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“Del árbol llamado mangle é su fruta, é de los provechos é utilidad que dél se siguen. 

Mangle es un árbol de los mejores que en estas partes hay,…Estos árboles se crian en 

çiénegas y en las costas de la mar é de los rios é aguas saladas, y en los esteros ó arroyos 

que salen á la mar é çerca della. Son muy extraños é admirables árboles á la vista, 

porque de la forma suya no se saben otros que les parezcan en lo que aquí se dirá. [...] 
háçense innumerables juntos, é muchas de las ramas se tornan á convertir en rayçes. 

Porque non obstante que tienen muchas para arriba con sus hojas y que no declinan 

para abaxo é estan altas é destintas unas de otras (como en todos los árboles están), 
dessas mismas ramas proceden otras muchas gruesas é delgadas é sin hojas, que 

derechamente declinan é van al agua, pendientes desde lo alto ó mitad del árbol, é 

baxan hasta en tierra penetrando el agua, é llegadas al suelo se ençepan en la tierra ó 

arena é tornan á prender é echan otras ramas, é están tan fixas como el mismo pie 

prinçipal del árbol; de forma, que paresçe (y es assi) que tiene muchos pies, é todos 

asidos unos de otros.”  

Pp.	338-339,	en		Fernández	de	Oviedo	y	Valdés,	Gonzalo.	1531,	Historia	General	y	Natural	de	
las	 Indias,	 Islas	 y	 Tierra-Firme	 del	Mar	Océano,	 Libro	 IX,	 Cap.	 VI,	 Ed.	Real	Academia	de	 la	
Historia,	Madrid,	1851.		

 

“Among the forms of plants which are sure to attract attention in the tropics are 
the mangroves, which grow between tide-marks on coasts and estuaries. These are 
low trees with widely-spreading branches and a network of aerial roots a few feet 
above the ground; but their most remarkable peculiarity is, that their fruits 
germinate on the tree, sending out roots and branches before falling into the muddy 
soil..”  

p. 262 in Wallace A. R. 1891. Natural Selection and Tropical Nature. Essays on Descriptive and 
Theoretical Biology. MacMillan and Co., London. 
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Prefacio 
 
El estudio genético de la biodiversidad responde a la necesidad urgente de documentar el estado de 
conservación de los ecosistemas naturales del planeta. A saber, porque la diversidad genética 
constituye el potencial evolutivo de las especies para responder a los cambios en el ambiente, 
naturales o antropogénicos. De manera que el conocimiento de la biodiversidad, idealmente, debiera 
abarcar hoy día hasta el nivel genómico. Mientras ese nivel de análisis se generaliza, este estudio 
pretende incrementar nuestro conocimiento genético de las especies de manglares de México. ¿Por 
qué los manglares? Desde hace décadas se planteó que los manglares, a pesar de su ubicuidad en las 
zonas costeras tropicales de mundo, constituyen un ecosistema frágil, expuesto a cambios naturales 
anuales y supra-anuales, propios de la evolución geológica y tectónica de los continentes, que incluye 
eras glaciales. A esto se le suman los disturbios de origen antropogénico, no sólo de asentamientos 
humanos y establecimiento de zonas portuarias, explotación petrolera y pesquerías, sino de cambios 
en la hidrología (construcción de presas, contaminación del agua). Más recientemente, se ha 
determinado que los manglares son almacenes de carbono aún más importantes que otros bosques 
tropicales, y que el carbono secuestrado en la parte subterránea es aun mayor que la biomasa aérea. 
Así, el mantenimiento de los manglares reduce mucho más las emisiones de carbono por 
deforestación.  
 
 México posee una gran extensión de ecosistemas de manglar en sus costas, que lo ubica como 
el cuarto a nivel mundial. Por lo mismo, ha asumido un compromiso para la protección y 
mantenimiento de estos ecosistemas. Esto se refleja en la creación del Sistema de Monitoreo de 
Manglares de México establecido por la CONABIO, en la inclusión en la categoría de Amenazadas 
a las especies de manglar en la Norma Oficial Mexicana de Protección Ambiental de Flora y Fauna 
(NOM-059-SEMARNAT-2010) y, por supuesto, en el apoyo a la investigación científica con fines de 
conservación por parte de la CONABIO, como lo ejemplifica esta investigación.  
 
 El presente estudio se suma a los realizados por otros científicos mexicanos y extranjeros sobre 
genética de la conservación. Aquí, se reportan datos genéticos para 31 poblaciones de mangle negro 
(Avicennia germinans) y 32 de mangle rojo (Rhizophora mangle), las dos especies de manglar más 
ampliamente distribuidas en las costas de México. Sin embargo, los estudios futuros deberán abordar 
el análisis del mangle blanco (Laguncularia racemosa) y del mangle botocillo (Conocarpus erctus). Los 
avances en la secuenciación masiva y bioinformática harán posibles los estudios genómicos y 
poblaciones selectas de estas especies. 
 
 Es necesario dejar constancia aquí de la gratitud que este equipo de trabajo tiene con la 
CONABIO bajo la dirección del Dr. José Sarukhán. Agradecemos a la Dirección de Análisis de 
Prioridades, Dra. Patricia Koleff y en particular la Subcoordinación de Especies Prioritarias, Dra. 
María Esther Quintero, Biól. Armando López Velázquez y Dra. Angélica Cervantes Maldonado; a la 
Dirección de Geomática, Dr. Rainer Andreas Ressl, a la Subcoordinación de Percepción Remota, 
M. en G. María Isabel Cruz López y M. en C. María Teresa Rodríguez Zúñiga. Agradecemos también 
el apoyo del Biól. Juan Manuel Martínez en la elaboración de los mapas.  
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En algunas localidades de manglar, además del equipo científico, contamos con la ayuda en 
Tabasco y Yucatán de Laura L. Cruz, Laura J. Giraldo, Adán Miranda; Costa del Pacífico: Jesús 
Torres; Colima y Jalisco, Diana López, Masaru Bamba; Pilar Suárez y Mariana Chávez Pesqueira (La 
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a la Dra. Didiana Gálvez por el apoyo para poder colectar en las playas Bagdad en Matamoros, 
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Espíritu Santo.  
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Resumen Ejecutivo 
 
Analizamos genéticamente 31 y 32 poblaciones de Avicennia germinans y Rhizophora mangle, 
respectivamente, en ecosistemas de manglar identificados por la Comisión Nacional para el 
Conocimiento y uso de la Biodiversidad (CONABIO) como de relevancia biológica y de 
rehabilitación ecológica más importantes de México. Empleamos loci de microsatélites 
nucleares y secuencias de ADN con la finalidad de obtener medidas de diversidad y estructura 
genética de cada especie. Encontramos una alta diferenciación genética entre las poblaciones 
de ambas costas, lo que sugiere que es justo considerarlas como entidades genealógicas 
independientes. En ambas especies y en ambas costas, la diversidad genética es mayor en las 
poblaciones del sur (Península de Yucatán y Oaxaca y Chiapas). Existe un patrón de 
aislamiento por distancia y se encontró estructuración dentro de cada costa, aunque los grupos 
genéticos identificados difieren para las dos especies. Los resultados implican que la 
conservación de la diversidad genética hace necesaria la protección de los manglares en ambas 
costas. Además, analizamos el efecto de la fragmentación en la diversidad y estructura genética 
de Avicennia germinans, tanto en individuos adultos (pre-fragmentación) como en plántulas 
(post-fragmentación), en ocho poblaciones con diferente grado de conservación. Los resultados 
muestran niveles semejantes de diversidad entre ambas generaciones, aunque las plántulas 
poseen un mayor número de alelos, lo cual podría deberse a la migración. Sin embargo las 
plántulas tienen niveles de endogamia significativamente más altos que los árboles, 
particularmente en las poblaciones de la Península de Yucatán. Incrementos en la endogamia 
se esperan en poblaciones pequeñas, fragmentadas, o donde existe apareamiento entre 
parientes. Por tanto, es necesario investigar las causas del incremento en endogamia, 
particularmente en las poblaciones genéticamente diversas. Este estudio, el más extenso a la 
fecha sobre la genética de los manglares de México y constituye un modelo para el estudio de 
especies clave en otros ecosistemas de cara al cambio climático global. 
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Introducción 
 
