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Resumen

Se evalud la estructura genética de las poblaciones de Holothuria (Halodeima) inornata
Semper, 1868, y se investigd cuales podrian ser las barreras para el flujo de genes y pro-
cesos histdricos. Se recolectaron muestras tratando de abarcar su ambito de distribucion,
desde México hasta el norte de Peru. Con base en secuencias del gen COI se detectaron
118 haplotipos en 220 individuos y las diferencias entre dichos haplotipos fueron debidas
a 97 sitios variables (21.41%) en los 453 pb secuenciados. Se observo6 una alta diversidad
de haplotipos (h=0.979) y moderada diversidad nucleotidica (11=0.017). Para analizar la
diferenciacion genetica, se utilizaron los valores de F_, el test exacto de diferenciacion po-
blacional y los analisis de varianza molecular (AMOVA). Estos analisis sugieren que existen
dos poblaciones: las del norte, frente a las costas de: Sinaloa, Jalisco, Michoacan, Guerrero
y Oaxaca; y las del sur, frente a las costas de: Chiapas, El Salvador, Panama y Peru. Los
acontecimientos historicos y los patrones oceanograficos podrian ser los principales factores
que determinaron la dispersion y estructura de la poblacion de H. inornata, es probable que
la poblacion original se haya extendido inicialmente en el sur y luego hacia el norte. Ademas,
la separacion entre estas dos poblaciones podria deberse al Golfo de Tehuantepec, el cual
esta constituido por una serie de eventos tectonicos y oceanograficos que constituyen una
barrera para el asentamiento de H. inornata.

Palabras clave: Equinodermos; Holothuria (Halodeima) inornata; ADNmt; Pacifico Oriental
Tropical; Peru.

Abstract

Genetic structure of the populations of H. inornata was evaluated and the barriers for genetic
flux and historic processes were investigated. Samples were collected trying to cover the
distribution range of the species, from Mexico to northern Peru. Based on COIl sequences,
118 haplotypes from 220 specimens were detected; the differences between such haplotypes
were due to 97 variable sites (21.41%) of the 453 bp sequenced. A high haplotype diversity
(h=0.979) and a moderate nucleotidic diversity were observed. The values of F_, the exact
test of population differentiation, and the molecular variance analysis (AMOVA) were used
in order to analyze the genetic differentiation. These analyses suggest the existence of two
populations: northern, off the coasts of Sinaloa, Jalisco, Michoacan, Guerrero, and Oaxaca,
and southern, off the coasts of Chiapas, El Salvador, Panama and Peru. Historic events and
oceanographic patterns may be the main factors determining dispersion and structure of Hi
populations. It seems probable that the original population have extended first in the south
and then northern. Besides, the split between these two populations may be due to several
tectonic and oceanographic events constituting a barrier for H. inornata settling.
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Introduccion

La regién del Pacifico Oriental Tropical (POT) comprende
aproximadamente entre los 25°N y los 4°S. Dentro de esta
regién se han reconocido varias provincias zoogeograficas algu-
nas basadas en el andlisis de la distribucién geogréfica de peces
costeros ¢ invertebrados marinos (Hasting 2000, Robertson &
Cramer 2009, Briggs & Bowen 2012), otras en la distribucién
de peces e invertebrados marinos actuales y fésiles presentes en
la Formacién Canoa (Landini et al. 2002) y en el porcentaje de
endemismo de algunas especies de peces e invertebrados (Briggs
1974). Hasting (2000) propuso la Provincia Mexicana (desde
Sinaloa-Mazatlin hasta Oaxaca), un Central American Gap
(desde el Golfo de Tehuantepec hasta el Golfo de Fonseca), y la
Provincia Pandmica (desde el Golfo de Fonseca hasta el norte de
Pert1). Landini et al. (2002) reconocieron la Provincia Pandmica
(desde Mazatldn hasta el norte de Perti) y dentro de ella dos
unidades distintas: la Mexicana (m) que contiene las localidades
de Sinaloa, Jalisco, Michoacdn, Guerrero y Oaxaca, y la Pand-
mica sensu stricto (p) que contiene las localidades de Chiapas, El
Salvador, Panamd y Pert. Por tltimo Briggs (1974) considerd
la Provincia Mexicana (desde Sinaloa hasta El Salvador) y la
Provincia Pandmica (desde Nicaragua hasta del norte de Pert).

