579 

 
p 0.000 0.006 0.337 0.091 0.000 0.689 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.566 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 

BM N 20 20 20 20 20 18 8 10 0 0 17 16 2 16 13 14 0 15 19 10 18 15 13 16 

 

Na 14 14 6 11 8 8 3 10 0 0 6 4 2 9 8 5 0 18 8 12 15 6 7 6 

 

Ne 8.08 9.20 4.02 6.78 4.15 4.53 1.47 7.41 0.00 0.00 3.32 3.18 1.60 5.95 7.35 3.88 0.00 13.64 3.68 7.41 10.62 3.36 4.23 3.71 

 

Ho 0.900 0.900 0.650 0.900 0.800 0.833 0.125 0.300 0.000 0.000 0.647 0.813 0.500 0.688 0.692 0.500 0.000 0.933 0.632 0.900 0.778 0.333 0.308 1.000 

 

He 0.876 0.891 0.751 0.853 0.759 0.779 0.320 0.865 0.000 0.000 0.699 0.686 0.375 0.832 0.864 0.742 0.000 0.927 0.729 0.865 0.906 0.702 0.763 0.730 

 R 9.0 9.3 4.7 7.7 6.0 6.0 3.0 9.1 0 0 4.8 3.7 2.0 7.3 7.6 4.8 0 11.9 5.8 10.2 10.1 4.9 5.7 4.7 

 

p 0.024 0.112 0.640 0.992 0.043 0.770 0.045 0.001 NA NA 0.796 0.052 1.000 0.603 0.383 0.246 NA 0.045 0.001 0.599 0.274 0.034 0.000 0.382 

PL N 32 32 32 31 31 27 30 27 18 27 26 21 15 25 26 20 30 23 21 19 29 27 0 28 

 

Na 15 16 8 12 8 7 12 11 7 7 9 9 14 7 6 6 7 24 7 17 22 9 0 3 

 

Ne 6.15 11.19 4.41 6.03 3.81 4.35 8.53 8.19 3.52 2.75 6.26 6.00 9.78 2.74 3.44 3.70 1.43 12.75 4.74 13.88 15.29 3.74 0.00 1.62 

 

Ho 0.844 0.938 0.750 0.742 0.710 0.815 0.733 0.926 0.556 0.630 0.615 0.619 0.867 0.440 0.615 0.600 0.300 0.826 0.476 1.000 0.828 0.593 0.000 0.321 

 

He 0.837 0.911 0.773 0.834 0.738 0.770 0.883 0.878 0.716 0.636 0.840 0.833 0.898 0.635 0.709 0.730 0.299 0.922 0.789 0.928 0.935 0.733 0.000 0.383 

 R 7.7 9.7 5.3 7.4 5.4 5.3 8.2 8.2 5.0 5.3 6.7 6.8 10.0 4.7 4.3 4.8 3.2 11.6 5.5 11.3 11.4 5.5 0 2.8 

 

p 0.927 0.745 0.995 0.739 0.001 0.213 0.147 0.689 0.081 0.237 0.307 0.021 0.561 0.014 0.018 0.079 0.998 0.013 0.026 0.369 0.071 0.066 NA 0.008 
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Pop\Loc  008 023 002 008A 037 004 024 062 113 166 284 357 368 389 430 453 601 634 652 688 797 853 878 967 

CSL N 42 42 42 42 42 19 36 38 23 0 39 30 7 25 37 37 0 0 38 37 28 37 36 30 

 

Na 14 18 8 12 8 5 12 10 6 0 9 4 9 7 6 5 0 0 9 22 22 7 5 6 

 

Ne 7.16 10.59 4.65 6.40 4.61 3.44 8.02 5.09 3.41 0.00 5.34 2.84 8.17 1.95 1.65 2.66 0.00 0.00 5.65 14.96 15.84 2.44 1.26 3.02 

 

Ho 0.881 0.929 0.905 0.881 0.738 0.842 0.556 0.737 0.304 0.000 0.718 0.633 1.000 0.480 0.324 0.649 0.000 0.000 0.737 0.973 0.679 0.568 0.194 0.567 

 

He 0.860 0.906 0.785 0.844 0.783 0.709 0.875 0.804 0.707 0.000 0.813 0.648 0.878 0.487 0.393 0.623 0.000 0.000 0.823 0.933 0.937 0.589 0.207 0.669 

 R 7.7 9.4 5.7 7.4 5.3 4.6 7.9 6.6 4.9 0 6.0 3.8 9.0 4.3 3.6 3.7 0 0 6.3 11.1 11.6 4.2 2.6 4.8 

 

p 0.354 0.978 0.359 0.365 0.001 0.625 0.001 0.898 0.000 NA 0.720 0.072 0.682 1.000 0.152 0.724 NA NA 0.727 0.536 0.001 0.459 0.070 0.000 

GY N 35 35 35 35 35 27 25 30 23 25 25 27 28 33 27 23 24 25 23 32 23 31 35 30 

 

Na 16 16 7 12 8 6 12 10 7 6 9 6 15 6 4 7 7 28 9 19 18 9 3 7 

 

Ne 7.00 10.79 3.88 6.52 4.10 3.76 8.99 6.10 3.38 2.87 5.43 4.30 9.99 2.24 1.26 2.89 2.34 21.19 4.04 13.47 11.63 3.94 1.06 2.96 

 

Ho 0.914 0.971 0.857 0.857 0.829 0.704 0.520 0.633 0.391 0.680 0.560 0.704 0.714 0.273 0.111 0.435 0.583 1.000 0.609 0.906 0.826 0.548 0.057 0.300 