Los manglares son comunidades vegetales que se desarrollan en la intersección del medio 
acuático y terrestre, en las márgenes de ríos, lagunas, esteros, de aguas salobres, de las zonas 
tropicales del mundo (Tomlinson 1986). Estas especies están adaptadas a ambientes con alta 
salinidad y baja concentración de oxígeno, habitan zonas inundables, y son capaces de dispersar 
sus propágulos a larga distancia por corrientes marinas. Aunque son ecosistemas ubicuos y 
están ampliamente distribuidos en las costas del mundo, constituyen menos del 1% del área 
que ocupan los bosques tropicales del mundo (Giri et al., 2011) ya que que forman una delgada 
franja de vegetación en las zonas costeras, dada la especificidad de su hábitat. A pesar de esto, 
los manglares son sumamente importantes a nivel de la biosfera; hoy sabemos que son 
ecosistemas con mayor secuestro de carbono que otros bosques, particularmente bajo el suelo, 
y que su deforestación constituye el 10% de las emisiones globales (Donato et al., 2011). Son 
sumamente importantes en el mantenimiento de las cadenas tróficas marinas como terrestres. 
Desde el punto de vista humano, los manglares brindan muchos servicios ecosistémicos, 
fundamentalmente mantienen las pesquerías lo que les da un valor económico no bien 
apreciado (Aburto-Oropeza et al., 2008), protegen contra inundaciones y reducen daños por 
huracanes.  
 

Los asentamientos humanos, la acuacultura extensiva, la urbanización y los desarrollos 
turísticos de las zonas costeras reducen, por desgracia, los beneficios de estos ecosistemas, o 
bien contribuyen a su deterioro vía contaminación, por lo que es indispensable regular las 
actividades destructivas, desarrollar opciones de restauración e implementar medidas de 
protección y manejo (Barbier et al., 2011). Se estima que a la tasa de pérdida anual de manglares 
es del 1 al 20% de su área, por lo que de continuar esta tendencia, estos ecosistemas se 
extinguirían durante el presente siglo (Duke et al., 2007).  

 
La conservación de los manglares se ha centrado, en la protección de los ecosistemas y 

regulación de los desarrollos, en la restauración de las condiciones hidrológicas que permitan 
su recuperación, así como en la introducción de plántulas y juveniles de ciertas especies en las 
zonas degradadas. Sin embargo, uno de los aspectos que ha sido dejado de lado, es la 
constitución genética de las poblaciones a restaurar y el grado de diferenciación entre ellas. 
Esto es relevante debido a que la capacidad de las poblaciones naturales para adaptarse a los 
cambios en el ambiente depende de su diversidad genética (St. Clair y Howe, 2011), una 
propiedad fundamental de las poblaciones e indispensable para su respuesta evolutiva ante los 
cambios,  naturales y antropogénicos (Charlesworth y Charlesworth 2010). La pérdida o 
reducción de variabilidad genética acarrea consecuencias negativas para las poblaciones 
(Garner et al., 2005). Por ejemplo, las poblaciones genéticamente empobrecidas poseen una 
reducida capacidad de adaptarse a los cambios en el ambiente (Hoffmann y Parsons 1997; 
Garner et al., 2005), incrementando su probabilidad de extinción (Mills y Smouse, 1994; Lacy, 
1997; Frankham et al., 2002; Garner et al., 2005). Por ello, nuestra propuesta (ver Mimura et 
al. 2016) hace énfasis en “un monitoreo intensivo de los distintos tipos de variación genética 
de especies selectas”, analizando tanto genes neutrales como genes aquellos potencialmente 
adaptativos, lo que permitirá hacer las correcciones necesarias para reducir el descubrimiento 
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de falsos positivos (cf. Rellstab et al., 2015, 2017). Los esfuerzos actuales deben enfocarse al 
estudio y caracterización de la variabilidad genética de las especies (y ecosistemas), que permita 
tomar medidas que aseguren su conservación y evolución contemporánea, así como su 
adaptación a las condiciones ambientales cambiantes (Stockwell et al., 2003). Por su 
importancia en la evolución de las poblaciones y las especies, el análisis de la diversidad 
genética, en todos sus niveles, deberá recibir mayor atención en el futuro cercano en la 
comunidad dedicada al estudio de la biodiversidad (Yahara et al., 2010). Los estudios de 
genética de poblaciones de manglares proporcionan información sobre su historia evolutiva y 
ecológica, y tienen implicaciones directas en su manejo y conservación (Tan et al., 2005).  
 
Los manglares de México 
 
A nivel mundial México destaca por poseer una elevada superficie de manglares a lo largo de 
sus costas (ca. 775 mil ha; Valderrama et al., 2017); es el cuarto país en importancia por la 
extensión de superficie cubierta por manglar, después de Indonesia, Australia y Brasil (Giri et 
al.,  2011). Sin embargo, a pesar de su relevancia biológica y económica, en México, al igual 
que en todo el mundo, los manglares se encuentran amenazados por su grado de destrucción 
y fragmentación. Se calcula que cerca del 35% de la superficie de manglar en México se ha 
destruido; la reducción en el periodo 1981 - 2005 se estima en 9.6%, mientras que de 2005-
2010 fue del 1.2% y de 2010-2015, del 1.4% (Rodríguez-Zúñiga et al., 2013, Troche-Souza et 
al., 2016). De seguir estas tendencias en 100 años, se habrán perdido todos los servicios 
ecosistémicos y la diversidad biológica asociada a ellos (Duke et al., 2007). 
 

En México, los manglares se encuentran formados de cuatro de las aproximadamente 
65 especies de mangles descritas a nivel mundial (Polidoro et al., 2010). De estas cuatro 
especies, Avicennia germinans (mangle negro) y Rhizophora mangle (mangle rojo) son las más 
ampliamente distribuidas. Sin embargo, debido a la presión ligada a las actividades 
antropogénicas, estas especies están incluidas dentro de la Norma Oficial Mexicana de 
Protección Ambiental de Flora y Fauna (NOM-059-SEMARNAT-2010) en la categoría de 
amenazadas (A). Prácticamente no existe ecosistema de manglar en México que no esté sujeto 
a perturbación, reducción de su área y/o riesgo de extinción. En este contexto, es apremiante 
la generación de conocimiento básico que contribuya a su protección, conservación y 
restauración, no sólo desde el punto de vista ecológico y ambiental, sino también a partir de 
su cuantificación en el nivel más elemental de organización, que es el de la diversidad genética. 
Este análisis será relevante para los tomadores de decisiones en lo referente al desarrollo en las 
zonas costeras de México. En el presente proyecto, analizamos la estructura y diversidad 
genética de dos especies de manglar (Rhizophora mangle y Avicennia germinans), en CONABIO 
(2009), así como otros no incorporados aún bajo esa denominación (ver Capítulos I y II). 
También, presentamos los resultados sobre el efecto de la fragmentación del hábitat en la 
estructura y diversidad genética de Avicennia germinans en ocho ecosistemas de manglar 
(Capítulo III). Finalmente, acompaña a este informe las bases de datos (ver Apéndice VIII) con 
las coordenadas geográficas y los mapas (Shape files).  
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Capítulo I 
 

Estructura y diversidad genética del mangle negro, 
Avicennia germinans (Avicenniaceae) en las costas de 
México1 