Muchas especies de peces e invertebrados tienen larvas que
pueden ser capaces de viajar cientos de kilémetros durante su
desarrollo, generalmente estas especies exhiben una estructura
genética homogénea (panmictica) en toda su 4rea geogréfica
(Kinlan & Gaines 2003); sin embargo, estructuras oceanogrd-
ficas (v.g. corrientes, surgencias, eddies, jets) pueden determinar
quiebres biogeograficos y patrones filogeograficos (Tellier et al.
2009, Zakas et al 2009, Brante et al 2012); por otro lado, el
comportamiento de las larvas y su ecologia, as{ como los efectos
del paleoclima, también pueden generar o mantener patrones
de la estructura genética que se desvien de lo esperado (Sotka
et al. 2004).

Un factor importante para la dispersién de larvas son las
corrientes marinas. Para la regién del POT, el cierre de la
comunicacién entre el Pacifico Tropical y el Caribe ocurrido
hace 2.8 m.a,, result un evento que condujo a los cambios en
la circulacién marina hasta llegar al patrén de circulacién como
actualmente se conoce (Coates et al. 2005, O 'Dea et al. 2007).
En el POT, la Corriente de California, que transcurre de norte
a sur, es estacional y afecta solo las capas superficiales (Wyrtki
1965, Ruiz 2013); la Corriente Costera de Costa Rica es la rama
mds pronunciada de la circulacién frente a Centroamérica y se
mueve hacia el Noroeste y el Oeste llegando, una rama de la co-
rriente, a ingresar en el Golfo de Tehuantepec (Quesada-Alpizar
& Cortés 2006). A uno y otro lado de la zona ecuatorial estdn
las corrientes denominadas Norecuatorial y Surecuatorial, que
transportan agua superficial hacia el oeste (Kessler 2006). Por
tltimo, la circulacion frente a la costa de Pert se destaca por la
Corriente Peruana o Corriente de Humboldt que fluye hacia el
noroeste y contribuye con sus aguas a la Corriente Surecuatorial
como parte de la circulaciéon (Allauca 1990, Morén 2000).

Si bien los sistemas de corrientes globales influyen sobre el
transporte de las larvas, a menor escala existen otros factores
que los modifican o influyen, como las surgencias, remolinos
(eddies) y la fisiografia de la costa (Roughgarden et al. 1988,
Nielsen & Navarrete 2004, Kelly & Palumbi 2010). En el nor-
te de la regién del Pacifico Oriental Tropical, se encuentra el

Golfo de Tehuantepec que ha merecido varios estudios porque
en esa zona suceden condiciones de vientos que influencian las
estructuras oceanogréficas a meso escala, como corrientes, eddies
y surgencias que afectarian la Corriente Costera de Costa Rica
(Stumpf 1975, Alvarez et al. 1989, Fiedler 2002, Barton et al.
2009). Estas caracteristicas pueden hacer de la zona del Golfo
de Tehuantepec una potencial barrera para el flujo de genes de
especies marinas, considerando que en su litoral se presentan
lagunas y rios, los cuales acarrean del continente sedimentos
arenosos (de la Lanza 1991) lo cual limitarfa el asentamiento de
Holothuria inornata, la cual vive sobre fondos rocosos.

Holohturia inornata se distribuye en el Pacifico desde el Golfo
de California hasta el norte de Pert; y en las Islas Clarién y
Socorro (México), Isla del Coco (Costa Rica), Islas Galdpagos
(Ecuador) (Solis-Marin et al. 2009), Isla Foca e islas Lobos de
Afuera (Pert). Estos organismos pueden alcanzar hasta 40 cm
de longitud y en general habitan en aguas someras, entre 0 a
18 m de profundidad, en hdbitats rocoso-arenosos (Alvarado
& Solis-Marin 2013). Esta especie es un recurso pesquero
poco conocido; a pesar de su abundancia y accesibilidad en el
litoral de México (Solis-Marin, datos no publicados). Se pesca
artesanalmente y se explota ilegalmente en las Islas Galdpagos,
El Salvador y México, donde se ha reportado como severamen-
te sobre explotada. En El Salvador, se encuentra en la lista de
especies en peligro (FAO 2012).