 

He 0.857 0.907 0.742 0.847 0.756 0.734 0.889 0.836 0.704 0.651 0.816 0.767 0.900 0.554 0.206 0.654 0.572 0.953 0.752 0.926 0.914 0.746 0.056 0.662 

 R 8.2 9.4 4.8 7.3 5.4 4.6 8.7 7.1 4.9 4.6 6.5 4.8 9.3 4.1 2.5 4.6 4.5 13.1 5.5 10.7 10.5 5.4 1.4 5.0 

 

p 0.004 0.159 0.354 0.376 0.705 0.906 0.001 0.111 0.000 0.959 0.003 0.002 0.422 0.000 0.000 0.000 0.504 0.783 0.207 0.512 0.816 0.000 0.999 0.000 

OC N 49 49 49 49 49 40 46 46 30 0 45 40 36 43 46 40 0 29 37 46 32 45 46 39 

 

Na 17 15 7 12 8 7 14 13 7 0 9 5 14 8 5 5 0 19 10 24 26 5 5 5 

 

Ne 6.30 10.42 4.13 6.15 4.18 4.54 9.38 6.19 2.33 0.00 4.05 4.18 9.49 1.91 1.48 2.50 0.00 7.22 4.06 15.56 14.95 3.05 1.09 1.62 

 

Ho 0.816 0.918 0.694 0.878 0.816 0.825 0.696 0.761 0.300 0.000 0.867 0.675 0.861 0.395 0.283 0.775 0.000 0.724 0.811 0.870 0.844 0.711 0.087 0.359 

 

He 0.841 0.904 0.758 0.837 0.761 0.780 0.893 0.838 0.571 0.000 0.753 0.761 0.895 0.475 0.323 0.601 0.000 0.861 0.754 0.936 0.933 0.672 0.085 0.384 

 R 8.0 9.1 5.0 7.1 4.9 5.2 8.7 7.4 4.3 0 5.2 4.5 8.8 4.1 3.0 3.6 0 8.8 5.8 11.1 11.4 4.3 1.7 3.0 

 

p 0.232 0.995 0.914 0.948 0.993 0.389 0.001 0.128 0.000 NA 0.024 0.082 0.003 0.115 0.032 0.421 NA 0.001 0.000 0.040 0.213 0.620 1.000 0.000 

MZ N 32 32 32 32 32 18 11 2 10 28 27 9 22 25 27 28 22 1 28 11 22 29 0 26 

 

Na 15 11 7 9 6 6 10 4 5 8 8 6 13 7 7 5 8 2 5 12 19 3 0 6 

 

Ne 6.54 8.87 3.98 5.55 3.64 3.39 6.54 4.00 2.70 3.40 4.08 3.52 9.31 2.55 1.94 2.57 2.33 2.00 3.64 9.31 13.44 1.60 0.00 1.39 

 

Ho 0.844 0.875 0.688 0.875 0.781 0.556 0.818 1.000 0.400 0.679 0.704 0.889 0.773 0.440 0.481 0.536 0.545 1.000 0.679 0.636 0.955 0.483 0.000 0.231 

 

He 0.847 0.887 0.749 0.820 0.725 0.705 0.847 0.750 0.630 0.706 0.755 0.716 0.893 0.608 0.485 0.610 0.571 0.500 0.725 0.893 0.926 0.374 0.000 0.278 

 R 7.6 8.2 4.8 6.4 4.7 4.6 8.5 4.0 4.6 5.4 5.1 5.7 9.0 5.1 4.4 3.8 5.2 2.0 4.5 10.1 11.1 2.3 0 3.1 

 

p 0.225 0.871 0.936 0.002 0.944 0.649 0.827 0.423 0.251 0.003 0.000 0.948 0.541 0.003 0.054 0.000 0.294 NA 0.000 0.487 0.277 0.402 NA 0.734 
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Pop\Loc  008 023 002 008A 037 004 024 062 113 166 284 357 368 389 430 453 601 634 652 688 797 853 878 967 

PM N 8 8 8 8 8 8 5 8 8 3 5 8 5 8 6 5 3 7 7 7 3 6 0 7 

 

Na 9 7 4 6 5 6 5 6 3 5 6 8 7 2 4 3 4 14 5 10 6 4 0 4 

 

Ne 6.40 5.12 3.28 4.27 3.56 4.13 3.13 4.57 2.17 4.50 5.00 5.82 6.25 2.00 2.77 1.52 3.00 14.00 3.38 8.17 6.00 2.06 0.00 3.27 

 

Ho 0.875 0.875 0.750 1.000 0.875 0.875 0.600 0.625 0.375 1.000 1.000 0.625 1.000 1.000 0.833 0.400 0.667 1.000 0.571 1.000 1.000 0.667 0.000 0.571 

 

He 0.844 0.805 0.695 0.766 0.719 0.758 0.680 0.781 0.539 0.778 0.800 0.828 0.840 0.500 0.639 0.340 0.667 0.929 0.704 0.878 0.833 0.514 0.000 0.694 

 R 9.0 7.0 4.0 6.0 5.0 6.0 5.0 6.0 3.0 5.0 6.0 8.0 7.0 2.0 4.0 3.0 4.0 14.0 5.0 10.0 6.0 4.0 0 4.0 

 

p 0.890 0.525 0.306 0.833 0.811 0.691 0.744 0.450 0.557 0.532 0.704 0.173 0.680 NA 0.666 0.958 0.387 0.480 0.483 0.358 0.451 0.959 NA 0.146 

PE N 42 42 42 42 42 39 36 41 38 0 38 33 31 39 39 38 0 10 32 32 35 41 37 38 

 