Resumen 
 

Los estudios de genética de poblaciones son esenciales para la evaluación de la 
cantidad y distribución de la variabilidad genética de las poblaciones naturales 
porque de ella depende su potencial evolutivo. La cantidad y distribución de la 
variación genética está gobernada por distintos factores, específicamente para las 
especies de mangle su estructura genética se ve fuertemente influenciada por su 
historia geológica, oscilaciones climáticas y por el efecto de barreras al flujo 
genético. El objetivo del presente es determinar qué factores pueden estar 
influenciando la distribución de la variación genética de Avicennia germinans en 
poblaciones del Atlántico y Pacífico mexicano y sus implicaciones en la 
conservación de la especie. 
Encontramos que tanto factores históricos como contemporáneos han 
influenciado la cantidad de variación y distribución de la diversidad genética en 
las poblaciones mexicanas del mangle negro. Por un lado, el Istmo 
Centroamericano constituye una fuerte barrera geográfica para la dispersión de 
los propágulos de A. germinans, por lo tanto, las poblaciones del Atlántico y 
Pacifico de México constituyen unidades evolutivas independientes. Dentro de 
costas, la distribución de la variación está relacionada con las oscilaciones 
climáticas ocurridas durante el Pleistoceno por lo que las poblaciones al norte de 
su distribución son las menos diversas. El patrón de flujo genético está regido 
principalmente por el aislamiento por distancia, pocos eventos de dispersión a 
larga distancia y potencialmente por la dinámica de las corrientes marinas, las 
cuales muestran un patrón distinto en cada costa. Las poblaciones de manglares 
de la costa Atlántico poseen mayor diversidad genética, son menos estructuradas 
y poseen valores de migración relativa mayores que los de la costa Pacífico.  

 
Palabras clave: Diversidad genética, estructura genética, flujo genético, Istmo 
Centroamericano, corrientes oceánicas, Avicennia germinans. 
  

 
1 Este estudio es parte integral de la Tesis Doctoral de la Dra. Maried Zavala Ochoa en el Posgrado en Ciencias 
Biológicas, UNAM 
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I. INTRODUCCIÓN 

Considerando el rol fundamental de la diversidad genética en los procesos evolutivos, los 

estudios de genética de poblaciones se han enfocado en generar información necesaria para la 

conservación de las poblaciones remanentes (Kumar y Kandasamy, 2012). Los análisis de datos 

genéticos permiten identificar poblaciones de una especie en particular que deban considerarse 

prioritarias para la conservación. Dado que no todas las poblaciones son equivalentes en 

términos de su capacidad para responder adaptativamente a las condiciones ambientales 

futuras, los datos genéticos deben asegurar un uso efectivo de los recursos disponibles al 

considerar el potencial evolutivo de las poblaciones que pueden ser sujetas a conservación 

(Lugo et al., 2014).  

 

La cantidad y distribución de la variación genética está regulada por distintos factores, 

entre ellos, el sistema de apareamiento, el mecanismo de dispersión del polen y semillas dentro 

y entre poblaciones, así como por la interacción de los procesos evolutivos (Eckert et al., 2008) 

que a su vez, operan dentro de un contexto histórico y ecológico dependiendo de cada especie. 

Específicamente para las especies de mangle, su estructura genética se ve fuertemente 

influenciada por su historia geográfica (Liao et al., 2007; Nettel y Dodd, 2007). La compleja 

historia geológica de las costas mexicanas sugiere una dinámica continua en la extinción y 

recolonización de los manglares debido a las variaciones en el nivel del mar y la temperatura, 

así como por las trasgresiones marinas ocurridas durante el Pleistoceno y por el efecto de las 

formaciones de barreras geográficas como el levantamiento y cierre definitivo del Istmo 

Centroamericano (CAI), el cual provocó fuertes cambios medioambientales (2012, et al., 2015) 

y estimuló procesos de diversificación debido a la interrupción del flujo genético entre 

diferentes poblaciones de organismos (Bowen et al., 2009; Dodd et al., 2002; Nettel y Dodd 

2007; Cerón-Souza et al., 2012; Takayama et al., 2013). En el ambiente marino las corrientes 

oceánicas pueden facilitar o restringir la dispersión de propágulos (White et al., 2010) 

constituyendo un factor clave en la formación, mantenimiento o ruptura de los patrones 

genéticos (Nanninga et al., 2014; Affinito et al., 2015). 
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El ecosistema de manglar crece a lo largo de la zona intermareal en las costas tropicales 

y subtropicales del mundo (Tomlinson, 1986) aproximadamente entre los 30° N y 30° S. Se 

encuentran en 120 países y cubren 15 millones de hectáreas alrededor del mundo (Lugo et al., 

2014). Se conocen aproximadamente 65 especies de manglares de los cuales, 40 se encuentran 

en el sureste de Asia, 15 en África y 10 en América (Kumar y Kandasamy, 2012). México posee 

una superficie de manglar estimada de ca. 775 mil ha (Valderram et al., 2017) y las especies 

más características son Rhizophora mangle (mangle rojo, Rhizophoraceae), Avicennia germinans L. 

(mangle negro o madre de sal, Avicenniaceae), Laguncularia racemosa (L.) Gaerth. (mangle 

blanco, Combretaceae) y Conocarpus erectus L. (mangle botoncillo, Combretaceae), sin 

embargo, se han encontrado poblaciones de Rhizophora harrisonii Leechm.y Avicennia bicolor 

Standl., exclusivamente para México, en el estado de Chiapas (Tovilla-Hernández, 20omún. 

Pers. 2015). 

El mangle negro o madresal, Avicennia germinans (L.) L., se distribuye actualmente en la 

costa oeste de África desde Mauritania hasta Angola, en la costa Atlántica de América desde el 

sur de Brasil hasta las Bermudas y a través de la costa Pacífico de América desde México hasta 

Perú (Tomlinson, 1986). El sistema de apareamiento de la especie es predominantemente por 

fertilización cruzada (Nettel-Hernanz et al., 2014). Sus flores perfectas son las más grandes en 

el género, son muy pequeñas y sésiles, poseen órganos femeninos y masculinos (especie 

monoica) y además son protándricas (Tomlinson, 1986). La especie es polinizada por abejas 

(Tomlinson, 1986; Nettel-Hernanz et al., 2014) aunque también recibe la visita de avispas y 

moscas de la familia Syrphidae (Lemus-Jiménez y Ramírez, 2003) y mariposas. Tiene un tiempo 

generacional de cinco años aproximadamente (Nettel y Dodd, 2007), produce pequeños 

propágulos ovoides criptovivíparos con una longevidad de cuatro meses, proporcionando un 

intervalo de tiempo suficiente para la dispersión a larga distancia (LDD) por medio de las 

corrientes oceánicas (Nettel y Dodd, 2007) para colonizar nuevos hábitats favorables. El 

objetivo del presente trabajo es determinar qué factores pueden estar influenciando la 

distribución de la variación genética de Avicennia germinans en poblaciones del Atlántico y 

Pacífico mexicano, que además son ecosistemas de manglar identificados por la Comisión 

Nacional para el Conocimiento y uso de la Biodiversidad (CONABIO) como de relevancia 

biológica y de rehabilitación ecológica más importantes de México. 
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II. MATERIALES Y MÉTODOS 

II.I Colecta y muestreo. 

Para estudiar la estructura y diversidad genética de A. germinans seleccionamos 29 sitios de 

colecta a lo largo de las costas de México en el Océano Pacífico (subdividido en Pacífico Norte 

PN, Pacífico Centro PC y Pacífico Sur PS), Golfo de México (GM)y Mar Caribe (Península de 

Yucatán PY) (Fig. 1; Tabla 1). En cada sitio se tomaron muestras de tejido foliar de 

aproximadamente 40 individuos adultos con una distancia entre los mismos de 10 a 50 metros 

dependiendo de la abundancia de los individuos en el sitio. De cada árbol colectado e incluido 

en la muestra se obtuvo su posición geográfica mediante GPS (Garmin mod. Oregon 550). Se 

colectaron hojas jóvenes para la extracción del ADN, se etiquetaron, se guardaron en bolsa de 

polietileno y se almacenaron en nitrógeno líquido; de cada individuo se colectó además una 

muestra de al menos 20 hojas para los vouchers, se prensaron y etiquetaron para su 

transportación al laboratorio de Genética Ecológica y Evolución en el Instituto de Ecología de 

la Universidad Nacional Autónoma de México (Apéndice I).  