La reproduccion en H. inornata puede ser de forma asexual y
sexual. En la poblacién de H. inornata de Michoacdn (México),
la talla de maduracién gonddica fue a los 22 ¢m de longitud, la
edad calculada para este tamano fue de 5 afios (Ramos-Ramirez
2013). El ciclo reproductivo es semicontinuo; los periodos de
reproduccién abarcaron los meses de setiembre y octubre. La fe-
cundacidn es externa, se desarrolla primero una larva auricularia
y posteriormente una larva doliolaria, finalmente se establecen
en el fondo del mar y pasan ahi su vida como adultos (Ramos-
Ramirez 2013).

Estudios genéticos de poblaciones utilizando diversos
marcadores han sido realizados en equinodermos en distintos
océanos. Para algunas especies de holoturias se han realizado
trabajos en regiones del Océano Pacifico e Indico y el Atléntico
oriental y el Mediterrdneo (Uthicke et al. 1998, Arndt y Smith
1998, Uthicke y Benzie 2000, Uthicke y Benzie 2003, Chang
et al. 2009, Borrero-Pérez et al. 2011). Sin embargo, no se han
registrado estudios en la regién del POT entre México y Per,
para ninguna especie de pepino de mar.

En este contexto, el presente trabajo investiga la estructura
genética de H. inornata en la regién del Pacifico Oriental Tropi-
cal, entre México y Perti. Los resultados indican que Holothuria
inornata presenta una diversidad genética alta y una estructura
genética diferenciada entre las unidades Mexicana y Pandmica
propuestas dentro de la provincia Pandmica.

Material y métodos

Muestreo.- Se recolectaron muestras de H. inornata de nueve
localidades tratando de abarcar toda su drea de distribucién
geogréfica. De norte a sur las muestras se obtuvieron frente a las
costas de México: Sinaloa (playa Cerritos, 23°15'N), Jalisco (Isla
Cocinas, 19°33’N), Michoacén (Caleta de Campos, 18°04'N),
Guerrero (Punta Maldonado, 16°19’N), Oaxaca (Puerto Angel,
15°39’N), Chiapas (Puerto Madero, 14°42’N); costas de El

156

Rev. peru. biol. 21(2): 155 - 162 (Octubre 2014)



PHYLOGEOGRAPHY OF HOLOTHURIA (HALODEIMA) INORNATA SEMPER, 1868 (ECHINODERMATA: FIOLOTHUROIDEA)

=z v
0 et %
R e
£ ﬂ’ A
% = * @ o> N
= Golfo de Tehuantepec"
°
-
[0
B
£
N
c
of{ &
Océano Pacifico
0 865 1730 km
N
(e} L 1 ]
(d I 1] L}
[aV}
'"100°W ''80°W

Figura 1. Mapa de los sitios muestreados para Holothuria
Guerrero; O, Oaxaca; C, Chiapas; ES, El Salvador; Pa, Pana
Mexicana y Panamica sensu stricto (Landini et al. 2002).

Salvador: Sonsonate (Los Cobanos, 13°31’N), Panam4: San
Carlos (8°29’N) y Pert: Piura (Isla Foca, 5°12’S) (Fig. 1). Los
individuos fueron recolectados manualmente por buceo y se les
extrajo un pedazo de tejido (pies ambulacrales) los que fueron
guardados en etanol absoluto para el andlisis molecular.