Na 15 18 10 12 7 8 13 11 6 0 6 6 12 7 5 3 0 9 6 18 21 4 4 4 

 

Ne 8.93 9.83 4.53 7.72 4.42 3.89 8.53 4.52 2.61 0.00 3.45 4.30 8.18 1.60 1.58 2.21 0.00 6.45 3.65 9.44 14.41 1.10 1.12 2.16 

 

Ho 0.786 0.952 0.690 0.833 0.952 0.641 0.667 0.659 0.237 0.000 0.658 0.848 0.774 0.333 0.359 0.553 0.000 0.600 0.750 0.813 0.857 0.073 0.054 1.000 

 

He 0.888 0.898 0.779 0.870 0.774 0.743 0.883 0.779 0.617 0.000 0.710 0.768 0.878 0.375 0.369 0.547 0.000 0.845 0.726 0.894 0.931 0.094 0.104 0.538 

 R 8.7 9.2 5.3 7.9 5.4 5.3 8.3 6.3 4.4 0 4.1 4.8 8.4 3.5 3.1 2.6 0 8.1 4.4 9.2 11.0 1.7 1.8 2.6 

 

p 0.005 0.000 0.957 0.337 0.090 0.194 0.049 0.006 0.000 NA 0.581 0.702 0.058 0.430 0.000 0.683 NA 0.040 0.551 0.000 0.001 0.000 0.000 0.000 

EC N 49 49 49 49 49 48 25 22 8 22 15 27 14 27 42 32 28 41 44 44 26 25 38 31 

 

Na 18 16 9 12 8 8 12 13 7 9 6 14 10 6 16 9 7 34 11 21 24 5 13 6 

 

Ne 10.07 9.09 4.15 7.73 4.67 3.59 7.14 8.64 4.92 4.44 3.95 6.54 7.40 2.44 11.88 2.94 1.97 16.98 2.25 15.55 18.03 1.94 6.35 1.58 

 

Ho 0.898 0.837 0.694 0.837 0.857 0.625 0.560 0.818 0.250 0.864 0.467 0.667 0.714 0.593 0.762 0.531 0.464 0.878 0.500 0.864 0.769 0.600 0.684 0.290 

 

He 0.901 0.890 0.759 0.871 0.786 0.721 0.860 0.884 0.797 0.775 0.747 0.847 0.865 0.590 0.916 0.660 0.492 0.941 0.555 0.936 0.945 0.485 0.842 0.365 

 R 9.1 8.7 5.2 7.6 5.3 4.8 8.0 8.8 7.0 6.3 5.1 8.1 8.2 4.3 9.8 5.1 4.3 11.9 4.2 11.0 12.2 3.3 8.0 3.6 

 

P 0.012 0.009 0.589 0.987 0.496 0.161 0.001 0.963 0.007 0.312 0.001 0.366 0.554 0.197 0.009 0.011 0.004 0.971 0.000 0.136 0.001 0.000 0.002 0.003 

TI N 28 28 28 28 28 22 20 14 2 21 20 11 3 23 4 23 27 6 14 13 11 24 0 23 

 

Na 12 17 6 10 6 7 12 10 3 7 10 8 5 6 5 5 8 7 6 17 14 6 0 4 

 

Ne 5.64 10.45 3.81 5.70 3.61 4.10 9.09 6.43 2.67 3.51 6.96 6.54 4.50 2.91 4.00 4.10 1.87 5.14 3.44 14.08 11.00 2.95 0.00 2.43 

 

Ho 0.679 0.964 0.714 0.821 0.750 0.818 0.600 0.643 0.500 0.810 0.800 0.636 0.667 0.522 0.750 0.652 0.407 0.500 0.429 0.846 0.818 0.375 0.000 0.565 

 

He 0.823 0.904 0.737 0.825 0.723 0.756 0.890 0.844 0.625 0.715 0.856 0.847 0.778 0.656 0.750 0.756 0.466 0.806 0.709 0.929 0.909 0.661 0.000 0.589 

 R 7.4 9.7 4.8 6.6 4.4 5.2 8.9 7.8 3.0 5.3 7.6 7.3 5.0 5.0 5.0 4.6 4.6 7.0 5.1 12.4 11.4 4.5 0 3.4 

 

p 0.000 0.794 0.630 0.001 0.048 0.839 0.019 0.004 0.261 0.996 0.058 0.250 0.285 0.087 0.349 0.003 0.001 0.226 0.190 0.355 0.425 0.001 NA 0.286 
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Pop\Loc  008 023 002 008A 037 004 024 062 113 166 284 357 368 389 430 453 601 634 652 688 797 853 878 967 

HW N 32 32 32 32 32 30 22 19 19 31 30 21 29 30 30 31 28 15 28 10 27 30 0 30 

 

Na 11 18 9 12 11 7 14 10 5 7 9 8 12 5 6 4 12 14 8 15 19 3 0 5 

 

Ne 7.29 10.78 4.72 6.11 5.48 4.42 8.88 5.08 3.39 2.17 5.31 4.48 7.38 2.49 1.87 3.31 3.28 6.52 4.75 11.76 14.16 2.00 0.00 1.42 

 

Ho 0.906 0.906 0.750 0.844 0.844 0.667 0.636 0.737 0.263 0.452 0.833 0.810 0.655 0.533 0.433 0.839 0.607 0.800 0.679 0.800 0.852 0.600 0.000 0.233 

 

He 0.863 0.907 0.788 0.836 0.817 0.774 0.887 0.803 0.705 0.539 0.812 0.777 0.864 0.598 0.464 0.698 0.695 0.847 0.790 0.915 0.929 0.499 0.000 0.296 