 

II.II Extracción de ADN.  

La extracción del ADN se realizó usando el protocolo DNeasy Plant Mini Kit de Qiagen 

(Apéndice II) y se amplificaron 10 marcadores microsatélites nucleares: Agerm_CT_003 

(Cerón-Souza et al., 2006), Agerm_CT_004, Agerm_GA_003, Agerm_GT_006 (Cerón-Souza 

et al., 2012), Agerm-25, Agerm-22, Agerm-18 (Mori et al., 2010), AgD6, AgT9 y AgT4 (Nettel 

et al., 2005). Además, únicamente para la costa Pacífico se utilizó un primer adicional (AgD37) 

desarrollado por Nettel et al., (2005; ver detalles en Patron de flujo genético de esta misma 

sección). No fue posible lograr la amplificación de este microsatélite en individuos del 

Atlántico probablemente por mutaciones en la región flanqueante. Para consultar las 

condiciones de amplificación ver Apéndice III. Los cebadores forward se marcaron con 

fluorescencia 6-FAM, VIC, PET y NED (Applied Biosystems Inc.) y se enviaron a la 

Universidad de Illinois en Urbana-Champaign para el análisis de los fragmentos de ADN para 

posterior genotipificación por medio del programa GeneMarker software (v.6.5; Softgenetics®, 

State College, PA, USA). 
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II.III Condiciones de amplificación de secuencias para A. germinans.  

La selección de marcadores moleculares de cloroplasto se basó inicialmente en la literatura 

reportada que se menciona más adelante. Hubo que hacer modificaciones para que 

amplificaran en Avicennia germinans, ya sea en la temperatura y tiempos de pegado o en la 

concentración de MgCl2, un cofactor de la DNA Taq polimerasa.  

Se montaron las condiciones de amplificación para las siguientes regiones de 

cloroplasto atpH/atpI (Shaw et al., 2007), pipet (Lohne y Borsch, 2005) y rbcL (Lakshmi et al., 

2002), de diferentes poblaciones de Avicennia germinans del Pacífico, Golfo de México y 

Península de Yucatán. En las tablas 3 y 4 del Apéndice IV se muestran las condiciones y los 

cebadores utilizados para estas amplificaciones, así como los números de acceso en el GenBank 

(NIH) de los alelos detectados.  

 

II.IV Análisis de datos de microsatélites.  

Diversidad genética¾ Utilizamos MICRO-CHECKER versión 2.2.3 (Van Oosterhout et al., 

2004) para detectar evidencia de alelos nulos (null alleles), la amplificación predominante de 

alelos pequeños (allele dropout) y de corrida electroforética (stuttering). Después de la 

corrección, la base de datos final se sometió a un análisis de diversidad genética con el 

programa ARLEQUIN versión 3.5. (Excoffier y Lischer, 2010) con 10,000 permutaciones para 

obtener los estimados de número de alelos promedio por locus (A), heterocigosidad observada 

y esperada (HO y HE, respectivamente), índice de endogamia (FIS), número total de loci 

polimórficos (PT), porcentaje de loci polimórficos (%P), la prueba de equilibrio de Hardy-

Weinberg (HWE) por locus por población y el desequilibrio de ligamiento (LD) entre pares de 

locus. La riqueza alélica por locus (AR), número total de alelos por población (AT) y el número 

de alelos exclusivos (P) se realizó con el programa FSTAT versión 2.9.3.2 (Goudet, 2002). El 

tamaño efectivo poblacional (Ne) se estimó con el programa NeESTIMATOR V.2.01 basado 

en el método de desequilibrio de ligamiento (Do et al., 2014). Para inferir cambios en la 

diversidad genética a lo largo de la línea de costa, realizamos una correlación de Spearman 

entre la latitud y la HE realizado en R (R core Team, 2017). Adicionalmente se empleó la 

función sHe del paquete Biotools versión 3.0 para predecir la diversidad genética espacial (en 

un radio de 110 km) por medio de un enfoque individual (da Silva et al., 2017). 
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Posteriormente, se extrajo la información de la diversidad genética espacial usando como 

máscara la distribución de manglar en México (Conabio, 2016). 

 

Estructura genética ¾ Inferimos la estructura genética de A. germinans entre costas (i.e., Pacífico 

vs Atlántico) y dentro de cada costa en análisis independientes con un método basado en 

agrupamiento bayesiano implementado en STRUCTURE versión 2.3.4.( Pritchard et al., 2000) 

Este método estima la pertenencia de los individuos (Q-values) a un número específico de 

poblaciones (K) y estima frecuencias alélicas por medio de cadenas de Markov tipo Monte 

Carlo (MCMC). Escogimos el modelo de mezcla (admixture) con frecuencias alélicas 

correlacionadas. Cada corrida consistió en 10000 interacciones de MCMC con 10 réplicas 

para cada grupo K definido entre 1 y 10. Se determinó el nivel más alto de estructura genética 

por medio del método de Evanno et al. (2005). Para explorar la distribución de la variación 

genética —de acuerdo a los grupos determinados con STRUCTURE— se realizó un Análisis de 

Varianza Molecular (AMOVA) entre costas y dentro costas en cuatro niveles jerárquicos: 

variación entre grupos (FCT), variación entre las poblaciones dentro de los grupos (FSC), 

variación entre individuos dentro de poblaciones (FIS) y variación dentro de individuos (FIT). 

Además se estimó RST, que de manera análoga a FST, estima con menor sesgo la fracción de la 

varianza total en el tamaño de los alelos atribuible a las diferencias entre poblaciones (Slatkin, 

1995). Estos últimos análisis se realizaron con ARLEQUIN.  

 

Mapas de diversidad genética ¾ Para estimar la heterocigosidad esperada (He) en el espacio 

geográfico usamos la función sHe del paquete de R 'biotools' (da Silva et al. 2017). Esta función 

permite predecir la variación espacial de la He en una cuadricula geográfica usando una tabla 

de las coordenadas de los genotipos. Para este análisis usamos los genotipos de 1144 individuos 

de 29 poblaciones de Avicennia germinans y proyectamos los resultados en una cuadrícula 

espacial basada en la distribución de los manglares en México a una resolución de 0.005 grados 

(500 m2 aproximadamente). 

 

Árboles de distancias genéticas¾ Para evaluar las relaciones genéticas entre las poblaciones de 

cada costa, se construyeron árboles basados en neighbor-joining (NJ) a partir de los datos 
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microsatélites. La construcción de árboles y el cálculo de las distancias genéticas de Nei (DA, 

Nei et al., 1983) se realizaron con POPTREE2 (Takezaki et al., 2010). La confiabilidad de los 

nodos del árbol se determinó con el método de bootstrap con 10,000 réplicas. 

 

Patrón de flujo genético¾Contemporáneo¾Para explorar si el patrón de flujo genético entre 

poblaciones dentro de cada costa sigue el modelo de aislamiento por distancia (IBD) se realizó 

una prueba de Mantel con matrices pareadas de distancias genéticas (Nei et al., 1983) y 

geográficas (estimadas a lo largo de la línea de costa en km con la herramienta regla de Google 

Earth) con el paquete ade4 en R (R Core Team, 2016). Utilizamos divMIGRATE (Sundqvist 

et al., 2016) para explorar el patrón de flujo génico entre pares de poblaciones. Cada población 

está representada por nodos y cada uno de ellos está hipotéticamente conectado al resto de los 

nodos simétricamente (i.e., misma tasa en todas las direcciones), representado los dos 

componentes del flujo genético entre cualquier par de poblaciones. Las propiedades de estas 

conexiones, tales como su longitud, sombreado y grosor, están determinadas por la fuerza 

relativa del flujo génico. Las poblaciones que intercambian genes a tasas altas localmente pero 

a tasas bajas en otros lugares, tienden agruparse en el mismo espacio de la red, proporcionando 

así una ilustración visual de los patrones de estructuración genética (Sundqvist et al., 2016). 