Extraccién, amplificacidén y secuenciacién.- ElADN gené-
mico fue extraido segtin el procedimiento de Honey-Escandén
et al. (2012), con algunas modificaciones. Para la limpieza de
ADN se utilizé el QIAquick PCR Purification Kir (QIAGEN®).
Se amplificé un fragmento del gen mitocondrial Citocromo
Oxidasa 1 (COI) utilizando iniciadores especificos disenados
para este estudio a partir de una secuencia de H. inornata de
la pdgina del GenBank, los iniciadores utilizados son: COI
Forward 5’ ATGGCTTTTCCCCGAATGAA3" y COI Reverse
5’ACACCATTCCTAGATACCCGA3’. Las amplificaciones
se realizaron mediante la reaccién en cadena de la polimerasa
(PCRes) utilizando las mismas condiciones que Honey-Escandén
et al. (2012). El ADN amplificado mediante las PCRs fue
secuenciado, con un oligonucleétido, en el High Throughput
Genomics Center, de la University of Washington, Department
of Genome Sciences, EE.UU.

Diversidad genética.- Las secuencias se revisaron manual-
mente, y se editaron y alinearon con el programa BioEdit
ver. 7.0.9.0 (hetp://www.mbio.ncsu.edulbioedit/bioedit. html).

La diversidad haplotipica (H) y nucleotidica (r), asi como el

(Halodeima) inornata. Si, Sinaloa; J, Jalisco; M, Michoacan; G,
ma; Pe, Peru. Unidades dentro de la Provincia Panamica: unidad

nimero de sitios polimérficos (S), nimero promedio de dife-
rencias nucleotidicas (k) se obtuvieron por medio del programa
ARLEQUIN 3.1 (beep:/fcmpg.unibe.chlsoftwarelarlequin35/)
(Excoffier & Lischer 2010).

Diferenciacién poblacional.- Para entender la diferencia-
cién o similitud de las poblaciones se utilizaron los estadisticos
F de Wright (Wright 1951) calculados mediante la realizacién
de 10100 permutaciones en ARLEQUIN. Para corroborar lo
encontrado en los estadisticos F_ se realizé el test exacto de
diferenciacién poblacional (longitud de la cadena de Markov,
100000 pasos) (Raymond & Rousset 1995). Con el fin de
evaluar el aislamiento por distancia, se calculd la correlacion
entre los valores de diferenciacién genética (F ) y las distancias
geograficas para todos los pares de localidades utilizando los
procedimientos de permutacién de Mantel implementados en el
software ARLEQUIN (Mantel 1967). Se realizé un Andlisis de
Varianza Molecular (AMOVA), para conocer la estructura de la
poblacién, organizando las muestras en varios grupos geograficos
de acuerdo con propuestas de provincias del POT presentadas
por varios autores, las cuales se consideran como hipétesis que
pueden explicar la estructura genética de las poblaciones. Las
agrupaciones consideradas fueron: (i) Provincia Mexicana (Si,
], M, G, O) vs. Central American gap (C, ES) ws. Provincia
Pandmica (Pa, Pe) (Hasting 2000); (ii) Unidad Mexicana (Si,
J, M, G, O) vs. Unidad Pandmica (C, ES, Pa, Pe) (Landini et

Rev. peru. biol. 21(2): 155 - 162 (October 2014)
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Tabla 1. Medidas de diversidad para Holothuria (Halodeima) inornata. Los valores se presentan considerando las poblaciones
de la especie, las unidades Mexicana y Panamica, y todos los individuos de la especie. N, Numero de individuos; Nh, Numero
de haplotipos; 11, Diversidad nucleotidica; H, Diversidad haplotipica.

Unidad Localidad Codigo N Nh o H
Mexicana 103 47 0.0096 0.951
Sinaloa-Playa Cerritos Si 6 4 0.008 0.8
Jalisco-Isla Cocinas ] 17 11 0.007 0.934
Michoacan-Caleta de Campos M 21 16 0.012 0.948
Guerrero-Punta Maldonado G 30 19 0.009 0.959
Oaxaca-Puerto Angel ©) 29 20 0.009 0.968
Panamica 117 76 0.0146 0.973
Chiapas-Puerto Madero C 30 23 0.016 0.977
El Salvador-Los Cobanos ES 32 27 0.015 0.978
Panama-San Carlos Pa 28 22 0.015 0.968
Peru-Isla Foca Pe 27 22 0.014 0.969
Todos los individuos 220 118 0.017 0.979
Varianza 0.0000001 0.00001
Error estandar 0.00037 0.004