 R 7.7 9.7 5.8 7.3 6.3 5.1 8.8 7.3 4.3 4.6 6.4 6.0 8.0 3.5 4.0 3.9 6.3 9.5 5.6 12.6 11.0 2.9 0 3.0 

 

p 0.654 0.547 0.982 0.005 0.002 0.001 0.641 0.202 0.000 0.662 0.691 0.090 0.017 0.003 0.884 0.155 0.004 0.503 0.030 0.150 0.056 0.202 Na 0.514 

JP N 32 33 33 33 33 0 19 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 2 0 21 0 

 

Na 14 16 7 10 8 0 12 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 4 0 4 0 

 

Ne 6.94 9.19 4.27 5.69 5.21 0.00 8.02 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 4.00 0.00 1.42 0.00 

 

Ho 0.906 0.939 0.818 0.879 0.727 0.000 0.789 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 1.000 0.000 0.143 0.000 

 

He 0.856 0.891 0.766 0.824 0.808 0.000 0.875 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.750 0.000 0.294 0.000 

 R 7.9 8.8 5.0 6.8 6.0 0 8.5 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 4.0 0 2.9 0 

 

p 0.902 0.995 0.944 0.642 0.001 NA 0.838 NA NA NA NA NA NA NA NA NA NA NA NA NA 0.423 NA 0.002 NA 

NC N 32 32 32 32 32 29 28 24 30 20 13 20 21 29 17 20 31 11 20 11 22 26 1 25 

 

Na 12 11 6 12 9 7 10 12 9 8 7 8 16 6 6 5 11 14 6 16 19 8 2 7 

 

Ne 7.50 7.67 4.32 6.42 3.75 4.93 7.13 5.82 4.22 3.23 5.54 5.37 10.89 2.24 3.75 2.48 2.03 12.10 2.95 12.74 12.41 3.48 2.00 2.13 

 

Ho 0.813 0.938 0.750 1.000 0.844 0.793 0.357 0.708 0.467 0.750 0.846 0.500 0.714 0.241 0.706 0.750 0.548 0.909 0.600 0.818 0.818 0.615 1.000 0.560 

 

He 0.867 0.870 0.769 0.844 0.733 0.797 0.860 0.828 0.763 0.690 0.820 0.814 0.908 0.554 0.734 0.598 0.508 0.917 0.661 0.921 0.919 0.712 0.500 0.530 

 R 7.8 7.5 5.0 7.8 5.5 5.9 7.4 7.5 5.8 5.5 6.4 6.3 10.0 4.2 4.7 3.8 5.2 11.7 4.8 12.6 10.8 5.3 2.0 3.8 

 

p 0.639 0.695 0.473 0.054 0.992 0.866 0.000 0.493 0.000 0.994 0.032 0.076 0.021 0.000 0.965 0.711 0.979 0.325 0.249 0.236 0.135 0.361 NA 0.144 

IND N 64 64 64 64 64 54 37 55 37 32 33 51 54 55 45 50 32 49 53 52 54 44 19 61 

 
Na 18 20 9 12 8 8 13 14 6 8 10 8 17 13 17 8 9 44 8 24 34 10 10 9 

 
Ne 7.91 10.15 4.77 6.45 4.07 4.37 8.30 8.61 3.54 4.09 7.19 5.33 8.92 3.72 4.16 3.47 2.95 18.98 4.89 16.90 24.61 4.02 2.77 3.18 

 
Ho 0.844 0.891 0.797 0.875 0.813 0.741 0.432 0.655 0.351 0.875 0.697 0.686 0.778 0.564 0.644 0.540 0.813 0.816 0.604 0.865 0.870 0.523 0.421 0.541 

 
He 0.874 0.901 0.791 0.845 0.754 0.771 0.879 0.884 0.718 0.755 0.861 0.812 0.888 0.731 0.760 0.712 0.661 0.947 0.795 0.941 0.959 0.752 0.639 0.686 

 R 12.5 13.8 7.4 9.5 6.5 6.6 10.9 11.9 5.2 7.1 9.1 7.2 13.6 9.0 12.9 6.7 7.4 24.5 6.8 18.0 22.7 8.3 10 7.7 

 
p 0.336 0.000 0.000 0.001 0.969 0.634 0.000 0.000 0.000 0.269 0.000 0.000 0.002 0.000 0.000 0.000 0.018 0.000 0.000 0.546 0.016 0.000 0.000 0.000 
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Pop\Loc  008 023 002 008A 037 004 024 062 113 166 284 357 368 389 430 453 601 634 652 688 797 853 878 967 

TA N 32 32 32 32 32 25 22 29 28 26 24 24 27 31 20 26 25 18 27 27 25 24 0 30 

 
Na 15 14 8 11 7 7 10 10 6 8 9 7 13 3 6 3 8 21 6 20 17 6 0 6 

 
Ne 7.01 7.45 4.81 5.66 4.10 4.42 6.68 5.41 3.72 4.39 6.94 4.78 8.89 1.79 1.74 2.02 3.03 12.71 3.24 13.25 13.02 2.43 0.00 1.91 

 
Ho 0.813 0.906 0.813 0.813 0.813 0.760 0.455 0.724 0.393 0.962 0.667 0.667 0.963 0.548 0.350 0.538 0.840 0.722 0.556 0.815 0.880 0.625 0.000 0.400 

 
He 0.857 0.866 0.792 0.823 0.756 0.774 0.850 0.815 0.732 0.772 0.856 0.791 0.888 0.443 0.424 0.506 0.670 0.921 0.691 0.925 0.923 0.588 0.000 0.477 