Para obtener la migración relativa direccional entre pares de poblaciones se utilizó el método 

de Nm de Alcala et al., (2014) con un umbral de 0.3 y 0.1 para visualizar las conexiones entre 

poblaciones del Atlántico y Pacífico, respectivamente. Sólo en el caso de la costa Pacífico fue 

necesario excluir dos locus de la base de datos debido a que surgió un error en la corrida inicial. 

Por lo tanto, incluimos un locus adicional que únicamente amplificó para individuos del 

Pacífico; se incluye la base de datos en Excel con el nombre AgD37. 

 

Patrón de flujo genético¾Ancestral¾Para hacer inferencias respecto a las hipótesis de la dirección 

de migración dentro de cada costa, utilizamos un método de comparación de modelos con 

MIGRATE-N versión 3.6.4 (Beerli, 2004) y se retomaron los grupos genéticos identificados 

previamente dentro de cada costa. MIGRATE-N calcula algunos parámetros demográficos 

como tamaño poblacional (θ) y tasas de flujo génico (M) entre poblaciones y se puede utilizar 

para probar predicciones acerca de la dirección de la migración desde un sitio refugio (Barrow 
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et al., 2015). Se construyeron distintos modelos con rutas de migración unidireccional y 

bidireccional -así como modelos de no recolonización- desde distintos sitios refugio. Utilizamos 

la probabilidad marginal para comparar los distintos modelos y probar la direccionalidad del 

flujo génico y la conectividad de las poblaciones. La cantidad y dirección del flujo génico entre 

poblaciones se estimó con inferencia Bayesiana, utilizando el modelo de alelos infinitos (IAM) 

con tasas de mutación que pueden variar entre locus (estimados crudamente desde los datos). 

Los priors para θ y M se determinaron previamente experimentando con el modelo nulo (full 

model). El programa se corrió con un esquema de static heating usando 4 cadenas cortas, 50,000 

iteraciones, 2 repeticiones y diferente ‘seed’ por cada modelo. Cada corrida se realizó con un 

sistema operativo Centos 7.2, con 4 procesadores Intel Xeon E7-4809 V3 (20M Cache, 

2.00GHz), 8 cores y 32 hilos de ejecución total. Se calculó el factor de Bayes (BF) como el radio 

de la probabilidad marginal para calcular la probabilidad posterior de cada modelo. 

 

II.V Análisis de secuencias de ADN.  

Alineamientos y edición de secuencuencias¾Los productos de PCR fueron purificados y 

secuenciados en el Psomagen, Inc. Maryland, USA. Las secuencias con mayor calidad se 

analizaron con el programa bioinformático Geneoius prime v2021.0 (Kearse et al., 2012). Se 

obtuvieron las secuencias sentido y antisentido de cada muestra, se editaron para retirar los 

cebadores o primers y los fragmentos de nucleótidos de poca calidad generados al principio y 

al final de cada secuencia. Una vez editadas, se procedió a ensamblar ambas secuencias para 

obtener una secuencia consenso de cada muestra.  

A partir de las secuencias consenso se realizaron alineamientos tipo BLAST para 

compararlas contra otras secuencias en la base de datos del NCBI Genbank, y así, corroborar 

que las secuencias obtenidas eran homólogas a las regiones previamente reportadas, además de 

encontrar las secuencias de especies relacionadas con A. germinans para los análisis posteriores. 

Posteriormente para identificar los sitios polimórficos de cada marcador se realizaron 

alineamientos con todas las secuencias consenso por marcador con el Programa Mega-X v 

10.1.8  
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II.VI Estimadores de diversidad genética. 

 

Debido al número de muestras de cada población, se decidió realizar los análisis de estimadores 

de diversidad genética (AMOVA) estructurando las muestras en dos grupos: el Grupo 1-Costa 

Pacífico está integrado por las poblaciones que se distribuyen a lo largo del Pacífico Mexicano 

(Pacífico Norte, Pacífico Centro y Pacífico Sur) y el Grupo 2- Costa Atlántico conformado por 

las poblaciones de la Península de Yucatán y del Golfo de México. 

 

Diversidad genética y haplotípica. ¾El estimador D de Tajima toma en cuenta la diversidad 

genética y el número de sitios variables en una secuencia, para probar expansión demográfica. 

Los valores de D significativos pueden deberse a cuellos de botella, efectos selectivos, expansión 

de la población o tasas de mutación heterogéneas (Tajima 1996). Los valores de Fu (Fu 1997) 

usan la información de distribución de los haplotipos para probar expansión demográfica y 

son más sensibles al crecimiento poblacional que la D de Tajima.  

El número de haplotipos (h), la diversidad haplotídica (hd), el número de sitios segregantes (S), 

la diversidad nucleotídica (π), así como las pruebas estadísticas de neutralidad de Tajima (D) 

(Tajima 1989) y las pruebas de Fu (F) (Fu, 1997) con los valores de significancia asociados se 

calcularon para cada región usando los programa DnaSP versión 6 (Librado y Rozas, 2009) 

Arlequin 3.5.1.2 (Excoffier et al., 2005) y Mega-X v 10.1.8.  

 

Análisis Molecular de Varianza (AMOVA) ¾Para analizar la distribución jerárquica de la 

variación genética entre y dentro de los grupos se realizó un análisis de Varianza Molecular 

(AMOVA) con el programa ARLEQUIN v. 3.5.1.2 (Excoffier et al., 2005). Analizando la 

variación entre y dentro de las costas (Pacífico sur, centro y norte; Golfo de México y Península 

de Yucatán).  

 

Reconstrucción del patrón filogeográfico. Se realizó un análisis de inferencia Bayesiana para obtener 

la reconstrucción filogenética y obtener los valores de probabilidad a posteriori utilizando el 

software Beast v1.8.4 (Drummond et al., 2012); se utilizaron dos corridas paralelas, una en 
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cadena fría y dos en cadena caliente para 20,000,000 generaciones, confirmando cada 10,000 

mil generaciones, hasta que la desviación estándar fuera ≤ 0.01. 

Las secuencias se concatenaron en un sólo alineamiento para cada individuo y se 

analizaron con los mismos criterios empleados para los genes individuales. Sin embargo, los 

alineamientos fueron particionados por genes cloroplastos y analizados bajo el modelo de 

mejor ajuste T92+G+I, empleando el criterio de Akaike, corregido con el jModelTest 2 

(Darriba et al., 2012). Se calculó un árbol consenso de ambos métodos utilizados. Se obtuvo 

un árbol consenso de todas las secuencias concatenadas.  

Construcción de la red haplotipos ¾ Se reconstruyó la red de haplotipos identificados mediante 

el software DNAsp (Rozas et al., 2017) que fueron verificados con el software Haplotyper (Niu 

et al., 2002). La red fue creada y editada con el programa NETWORK V. 10.2.0.0. 

(www.fluxusengineering.com) mediante un algoritmo correspondiente a cada marcador.  

Los grupos de haplotipos se clasificaron según la red y el árbol obtenido. Para investigar 

la relación entre las secuencias de una población intra-específica, se construyó una red de 

haplotipos por método de median joined (Nabdelt et al., 1999) se concatenaron las secuencias 

de tres marcadores de cloroplasto de Avicenia germinans (atpH-atpI-pipet-rbcL) todo se realizó con 

el programa NETWORK 10.2.0 (www.fluxusengineering.com). 