al. 2001); (iii) Provincia Mexicana (Si, J, M, G, O, C, ES) vs.
Provincia Pandmica (Pa, Pe) (Briggs 1974). Por otra parte, se
utilizé el programa TCS versién 1.21 (http://darwin.uvigo.es/
software/tcs.html) (Clement et al. 2000) que hace aproximacio-
nes tipo redes con el procedimiento de parsimonia estadistica
con una confianza de 95%.

Demografia histérica.- Considerando la diferenciacién entre
las poblaciones, se examing la demografia histérica por medio de
la distribucién de mismatch, la cual se realizé en ARLEQUIN.
También se realizaron las pruebas estadisticas D de Tajima y F_
de Fu (Tajima 1989 y Fu 1997). Para estimar el tiempo aproxi-
mado de expansién de las poblaciones de H. inornata, se utilizé

la férmula T = 1t/2uk. Se considerd una tasa de mutacién de
1.5%/m.a. para el gen COI estimado para equinoideos (Lessios
etal. 2001).

Resultados

Diversidad genética.- Se detectaron 118 haplotipos en 220
individuos y las diferencias entre dichos haplotipos fueron de-
bidas a 97 sitios variables en los 453 pb secuenciados (21.41%)
(Ntmeros de acceso Genbank KM888322 - KM888544).
La diversidad haplotipica, expresada como la probabilidad de
encontrar dos haplotipos diferentes en la muestra de 223 indi-
viduos, fue de 0.979. La diversidad nucleotidica, la cual expresa

Tabla 2. Estimaciones de F_ entre las muestras de Holothuria (Halodeima) inornata basados en ADNmt COI (valores en la
diagonal inferior); los valores de p significativos se indican con (*) = p< 0.05. Los valores del test exacto de diferenciacion
poblacional se muestran en la parte diagonal superior. p< 0.05. Los valores de p significativos se indican con (*). Localidades:
(Si): Sinaloa, Playa Cerritos; (J): Jalisco, Isla Cocinas; (M): Michoacan, Caleta Campos; (G): Guerrero, Punta Maldonado;
(O): Oaxaca, Puerto Angel; (C): Chiapas, Puerto Madero; (ES): El Salvador, Los Cobanos; (Pa): Panama, San Carlos; (Pe):

Peru, Isla Foca.

Mexicana
Localidades (Si) 1)) M) (G) (O)
(Si) — 0.500+0.007 0.150+0.011 0.437+0.015 0.458+0.015
1)) -0.009 — 0.406+0.011 0.784+0.010 0.707+0.009
(M) -0.020 -0.014 — 0.420+0.012 0.729+0.012
G) -0.024 -0.018 -0.010 — 0.961+0.002
()] -0.035 -0.009 -0.011 -0.019 —
© 0.341* 0.396* 0.336* 0.401* 0.378*
(ES) 0.359* 0.416* 0.356* 0.419* 0.394*
(Pa) 0.359* 0.414* 0.350* 0.418* 0.395*
(Pe) 0.434* 0.484* 0.416* 0.481* 0.458*
Panamica
Localidades © (ES) (Pa) (Pe)
(Si) 0.035+0.003* 0.135+0.014 0.064+0.005 0.108+0.010
) 0.012+0.002* 0.004+0.001* 0.002+0.001* 0.003+0.001*
(M) 0.019+0.003* 0.003+0.001* 0.001+0.001* 0.002+0.001*
G) 0.005+0.003* 0.000+0.000* 0.000+0.000* 0.000+0.000*
(O) 0.003+0.001* 0.004+0.001* 0.000+0.000* 0.000+0.000*
(@] — 0.122+0.011 0.147+0.014 0.208+0.008
(ES) -0.015 — 0.900+0.009 0.964+0.004
(Pa) -0.016 -0.020 — 0.899+0.006
(Pe) -0.013 -0.019 -0.017 —
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la probabilidad de encontrar sitios nucleotidicos diferentes entre
secuencias de la misma poblacidn, fue de 7=0.017 (Tabla 1).