 R 8.0 8.1 5.6 6.8 5.2 5.4 7.1 6.7 4.5 5.7 7.2 6.1 8.6 2.4 4.1 2.9 4.9 11.8 4.1 10.8 10.7 4.0 0 3.8 

 
p 0.001 0.054 0.169 0.001 0.905 0.405 0.009 0.594 0.001 0.275 0.000 0.008 0.187 0.000 0.292 0.359 0.001 0.001 0.534 0.029 0.015 0.881 Na 0.831 

RE N 9 9 9 9 9 7 6 8 9 6 9 8 9 9 7 9 7 9 8 8 7 8 9 9 

 
Na 10 13 6 7 4 4 7 8 3 4 7 7 10 4 3 4 4 13 6 11 8 3 2 5 

 
Ne 7.04 10.80 4.26 5.79 3.52 3.38 5.54 6.40 2.42 1.71 6.00 5.12 8.10 2.28 1.78 3.24 2.18 9.53 5.12 8.53 5.76 2.46 1.12 2.79 

 
Ho 0.778 1.000 0.556 1.000 0.889 0.714 0.667 0.750 0.222 0.500 0.778 0.750 0.778 0.333 0.571 0.556 0.714 1.000 0.875 1.000 0.857 0.250 0.111 0.222 

 
He 0.858 0.907 0.765 0.827 0.716 0.704 0.819 0.844 0.586 0.417 0.833 0.805 0.877 0.562 0.439 0.691 0.541 0.895 0.805 0.883 0.827 0.594 0.105 0.642 

 R 9.4 12.0 5.8 6.8 4.0 4.0 7.0 8.0 3.0 4.0 6.9 7.0 9.4 3.9 3.0 3.9 4.0 11.9 6.0 11.0 8.0 3.0 1.9 5.0 

 
p 0.412 0.431 0.353 0.695 0.423 0.365 0.293 0.201 0.058 0.995 0.657 0.181 0.703 0.113 0.772 0.716 0.904 0.891 0.006 0.766 0.791 0.024 1.000 0.002 

SE N 23 23 23 23 23 22 9 18 0 0 0 19 18 15 18 15 0 22 18 17 22 12 10 22 

 

Ne 6.96 10.08 4.56 6.83 3.78 4.40 1.42 10.45 0.00 0.00 0.00 3.21 1.82 6.92 12.00 6.72 0.00 16.13 1.83 15.62 12.41 3.84 7.14 4.38 

 

Ho 0.913 0.826 0.870 0.913 0.783 0.727 0.222 0.500 0.000 0.000 0.000 0.684 0.500 0.733 1.000 0.533 0.000 0.818 0.556 0.882 0.864 0.500 0.700 0.864 

 

He 0.856 0.901 0.781 0.853 0.735 0.773 0.296 0.904 0.000 0.000 0.000 0.688 0.449 0.856 0.917 0.851 0.000 0.938 0.452 0.936 0.919 0.740 0.860 0.772 

 R 7.9 9.5 6.1 7.8 4.5 5.4 3.7 9.8 0 0 0 3.7 3.5 8.4 10.5 7.2 0 12.8 2.7 12.3 10.6 5.4 8.9 5.1 

 

p 0.971 0.816 0.002 0.887 0.762 0.686 0.006 0.003 NA NA NA 0.655 0.913 0.089 0.599 0.050 NA 0.049 0.506 0.167 0.562 0.022 0.014 0.238 

ATL N 158 162 152 147 143 101 70 128 73 63 67 71 120 129 127 117 65 65 103 104 83 107 47 142 

 Na 24 22 10 14 10 10 14 16 9 11 9 10 19 14 16 8 10 35 11 25 40 8 7 10 

 Ne 8.15 11.23 3.52 6.41 4.75 4.53 9.80 9.37 3.77 4.13 5.79 4.84 11.54 4.20 5.05 2.96 2.16 17.90 5.81 18.78 22.51 2.39 1.85 3.70 

 Ho 0.854 0.889 0.691 0.857 0.769 0.762 0.586 0.695 0.342 0.794 0.746 0.648 0.692 0.643 0.535 0.547 0.462 0.846 0.680 0.894 0.892 0.505 0.383 0.472 

 He 0.877 0.911 0.716 0.844 0.789 0.779 0.898 0.893 0.734 0.758 0.827 0.793 0.913 0.762 0.802 0.662 0.538 0.944 0.828 0.947 0.956 0.582 0.459 0.729 

 R 12.6 13.2 6.4 9.9 7.0 7.0 11.7 12.6 7.4 8.1 8.1 7.8 14.1 9.6 11.5 5.0 5.5 21.2 7.9 18.0 21.5 5.5 5.6 8.2 

 p 0.786 0.935 0.177 0.409 0.000 0.989 0.000 0.000 0.000 0.000 0.085 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.003 0.049 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 
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Pop\Loc  008 023 002 008A 037 004 024 062 113 166 284 357 368 389 430 453 601 634 652 688 797 853 878 967 
SA N 0 0 0 0 0 9 11 8 8 8 10 9 8 11 10 10 8 8 10 7 7 5 0 9 

 Na 0 0 0 0 0 5 8 6 5 6 5 6 9 4 5 4 3 11 3 7 5 5 0 6 

 Ne 0.00 0.00 0.00 0.00 0.00 2.79 4.57 4.92 3.46 3.76 4.44 5.23 7.11 2.37 3.08 2.04 1.91 8.00 2.82 5.16 3.50 4.17 0.00 4.26 