 

III. RESULTADOS 

III.I Análisis de datos de microsatélites. 

Diversidad genética¾ Se genotiparon en total 10 marcadores microsatélites, sin embargo, dos 

ellos (Agerm_CT_003 y Agerm_GA_003; marcados en color amarillo en 

BdDGene_A.germinans) se excluyeron de los análisis después de detectar altas frecuencias de 

alelos nulos (> 0.20) en más de la mitad de las poblaciones en ambas costas.  

 

Las poblaciones mexicanas de A. germinans poseen un total de 81 alelos con un 

promedio de 10.125 alelos por locus. Las costas Atlántico y Pacífico constan de 59 y 57 alelos 

con un promedio de 7.3  y 7.1 alelos por locus, respectivamente. Dentro de la costa Atlántico 
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la HO y HE variaron de 0.212 (La Pesca) a 0.514 (Pom-Atasta) y de 0.245 (La Pesca) a 0.5 (Sian 

Ka’an), respectivamente. Los índices de endogamia variaron de -0.146 (Pom-Atasta) a 0.226 

(Delta del Río Bravo). Las poblaciones más diversas fueron Cozumel, Sian Ka’an y Pom-Atasta 

con un promedio de 4.1 alelos por locus y 27 alelos en total; en contraste, Delta del Río Bravo 

con 2.4 alelos por locus en promedio y un total de 15 alelos fue la población menos diversa. 

El LD (del ingl. Linkage disequilibrium, desequilibrio de ligamiento) se observó en la mayoría de 

las poblaciones, el número de pares de locus con LD va de 1 a 19 de 28 pares posibles (P<0.05). 

Las poblaciones con mayor número de pares de locus con LD fueron Coatzacoalcos y Sistema 

Lagunar Alvarado. Así mismo, de 1 a 4 locus presentaron desviaciones en HWE (P<0.05) 

siendo Río Lagartos la población con mayor número de locus con desviaciones al equilibrio 

(Tabla 2). 

 

Dentro de la costa Pacífico la HO y HE varió de 0.032 (Bahía Concepción) a 0.476 (La 

Encrucijada) y de 0.047 (Bahía Concepción) a 0.498 (La Encrucijada), respectivamente. El 

índice de endogamia varió de -0.037 (Barra de Tecoanapa) a 0.647 (Estero el Sargento). La 

población más diversa fue la de la Reserva de la Biósfera La Encrucijada con 4 alelos promedio 

por locus y 26 alelos en total. La población menos diversa fue Estero el Sargento con un total 

de 9 alelos y un promedio de 2 alelos por locus. El número de pares de locus con LD va de 1 

a 13 de 28 pares posibles (P<0.05). Las poblaciones con mayor número de pares de locus con 

LD fueron Bahía de Altata y Mar Muerto. Así mismo, de 1 a 5 locus presentaron desviaciones 

en el HWE (P<0.05) siendo Mar Muerto y Bahía de Altata las poblaciones con mayor número 

de locus con desviaciones al equilibrio (Tabla 2). 

 

En ambas costas se pudo observar una clara disminución de la diversidad genética (HE) 

hacia las poblaciones de latitudes mayores, manifestado por la transición de rojo a amarillo 

claro en la Figura 2. Cabe destacar que Delta del Río Bravo y La Pesca —en la costa Atlántico—

, Estero el Sargento y Bahía Concepción —en la costa Pacífico— son las poblaciones que 

presentan además, menor superficie de manglar. Mientras que las poblaciones en latitudes 

menores como La Encrucijada en el estado de Chiapas y Sian Ka’an en Quintana Roo 

corresponden a los ecosistemas que tienen mayor cobertura de manglar en el país. Sin embargo, 
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a pesar de esta tendencia, la correlación entre la latitud y diversidad genética resultó 

significativa para la costa Pacífico (Fig. 2A) pero no para la costa Atlántico (Fig. 2B).  

 

Estructura genética¾ De acuerdo al análisis bayesiano implementado en STRUCTURE y 

tomando en cuenta el enfoque de Evanno et al. (2005), K=2 fue el nivel más alto de estructura 

genética entre costas. El número de grupos genéticos que se identificaron corresponde por un 

lado a todas las poblaciones de la costa Atlántico y por el otro, las poblaciones del Pacífico 

mexicano (Fig. 3C). En cuanto al análisis dentro de costas, se identificaron 3 y 5 grupos para 

el Atlántico y Pacífico respectivamente. Dentro de la costa Atlántico el grupo 1 (C1) está 

representado por Delta del Río Bravo y La Pesca, ambos en el estado de Tamaulipas. El segundo 

grupo genético (C2) lo conformaron Coatzacoalcos, Sistema Lagunar Alvarado, 

Sontecomapan, Tuxpan, La Mancha, Laguna de Mecoacán, Pom-Atasta y Los Petenes, 

finalmente el grupo 3 (C3) estuvo formado por poblaciones que se ubican en la Península de 

Yucatán, éstos fueron Río Lagartos, Yumbalam, Cozumel y Sian Ka'an (Fig. 3B).  

 

En la costa Pacífico en el grupo 1 (C1) se encuentran Estero el Sargento, Bahía 

Concepción y Topolobampo. El grupo 2 (C2) lo constituyó Bahía Magdalena, La Paz, Bahía 

de Altata, El Caimanero y Marismas Nacionales. Punta Pérula y Barra de Navidad en el estado 

de Jalisco formaron el tercer grupo (C3). En los estados de Guerrero y Oaxaca se ubicó el cuarto 

grupo (C4): Técpan de Galeana, Barra de Tecoanapa y Chacahua-Pastoría. Finalmente las 

poblaciones de Mar Muerto y La Encrucijada formaron un grupo discreto (C5) en el extremo 

sur del Pacífico mexicano en el estado de Chiapas (Fig. 3A).  

 

Aunque se pudieron distinguir grupos genéticos propios dentro de cada costa, los 

valores de Q sugieren alto flujo genético entre las poblaciones que se ubican en el centro de 

cada costa, por lo que a la vez, los grupos genéticos que se encuentran bien definidos (valor de 

Q > 0.50 y > 0.60 Pacífico y Atlántico, respectivamente) son aquellos que se ubican en los 

extremos norte y sur de cada costa (C1 y C5 para Pacífico y C1 y C3 para Atlántico, Figs. 3A y 

3B, respectivamente). 
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El análisis de AMOVA entre costas (Tabla 3A) indicó que el mayor porcentaje de la 

varianza se le atribuye a las diferencias existentes entre las costas Atlántico y Pacífico de México 

(75.2%, FCT=0.88 P<0.001). El análisis de varianza molecular dentro de la costa Atlántico reveló 

que existe poca variación entre los grupos identificados con análisis Bayesiano (6.4%, 

FCT=0.064, P<0.01) y que el mayor porcentaje de la varianza se encuentra dentro de los 

individuos (76%, FIT=0.24, P<0.001) (Tabla 3C). Los valores de RST en esta costa variaron de 

0.016 a 0.38, donde la mayor diferenciación se encontró entre Delta del Río Bravo y el resto 

de las poblaciones, así como, entre La Pesca y el resto de las poblaciones, sugiriendo que ambas 

contribuyen en gran medida a la poca, pero significativa diferenciación encontrada (Tabla 4). 

Contrastantemente, en la costa Pacífico el análisis de AMOVA reveló que el mayor porcentaje 

de la varianza se encuentra entre grupos (49.5%, FCT=0.49%, P<0.001) y en menor medida 

dentro de individuos (38.3%, FIS=0.61, P<0.001) (Tabla 3B). Los valores de RST variaron de 

0.040 a 0.926; se observó una fuerte diferenciación entre las poblaciones de Estero el Sargento, 

Bahía Concepción y Topolobampo con el resto de las poblaciones al sur de México (Tabla 5). 