En los andlisis por localidades, en general los mayores valores
de diversidad haplotipica (H) y nucleotidica (r) estdn en las
localidades del sur y los menores en las del norte, que corres-
ponden a las unidades Pandmica y Mexicana propuestas por
Landini et al. (2001).

Diferenciacién poblacional.- Los valores de F_ fueron altos
y significativos al comparar entre las poblaciones de la unidad
Mexicana (Si, J, M, G, O) y las de la unidad Pandmica (C, ES,
Pa, Pe), observindose nula diferenciacién dentro de estos dos
grupos. El Test Exacto en la mayoria de los casos corroboré lo
encontrado en los estadisticos F_ (Tabla 2).

Los resultados del andlisis de varianza molecular arrojaron
que la mayor varianza era explicada significativamente por la
diferencia entre los grupos de las poblaciones de la unidad
Mexicana y la Pandmica (Si-O vs. C-Pe), con 41.95% (p=0) de
varianza total. Esto corrobora lo encontrado en los otros andlisis
de estructura genética (estadistico F_ y test exacto). También se
detectd una varianza significativa (36.09%, p=0.01) entre los
grupos Provincia Mexicana (Si, J, M, G, O); Central American
gap (C, ES) y Provincia Pandmica (Pa, Pe) propuestas por Hasting
(2000). Para la tercera agrupacién que consideraba la Provincia
Mexicana (Si, J, M, G, O, C, ES) y la Provincia Pandmica (Pa,
DPe) (Briggs 1974) la varianza explicada fue de 13.71% (p=0.13).

La prueba de Mantel obtenida a partir de 10000 permutacio-
nes, arroja una correlacién positiva entre la distancia genética y
la distancia geogréfica lineal; sin embargo, esta correlacién no
fue alta (r(AB)= 0.508). Con base en este resultado, se puede
concluir que no existe un patrén de aislamiento por distancia
geogréfica para H. inornata.

Distribucidn geogrifica de los haplotipos de ADNmt.- La
red derivada de los datos del gen COI mostré un patrén en el que
se observan, de abajo hacia arriba en la figura 2, la mayoria de
los haplotipos de Perti, Panamd, El Salvador y Chiapas (unidad
Pandmica); y hacia arriba los haplotipos de las otras localidades
ubicadas hacia el norte Oaxaca, Guerrero, Michoacdn, Jalisco y
Sinaloa (unidad Mexicana) (Fig. 2)

Los haplotipos mds frecuentes: COI-1, COI-2, COI-3 y
COI-4, se encontraron en 7.6, 7.2, 6.3 y 5.8% de los individuos,
respectivamente (Fig. 2). El haplotipo mds comun (COI-1), que
por el método se deduce ser el ancestral, fue detectado en todas
las localidades muestreadas en la unidad Pandmica. El segundo
haplotipo (COI-2) mds comin fue detectado en Chiapas y en
todas las localidades de la unidad Mexicana, excepto en Sina-
loa. El tercer haplotipo compartido (COI-3) estd ampliamente
distribuido, encontrindose en todas las localidades de las dos
poblaciones, excepto en Chiapas y Sinaloa.

Demografia histérica.- Considerando la diferenciaciéon
encontrada entre las poblaciones de las unidades Mexicana
y la Pandmica, estos andlisis se realizaron considerando cada
una de estas unidades como una metapoblacién panmictica.
La distribucién de las diferencias de sitios nucleotidicos entre
pares de secuencias mostrd una distribucién que podria consi-
derarse bimodal en la poblacién Mexicana y multimodal en la
poblacién Pandmica. Sin embargo, se encontré un buen ajuste al
modelo de expansién stbita, en los dos casos la diferencia entre