 Ho 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 1.000 0.364 0.875 0.500 0.750 0.800 0.778 0.625 0.727 0.500 0.500 0.625 0.625 0.700 1.000 0.714 0.800 0.000 0.556 

 He 0.000 0.000 0.000 0.000 0.000 0.642 0.781 0.797 0.711 0.734 0.775 0.809 0.859 0.579 0.675 0.510 0.477 0.875 0.645 0.806 0.714 0.760 0.000 0.765 

 R 0 0 0 0 0 4.7 6.8 6.0 5.0 6.0 5.0 6.0 9.0 3.4 4.8 3.6 3.0 11.0 3.0 7.0 5.0 5.0 0 5.9 

 p NA NA NA NA NA 0.472 0.006 0.287 0.032 0.021 0.220 0.159 0.087 0.752 0.008 0.975 0.647 0.062 0.372 0.140 0.301 0.029 NA 0.052 

DK N 39 39 39 39 39 33 14 38 0 0 0 22 24 30 32 26 0 26 35 29 23 24 24 33 

 
Na 13 17 7 11 9 7 11 14 0 0 0 6 4 12 15 6 0 23 8 19 20 6 4 6 

 
Ne 6.29 10.31 3.28 5.18 5.71 4.43 8.52 9.82 0.00 0.00 0.00 3.18 2.25 7.63 11.13 3.94 0.00 12.40 2.98 13.35 14.69 2.65 1.19 4.21 

 
Ho 0.846 0.974 0.615 0.872 0.744 0.848 0.786 0.605 0.000 0.000 0.000 0.818 0.417 0.900 0.688 0.615 0.000 0.923 0.714 0.828 0.913 0.458 0.167 0.879 

 
He 0.841 0.903 0.695 0.807 0.825 0.774 0.883 0.898 0.000 0.000 0.000 0.686 0.556 0.869 0.910 0.746 0.000 0.919 0.665 0.925 0.932 0.623 0.157 0.763 

 R 7.2 9.3 4.9 6.5 6.2 5.3 9.0 9.1 0 0 0 4.6 3.6 8.0 9.8 4.8 0 11.1 4.8 10.7 11.5 4.3 2.2 5.0 

 
p 0.733 0.499 0.314 0.000 0.014 0.349 0.343 0.000 NA NA NA 0.619 0.022 0.003 0.000 0.000 NA 0.281 0.000 0.026 0.105 0.001 1.000 0.000 

GM N 24 24 24 24 24 0 0 23 0 0 0 0 17 14 18 19 0 0 0 18 0 14 17 16 

 
Na 14 14 6 11 7 0 0 10 0 0 0 0 11 4 5 3 0 0 0 19 0 5 5 6 

 
Ne 6.51 9.29 3.68 6.16 4.27 0.00 0.00 6.49 0.00 0.00 0.00 0.00 7.41 1.84 1.95 2.33 0.00 0.00 0.00 14.09 0.00 3.92 1.89 3.26 

 
Ho 0.750 0.917 0.833 0.917 0.917 0.000 0.000 0.696 0.000 0.000 0.000 0.000 0.765 0.286 0.222 0.579 0.000 0.000 0.000 0.833 0.000 0.500 0.529 0.375 

 
He 0.846 0.892 0.728 0.838 0.766 0.000 0.000 0.846 0.000 0.000 0.000 0.000 0.865 0.457 0.488 0.571 0.000 0.000 0.000 0.929 0.000 0.745 0.471 0.693 

 R 7.9 9.0 4.7 7.5 5.4 0 0 7.5 0 0 0 0 8.3 3.5 3.9 3.0 0 0 0 11.7 0 4.6 3.8 4.9 

 
p 0.993 0.293 0.520 0.826 0.369 NA NA 0.389 NA NA NA NA 0.235 0.242 0.000 0.606 NA NA NA 0.361 NA 0.127 0.267 0.008 

CA N 32 32 32 31 32 26 24 25 27 27 27 24 21 25 21 26 23 11 22 25 26 24 0 29 

 
Na 17 15 7 12 8 8 11 13 7 8 9 7 13 8 7 4 5 15 7 20 20 3 0 6 

 
Ne 7.97 11.25 3.72 5.51 4.47 4.39 8.66 8.99 3.19 3.81 6.75 4.30 8.65 3.02 4.12 2.26 2.30 12.74 3.53 15.63 13.66 1.62 0.00 2.29 

 
Ho 0.844 0.813 0.719 0.774 0.750 0.654 0.542 0.760 0.296 0.778 0.704 0.458 0.857 0.720 0.619 0.577 0.652 1.000 0.591 0.960 0.962 0.500 0.000 0.276 

 
He 0.875 0.911 0.731 0.818 0.776 0.772 0.885 0.889 0.687 0.737 0.852 0.767 0.884 0.669 0.757 0.558 0.565 0.921 0.717 0.936 0.927 0.385 0.000 0.564 

 R 8.8 9.7 4.7 7.5 5.3 5.4 8.3 8.8 5.1 5.3 7.0 5.6 9.1 4.7 5.8 3.2 3.3 12.2 5.2 11.6 11.1 2.3 0 4.1 

 
p 0.823 0.232 0.973 0.512 0.002 0.748 0.089 0.473 0.000 0.024 0.015 0.024 0.166 0.002 0.000 0.693 0.947 0.694 0.021 0.690 0.919 0.446 NA 0.000 
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Pop\Loc  008 023 002 008A 037 004 024 062 113 166 284 357 368 389 430 453 601 634 652 688 797 853 878 967 