En general, tanto con análisis de AMOVA y valores de RST pareados (más del 90% de los valores 

de RST fueron distintos de cero en ambas costas; P <0.05) se encontró alta estructuración 

genética poblacional de A. germinans en México. 

Árboles de distancias genéticas ¾Para evaluar las distancias genéticas (DA) entre poblaciones de 

A. germinans dentro de costas, se construyeron árboles de NJ (Fig. 4) (Nei et al., 1983) los cuales 

son más eficientes que otras medidas, como DST, para obtener la topología correcta para datos 

de microsatélites (Takezaki y Nei 1996, 2008).  

 

Para su comparación, los colores de cada grupo para K = 3 (Atlántico) y K = 5 (Pacífico) 

de STRUCTURE se sobrepusieron en los nodos de los árboles (Fig. 3). Los resultados fueron 

comparables con los grupos de poblaciones identificados por STRUCTURE (Fig. 3) y similar 

a éste, los grupos con mayor soporte de bootstrap (>60%) son aquellos que se encontraron en 

los extremos norte y sur de cada costa (Fig. 4). Las distancias genéticas obtenidas (DA) revelaron 

un patrón muy similar al obtenido con RST, donde las distancias genéticas mayores se 

encuentran entre poblaciones del norte y sur de México. Las relaciones guardadas entre las 
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poblaciones de C2 del Atlántico (Fig. 4A); C2, C3 y C4 en el Pacífico (Fig. 4B) resultaron ser 

mucho más ambiguas.  

 

Patrón de flujo genético¾Contemporáneo¾ El análisis de IBD con la prueba de Mantel (Fig. 5) 

reveló que existe una significativa correlación entre las distancias geográficas y genéticas para 

ambas costas siendo mayor para la costa Pacífico (r = 0.80, P <0.01)  que para la costa Atlántico 

(r = 0.51, P <0.01). DivMigrate identificó un patrón similar de agrupación al identificado 

previamente con STRUCTURE dentro de cada costa y en general, el patrón de flujo génico 

en ambas costas es complejo.  

 

Dentro de la costa Atlántico, divMigrate sugirió migración relativa alta entre 

poblaciones de un mismo grupo genético y migración relativa baja hacia otras poblaciones. Se 

encontró que existen poblaciones clave que están manteniendo el contacto entre grupos de 

poblaciones. La Pesca mantiene el contacto con las poblaciones del Golfo de México (C2) y, 

por dispersión a larga distancia, Tuxpan conecta el grupo identificado en la Península de 

Yucatán (C3) (Fig. 6A). Además, dentro del grupo de la Península de Yucatán (C3) las 

poblaciones PY81–PY70 están mejor conectadas entre sí que con PY65-PY77 y viceversa (Fig. 

6B).  

 

Dentro de la costa Pacífico el patrón de flujo génico resultó mucho más complejo que 

en la costa Atlántico y la tasa relativa de migración en general fue menor. Similar a la costa 

Atlántico, algunas poblaciones, conectan ambos extremos del Pacífico tales como PN06 y 

PC15-PC11 (Fig. 6C). Además, si excluimos a las poblaciones que constituyen C2, C3 y C4, 

las poblaciones del norte y sur del Pacífico se aíslan completamente (Fig. 6D).  

Conjuntamente, identificamos discontinuidades genéticas potenciales dentro de cada costa. 

Las poblaciones que están claramente aisladas son la Península de Yucatán (C3) dentro de la 

costa Atlántico y las poblaciones que se ubican dentro del estado de Chiapas (C5) en la cuenca 

del Pacífico, ambos casos además presentaron un soporte de booststrap > 90% en el árbol de 

NJ (Fig.a 4) y constituyen grupos de poblaciones bien definidos en STRUCTURE.  
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Realizamos un acercamiento a la migración relativa de mayor magnitud (umbral 0.5) y 

se observó que el flujo génico se da predominantemente entre poblaciones vecinas que entre 

poblaciones distantes en ambas costas (Fig. 6E, F), sin embargo, en la costa Pacífico también 

se observaron eventos de LDD −como entre Barra de Navidad y Chacahua-Pastoría− aunque 

probablemente sean menos frecuentes (Fig. 6F).  

 

Patrón de flujo genético¾Ancestral¾Encontramos evidencia de migración histórica hacia 

latitudes norteñas en ambas costas de México. El modelo mejor sustentado por los datos para 

ambas costas se muestra en la Figura 8. En la costa Atlántico los estimados de migración van 

de 1.86 (del Golfo de México (C2) hacia Tamaulipas (C1) a 1.93 que ocurre entre la Península 

de Yucatán (C3) al Golfo de México (C2) y viceversa. El modelo mejor sustentado por los datos 

en la costa Atlántico (Fig. 7A) expresa recolonización hacia el grupo más norteño (C1) y 

migración por stepping stones.  

En la costa Pacífico el flujo genético va de 2.8 a 3.3 y se restringe desde el estado de 

Jalisco hacia los grupos C2 y C1, y la mayor tasa de flujo genético ocurrió entre C3 y C4 (3.3 

individuos por generación). El patrón de migración de este modelo (Figura 7B) expresa el 

patrón encontrado con STRUCTURE y un umbral ecológico encontrado por Cavanaugh et 

al. (2015) para manglares. 

 

III.II Analisis de secuencias de ADN. 

 

Estimadores de diversidad genética de secuencias. 

Diversidad genética y haplotipica¾Los marcadores de cloroplasto usados para los análisis fueron 

atpH-atpI, pipet y rbcL, cuyas longitudes son 1500, 1200 y 250 respectivamente. No obstante, el 

fragmento analizado 176, 833 y 736 pb. El número de individuos secuenciados para cada 

secuencia fue variable, debido a deficiente secuenciación, sin embargo éste fue ≥ 252 (ver 

Tablas 3 y 4 en Apéndice IV). La secuencia concatenada de los tres marcadores, atpH-atpI-pipet-

rbcL, tuvo una longitud de 1749pb y se obtuvo para 222 individuos. Se encontarron un total 

de 21 haplotipos, con 10 en el Atlántico y 12 en el Pacífico, no obstante la Penísula de Yucatán 

y el Pacífico Norte tuvieron el mayor número de haplotipos (8), mientras el el Pacífico Sur el 
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menor (3), debido al menor número de pobalciones analizadas para esta región, y también 

debido al menor número de individuos con secuencia completa para los tres marcadores (Tabla 

6a).  

La diversidad nucleotídica fue mayor para el Atlántico, principalmente debido a la 

Península de Yucatán, y la menor en las poblaciones del Golfo de México (Tabla 6b). 

Analizando cada marcador por separado arroja resultados similares para el caso de atpH-atpI, 

contrastantes para el caso de pipet (i.e., el Pacífico muestra mayor diversidad nucleotídica), y 

similar para rbcL (Tabla 7 a,b,c, respectivamente).  

 

Análisis Molecular de Varianza (AMOVA) ¾Los análisis de variación molecular (AMOVA; 

Excoffier et al., 1992) para cada marcador se realizaron para determinar cómo está distribuida 

la variación genética entre las costas de México. Los resultados indican que entre el 52% (atpH-

atph() y el 92% (pipet) de la variación se debe a la diferenciación entre costas (Tabla 7), lo que 

refuerza los resultados encontrados con la variación en loci microsatélites. Por otra parte, la 

variación contenida en cada población va del 16 al 42% (Tabla 7).  

 

Distancia genética y red haplotipos ¾ Distancias genéticas de las poblaciones de Avicenia germinans 

inferidas a partir de la combinación de las secuencias concatenadas de cloroplasto (atpH-atpI-

pipet- rbcL). Las poblaciones del Atlántico son las más basales de ambas costas de México. Los 

cuadros indican el soporte estadístico de los nodos >85%. Las ramas corresponden a cada 

región: Golfo de México, Península de Yucatán, Pacífico Norte, Pacífico Centro y Pacífico Sur. 