B SINALOA B GUERRERO EL SALVADOR
W JALISCO Il OAXACA Il PANAMA
B MICHOACAN I CHIAPAS ¥ PERU

Figura 2. Redes de haplotipos obtenidas con el método de
parsimonia estadistica con base en las secuencias del gen
COl para Holothuria (Halodeima) inornata. El tamafo de los
circulos es proporcional al numero de individuos que pre-
senta cada haplotipo y las divisiones dentro de cada circulo
representan la proporcién de individuos de cada localidad,
indicadas con colores diferentes. Los haplotipos que solo
estan en un individuo no tienen niumero. Cada linea de la
red de haplotipos representa un solo cambio mutacional. Los
puntos pequefios de color azul indican haplotipos perdidos,
probablemente no muestreados o extintos.
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la distribucién observada y la esperada bajo este modelo no fue
significativa (SSD p>0.05; Fig. 3). Asi mismo, las pruebas de
neutralidad también indicaron expansién poblacional (Fig. 3).

El tiempo de expansién de las poblaciones de H. inornata
para la unidad mexicana fue de aproximadamente 344.148 afios
y para la Pandmica de 439.555 afios (Fig. 3).

Discusion

Con base en el gen COI, Holothuria inornata muestra alta
diversidad haplotipica (Hd= 0.979) e intermedia diversidad
nucleotidica (r= 0.017) (Tabla 1), valores que son considerados
tipicos en invertebrados marinos con tamanos poblacionales
grandes (Avise et al. 1984, Watterson 1984). Estos valores son
similares a los observados para otras especies de holoturias en
otras regiones como el Pacifico Occidental y el Indico (Holothu-
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SN 0.023 p 0.006
04 20.088 Fs de Fu -25.756
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p 0.526
Panamica
700 -
600 A
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52:' 300
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100 A
0
1234567 891011121314151617181920
~+-Observado -eo—Esperado
t 5.934 D de Tajima -1.769
[SH) 2.995 p 0.01
04 16.533 Fs deFu -24.96
SSD  0.003 p 0.000
p 0.822

Figura 3. Distribucion observada (circulos negros) de las
diferencias por parejas y su distribucion esperada (circulos
vacios) bajo el modelo de expansién subita para los grupos
definidos para Holothuria (Halodeima) inornata: unidad
Mexicana (superior) y unidad Panamica (inferior). Debajo de
cada gréfico se incluyen los parametros de expansion de la
poblacion y la prueba de neutralidad.

ria atra Hd= 0.92, n= 0.009, Skillings et al. 2011; H. nobilis Hd=
0.942, 7= 0.0075, Uthicke & Benzie 2003)) y el Atldntico y el
Mediterrdneo (H. mammata Hd= 0.92, n= 0.007, Borrero-Pérez
etal. 2011). Asi mismo estos valores son similares a los obtenidos
para otras especies de equinodermos (Arbacia lixula Hd= 0.912,
n= 0.0075, Wangensteen 2013) y otros invertebrados (Nerita
albicilla Hd= 0.989, n= 0.021, Crandall et al. 2008; Pachygrapsus
crassipes Hd= 0.923, = 0.009, Cassone & Boulding 2006). Por
otra parte, los valores de diversidad nucleotidica obtenidos en el
presente trabajo se encuentra en el intervalo de 0.0005 — 0.020,
considerado por Stephan y Langley (1992) como valores tipicos
de la diversidad nucleotidica en una poblacién de acuerdo a los
loci y a las especies estudiadas.

Todos los andlisis de diferenciacién genética entre las locali-
dades muestreadas (F , test exacto, AMOVA y test de mantel)
sugieren que estas podrian dividirse en dos poblaciones, las del
norte (Sinaloa, Jalisco, Michoacdn, Guerrero y Oaxaca) y las
del sur (Chiapas, El Salvador, Panamd y Pert). Esta estructura
observada coincide con las unidades Mexicana y Pandmica sensu
stricto propuestas por Landini et al. (2002). Especificamente
en el AMOVA, esta agrupacidn explicé el mayor porcentaje de
varianza con un 41.95%.