COL N 19 15 20 17 16 0 0 3 8 0 0 0 15 13 7 4 0 10 0 0 0 0 6 14 

 
Na 13 10 6 9 6 0 0 3 4 0 0 0 9 4 4 3 0 11 0 0 0 0 2 6 

 
Ne 6.50 6.82 3.46 6.49 4.49 0.00 0.00 2.57 3.88 0.00 0.00 0.00 5.17 1.87 2.97 2.13 0.00 10.53 0.00 0.00 0.00 0.00 1.95 2.72 

 
Ho 0.842 1.000 0.700 0.882 0.625 0.000 0.000 0.333 0.125 0.000 0.000 0.000 0.867 0.462 0.429 0.250 0.000 0.800 0.000 0.000 0.000 0.000 0.833 0.214 

 
He 0.846 0.853 0.711 0.846 0.777 0.000 0.000 0.611 0.742 0.000 0.000 0.000 0.807 0.464 0.663 0.531 0.000 0.905 0.000 0.000 0.000 0.000 0.486 0.633 

 R 8.3 7.8 4.8 7.2 5.2 0 0 3.0 4.0 0 0 0 7.0 3.2 4.0 3.0 0 10.3 0 0 0 0 2.0 5.2 

 
p 0.839 0.202 0.830 0.332 0.270 NA NA 0.343 0.007 NA NA NA 0.965 0.987 0.051 0.245 NA 0.084 NA NA NA NA 0.363 0.003 

EU N 31 38 23 23 18 22 15 27 22 24 20 10 27 23 28 22 29 6 25 14 22 30 0 32 

 
Na 17 15 6 11 7 7 11 12 6 7 7 9 12 8 8 5 7 8 9 13 13 4 0 5 

 
Ne 8.32 9.86 3.38 6.53 4.00 4.36 9.00 4.64 2.32 3.56 3.56 6.90 9.11 3.79 3.07 3.37 1.39 6.55 3.40 10.05 10.76 1.98 0.00 1.57 

 
Ho 0.935 0.895 0.652 0.957 0.778 0.636 0.600 0.704 0.409 0.875 0.700 0.700 0.704 0.478 0.643 0.591 0.276 0.500 0.760 0.929 0.909 0.433 0.000 0.375 

 
He 0.880 0.899 0.704 0.847 0.750 0.771 0.889 0.785 0.568 0.719 0.719 0.855 0.890 0.736 0.674 0.704 0.282 0.847 0.706 0.901 0.907 0.496 0.000 0.364 

 R 8.9 8.8 5.1 7.5 5.4 5.2 8.9 6.6 3.4 5.7 5.2 8.3 8.6 5.5 4.9 4.2 3.3 8.0 5.5 9.9 9.5 3.2 0 2.9 

 
p 0.002 0.922 0.001 0.524 0.108 0.906 0.003 0.834 0.943 0.799 0.045 0.589 0.234 0.000 0.179 0.035 0.114 0.126 0.027 0.729 0.314 0.629 Na 1.000 

FL N 13 14 14 13 14 11 6 4 8 4 10 6 8 13 11 10 5 4 11 11 5 10 0 9 

 
Na 10 14 7 9 4 8 5 5 5 4 7 4 8 4 5 3 2 6 6 12 7 3 0 6 

 
Ne 7.04 10.32 2.50 4.97 3.41 3.61 4.24 4.00 4.00 2.29 3.70 2.67 7.11 1.99 2.26 1.36 1.92 5.33 3.41 8.34 6.25 2.06 0.00 2.79 

 
Ho 0.923 0.643 0.643 0.692 0.786 0.818 0.667 1.000 0.375 0.500 0.900 0.500 0.625 0.692 0.273 0.300 0.400 1.000 0.545 0.909 0.600 0.700 0.000 0.444 

 
He 0.858 0.903 0.599 0.799 0.707 0.723 0.764 0.750 0.750 0.563 0.730 0.625 0.859 0.497 0.558 0.265 0.480 0.813 0.707 0.880 0.840 0.515 0.000 0.642 

 R 8.4 10.4 5.4 7.0 3.8 6.6 5.0 5.0 5.0 4.0 6.2 4.0 8.0 3.2 4.6 2.8 2.0 6.0 5.2 9.9 7.0 3.0 0 6.7 

 
p 0.779 0.034 0.896 0.038 0.205 0.965 0.612 0.285 0.063 0.227 0.175 0.722 0.132 0.725 0.040 0.958 1.000 0.525 0.826 0.062 0.247 0.407 NA 0.166 

MED N 46 46 46 46 46 0 0 46 0 0 0 0 43 39 42 29 0 0 0 40 0 37 42 35 

 
Na 15 12 7 8 7 0 0 12 0 0 0 0 12 5 1 4 0 0 0 23 0 6 3 6 

 
Ne 5.41 7.15 3.11 4.68 4.05 0.00 0.00 6.11 0.00 0.00 0.00 0.00 6.53 3.55 1.00 2.22 0.00 0.00 0.00 13.06 0.00 3.59 1.10 2.62 

 
Ho 0.804 0.913 0.783 0.783 0.848 0.000 0.000 0.739 0.000 0.000 0.000 0.000 0.814 0.436 0.000 0.414 0.000 0.000 0.000 0.950 0.000 0.595 0.071 0.400 

 
He 0.815 0.860 0.678 0.786 0.753 0.000 0.000 0.836 0.000 0.000 0.000 0.000 0.847 0.718 0.000 0.549 0.000 0.000 0.000 0.923 0.000 0.722 0.092 0.618 

 R 10.9 10.1 5.7 6.5 5.8 0 0 9.4 0 0 0 0 9.7 4.9 1.0 3.8 0 0 0 16.9 0 5.8 2.4 5.1 

 
p 0.549 0.014 0.920 0.182 0.243 NA NA 0.097 NA NA NA NA 0.000 0.000 NA 0.000 NA NA NA 0.522 NA 0.000 0.000 0.000 
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ANEXO III. Valores de los estadísticos de diversidad promediado para todas las localidades por cada locus. Ht: Heterocigocidad Total. He: 
Heterocigosis esperada promedio. Ho: Heterocigosis observada promedio. F, índices de fijación a diferente niveles. DE: Desviación estándar.  
 

 
 008 023 002 008A 037 004 024 062 113 166 284 357 368 389 430 453 601 634 652 688 797 853 878 967 

Ht 0.90 0.92 0.78 0.87 0.80 0.84 0.92 0.90 0.86 0.91 0.92 0.88 0.93 0.74 0.74 0.74 0.87 0.97 0.90 0.96 0.97 0.72 0.87 0.71 

He 0.82 0.85 0.71 0.80 0.73 0.62 0.70 0.79 0.51 0.39 0.59 0.64 0.78 0.57 0.56 0.59 0.30 0.73 0.59 0.83 0.78 0.54 0.21 0.54 

Ho 0.81 0.87 0.70 0.83 0.77 0.63 0.50 0.68 0.27 0.43 0.55 0.57 0.71 0.51 0.49 0.53 0.32 0.69 0.53 0.81 0.74 0.48 0.21 0.46 

 
                        Fis 0.01 -0.02 0.01 -0.04 -0.06 -0.01 0.29 0.14 0.48 -0.08 0.07 0.10 0.09 0.11 0.13 0.10 -0.05 0.05 0.09 0.02 0.06 0.11 0.02 0.16 

Fit 0.09 0.06 0.10 0.04 0.04 0.25 0.46 0.25 0.69    0.53 0.40 0.35 0.23 0.31 0.35 0.28 0.64 0.29 0.41 0.15 0.24 0.33 0.76 0.35 

Fst 0.020 0.007 0.011 0.011 0.014 0.007 0.033 0.047 0.026 0.023 0.044 0.056 0.060 0.133 0.192 0.095 0.094 0.011 0.180 0.010 0.016 0.083 0.358 0.165 

D 0.257 0.250 0.128 0.184 0.140 0.262 0.587 0.465 0.454 0.525 0.489 0.411 0.613 0.330 0.380 0.308 0.570 0.713 0.622 0.532 0.658 0.270 0.683 0.305 
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ANEXO IV. Prueba de desequilibrio de ligamiento por en cada Océano y Mar Mediterráneo. 
IA índice de asociación. ȓd  
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ACTIVIDADES COMPLEMENTARIAS 

I. Semestre 

 Curso de redacción de artículos en inglés impartido por la Dra. Ann Grant.  

 Profesor asistente en el curso optativo de Introducción a la Ecología Molecular y 
Genética de la Conservación ofrecido por el Posgrado de Ciencias del Mar y 
Limnología de la Universidad Nacional Autónoma de México. 

II. Semestre 

 NSF-funded workshop on next generation sequencing ofrecido por la American 
Genetic Association AGA del 19-22 de Julio en Irapuato-Guanajuato. México. 

 

III. Semestre 

 

 Asistente al 2012 Workshop on Genomics and Advanced Topic Session About 
Biopython. Realizado en Český Krumlov, Republica Checa del 8 al 25 de enero de 
2012 

 Apoyo en el curso “Análisis de Fragmentos” organizado por el laboratorio de 
Biología Molecular del Instituto de Biología de la UNAM con la conferencia: 
“Análisis de fragmentos en el estudio de la distribución de la variación genética en 
peces pelágicos" 

 

IV. Semestre 

 

 

 Asistente al curso: “RADseq methodologies for ecological and evolutionary genetic 
studies”. Organizado por el Graduate Research School in Genomic Ecology 
GENECO en la Universidad de Lund, Suecia. Del 15 al 19 de octubre de 2012. 

 

 Presentación y aprobación de examen de candidatura sobre “Los peces pelágicos: 
Aspectos ambientales, evolutivos y herramientas moleculares aplicadas a su estudio. 
Con énfasis en el dorado Coryphaena hippurus”. Cuya defensa oral fue sustentada el 
día 20 de noviembre de 2012. 

 

V. Semestre 

 

 Preparación de manuscrito 

 

VI. Semestre 

 

 Manuscrito: 



Bayona-Vásquez, N. J.  Genética del Dorado  
 

X 
 

DIAZ-JAIMES P, BAYONA-VÁSQUEZ N, HINOJOSA-ALVAREZ S, URIBE-
ALCOCER M & MARCET-HOUBEN M. 2014. The complete mitogenome of the 
common dolphinfish Coryphaena hippurus. Mitochondrial DNA. Early Online 1-2. 

 

VII. Semestre 

 

 Examen de posesión del idioma Inglés aprobado 

 Estancia académica de investigación en University of Georgia en el laboratorio del 
Dr. Travis Glenn 

 

VIII. Semestre 

 

 Manuscrito: 
BAYONA-VÁSQUEZ N, DIAZ-JAIMES P & URIBE-ALCOCER M. 2014. 
Isolation and characterization of microsatellite loci in the common dolphinfish 
Coryphaena hippurus (Perciformes: Coryphaenidae) from net generation sequencing 
and cross amplification in pompano dolphinfish. Conservation Genet Resour. DOI 
10.1007/s12686-014-0372-8 

 Tesis 
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