Los valores de F_obtenidos entre las localidades de las unida-
des Mexicana y Pandmica (0.336 — 0.48) son altos considerando
el intervalo de variacién de este estadistico (0 hasta 1) y valores
mayores a 0.25 indicarfan una diferenciacién genética muy
grande (Wrigth, 1978). Por otro lado, los valores de F_ dentro
de cada una de las unidades son muy bajos, es decir que la dife-
renciacién genética entre las poblaciones de la unidad Mexicana
y la Pandmica es muy grande, pero el flujo de genes dentro de
ellas es muy bajo. Cabe resaltar que el valor de F_ entre Oaxaca
y Chiapas, donde se encuentra el Golfo de Tehuantepec, es alto,
del mismo orden de magnitud al encontrado entre localidades
distantes, a pesar de la cercania de estas dos localidades.

La importancia del 4rea del Golfo de Tehuantepec y sus
alrededores en la estructura genética de las poblaciones de A.
inornata en la regién del POT se puede observar también cuando
se considera el resultado del AMOVA agrupando las localidades
de acuerdo a lo propuesto por Hastings (2000), el cual explica
un 36% de la varianza. Segin Hastings (2000), las localidades
de Chiapasy El Salvador no pertenecerfan a ninguna provincia,
estarfan ubicadas en un tramo de costa denominado Central
American Gap, con fondos blandos carentes de substratos rocosos
importantes y continuos, este Central American Gap, incluye el

4rea del Golfo de Tehuantepec.

El patrén que se observa en la red de haplotipos obtenida
también soporta la estructura poblacional descrita anterior-
mente. Sin embargo, como es de esperarse se presentan algunos
haplotipos, que corresponden al 6%, los cuales son compartidos
por poblaciones de ambas unidades. Este patrén puede reflejar
el efecto combinado de los eventos histdricos y las caracteris-
ticas oceanogréficas actuales que se presentan en el drea y que
determinan la estructura genética y el flujo genético entre las
poblaciones de H. inornata. En este sentido la informacién que
podria obtenerse del andlisis de estas poblaciones utilizando otros
marcadores como los microsatélites, permitiria complementar
esta informacidn al describir, por sus caracteristicas, escenarios
mds recientes sobre la diversidad y la estructura poblacional.
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El andlisis demografico (distribuciones mismatch, pruebas
D de Tajima y F_de Fu), considerando a cada poblacién como
una unidad panmictica, indican que ha habido una expansion
poblacional (Fig. 3) para ambas. Con base en el cilculo del
tiempo aproximado de expansién se podria plantear la hipdtesis
de que la poblacién de H. inornata sufrié una primera expan-
sién en la poblacién Pandmica, en la que ademds se encuentra
el haplotipo ancestral, hace aproximadamente 400000 anos, y
posteriormente una expansion en la poblacién Mexicana hace
aproximadamente 300000 anos (Fig. 3).

Los resultados sugieren que la principal barrera al flujo
génico estarfa asociada al 4rea del Golfo de Tehuantepec,
donde varios factores podrian haber constituido o constituyen
actualmente una barrera para el intercambio de larvas y por
lo tanto para el flujo de genes. Este golfo estd caracterizado
por una morfologfa y oceanografia que incluyen la ausencia
de afloramientos rocosos importantes y continuos, la desem-
bocadura de rios que acarrean sedimentos arenosos desde el
continente, la alta actividad bioldgica por las surgencias edlicas
y la direccionalidad hacia el este de la Contra Corriente Ecua-
torial. Estos factores podrian impedir el asentamiento larvario,
disminuyendo la supervivencia de la especie en el 4rea, lo cual
favoreceria la diferenciacién genética entre las poblaciones de
las provincias Mexicana y Pandmica.

El conocimiento de la diversidad y a la estructura genética de
las poblaciones de H. inornata proporcionarfan una base cientifi-
ca solida para implementar politicas de ordenacién que permitan
el uso sustentable de esta especie como recurso pesquero. En
particular la estructura genética de las poblaciones de H. inornata
nos revela aspectos de su historia evolutiva, informacién acerca
de sus relaciones geograficas y la conectividad entre poblaciones,
conocimientos utiles para el planeamiento de estrategias de
conservacién y restauracion, en el caso de ser necesaria.
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