Se detectaron un total de 21 haplotipos de las secuencias concatenadas de tres 

epaciadores/genes de cloroplasto de A. germinans (1749 pb). La riqueza haplotípica no es muy 

elevada dado que se encontraron 10 y 12 haplotipos en cada costa (Atlantico y Pacífico), y la 

diversidad haplotípica promedio es similar (Hd = 0.519), Dos factores pueden afectar la 

estimación, el número de secuencias por población (por ejemplo, en el Pacífico Sur), y el 

número de poblaciones muestreadas en cada costa. Mientras que el h1 domina en las 

poblaciones del Golfo de México y Península de Yucatán, h6 y h10 dominan en el Pacífico. El 

h19 es exclusivo de la Península de Yucatán y varios son exclusivos del Pacífico (Fig. 9).  
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IV DISCUSIÓN 

Diversidad genética  

Hemos identificado patrones claros de estructura y diversidad genética en las poblaciones 

mexicanas de A. germinans. Los análisis realizados con AMOVA y STRUCTURE mostraron 

que las poblaciones del Atlántico y Pacífico están genéticamente diferenciadas. Los análisis 

dentro de cada costa indicaron que la cuenca del Pacífico está más diferenciada genéticamente 

que la costa Atlántico. El 49.5% de la variación genética en el Pacífico se explica por las 

diferencias entre los grupos genéticos identificados, en comparación con 6.4% de la variación 

genética entre grupos de poblaciones en el Atlántico. Los análisis de diversidad genética 

indicaron que la cuenca del Pacífico es menos diversa que la costa Atlántico. Se identificó que 

las poblaciones que se encuentran en el extremo norte de cada costa son menos diversas en 

comparación con las poblaciones al sur del país identificándose una correlación entre la latitud 

y la HE. Se encontró además que estas poblaciones son las que más divergen genéticamente 

(basados en distancias genéticas) dentro de ambas costas. 

 

Similar a lo encontrado para A. germinans y R. mangle (Cerón-Souza et al., 2012) en 

poblaciones panameñas, a lo largo de la región Atlántico-Este Pacífico (AEP; Takayama et al., 

2013) y para otras especies marinas (McCartney et al. 2000; Bowen et al., 2009), nuestros 

resultados sugieren que el levantamiento del CAI produjo una diferenciación entre 

poblaciones de ambas costas y que éstas han estado evolucionando de manera independiente 

desde que el cierre definitivo tuvo lugar hace aproximadamente 3.5 ma (O’Dea et al., 2007).  

 

Estructura  genética  

La estructura genética de los manglares puede estar fuertemente influenciada por las 

oscilaciones climáticas. Hemos encontrado un patrón de disminución de la diversidad genética 

con la latitud, el cual constituye una firma genética característica de expansión post-glacial 

desde latitudes menores (Hewitt, 2004; Maggs et al., 2008). Sin embargo, ésta no fue 

significativa para la costa Atlántico. En teoría las expansiones lineares bajo un patrón de flujo 

genético de stepping stones, como anteriormente lo han reportado Pil et al. (2011) y Sandoval-
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Castro et al. (2014), deben resultar en una disminución de la diversidad genética con la latitud 

(Hewitt, 1996), no obstante, es probable que otros factores estén influyendo en la significancia 

de la prueba estadística de esta costa, tal como la forma de la curvatura característica del Golfo 

de México. Nuestros resultados, tanto con RST y árboles de NJ, sugieren que las poblaciones 

del norte de ambas costas se han diferenciado significativamente de aquellas poblaciones al sur 

de México, probablemente debido a extinciones locales por la falta de hábitat adecuado al 

norte del país durante el último máximo glacial (Woodroffe y Grindrod, 1991) y 

potencialmente recolonizadas recientemente desde poblaciones más sureñas. 

 

La menor diferenciación genética encontrada en el Atlántico podría deberse a la 

distribución de los manglares mayormente continua en la costa Atlántico que en el Pacífico 

(Dinerstein et al., 1995). Esto podría promover el flujo genético entre poblaciones y por lo 

tanto, disminuir la estructura genética dentro de esta costa.  

 

Las poblaciones de A. germinans en México muestran niveles de diversidad genética de 

bajo a moderado. Los estimados de heterocigosidad son semejantes a los reportados 

anteriormente por Sandoval-Castro et al. (2014) [HO - 0.23, HE - 0.26 en el Atlántico; HO - 0.17,  

HE - 0.19 para la costa Pacífico], Cerón-Souza et al. (2012) para poblaciones panameñas, para 

otras especies de mangle como Pelliciera rhizophorae [HO - 0.238, HE - 0.372 en el Pacífico; HO - 

0.059, HE - 0.133 en el Caribe (Castillo-Cárdenas y Toro-Perea, 2012)] y para algunas especies 

del género Rhizophora en la región del Indo-Oeste Pacífico [IWP] (0.124 – 0.645, 0.138- 0.650 

de HO y HE, respectivamente (Yan et al., 2016).  

 

Las poblaciones al sur de México, las cuales poseen mayor diversidad genética y mayor 

extensión de cobertura de manglar (Rodríguez-Zúñiga et al., 2013), son foco de atención para 

su protección tanto por su extensión como por la variabilidad de sus poblaciones, mientras 

más diversas son, mayor es el potencial evolutivo de las poblaciones es decir, mayor es la 

probabilidad de que se adapten a los cambios futuros en el ambiente (Garner et al., 2005), sin 

embargo, aquellas poblaciones al límite norte de México y que son menos diversas, de acuerdo 

con Eckert et al., (2008) podrían mantener la diversidad si éstas son selectivamente divergentes 
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del resto de las poblaciones debido a las diferentes presiones selectivas y al reducido flujo 

genético. 

 

Patrón de Flujo genético  

El patrón de flujo genético entre poblaciones dentro de cada costa siguió el modelo de 

aislamiento por distancia en ambos casos. La aproximación de flujo génico, medida como 

migración relativa, produjo patrones complejos de conectividad dentro de cada costa. Dentro 

de la costa Atlántico se observó mayor migración entre poblaciones que están cerca 

geográficamente aunque no necesariamente con la población vecina pero predominantemente 

dentro de una región. Se observó que hay poblaciones que impiden el completo aislamiento 

de grupos de poblaciones y éste puede ocurrir por LDD (i.e. Tuxpan y la Península de Yucatán). 

En la Península de Yucatán, aunque se encontró evidencia de flujo genético con el Golfo de 

México, existen dinámicas particulares que operan dentro de este grupo de poblaciones, las 

cuales se explicarán más adelante. Dentro de la costa Pacífico los estimados de migración 

relativa fueron menores que en la costa Atlántico y similar a ésta, la migración relativa fue 

mayor entre poblaciones que se encuentran geográficamente cerca, sin embargo, también se 

observaron eventos de LDD. La conectividad entre grupos también estuvo representada por 

algunas poblaciones (PN06, PC15-PC11). En ausencia de las poblaciones intermedias entre el 

norte (C1) y sur (C5) de México éstas exhibieron un claro aislamiento.  

 

El complejo patrón de flujo genético de A. germinans encontrado en ambas costas puede 

estar relacionado con varias líneas de evidencia. Nuestros resultados indican que la mayoría de 

las poblaciones de A. germinans tienen flujo génico predominantemente con poblaciones que 

se encuentren cercanas a ellas (dispersión corta), ajustándose a un modelo de aislamiento por 

distancia, tales resultados sugieren que existen restricciones locales para la dispersión del polen 

y las semillas (Cerón-Souza et al., 2012). Recientemente se ha sugerido que factores como la 

velocidad del agua (Nathan et al., 2008), la retención de los propágulos por las raíces (Van der 

Stocken et al., 2015) o los neumatóforos de árboles madre o cercanos a ellos y las mareas, son 

factores que pueden limitar el movimiento de los propágulos y explicar el limitado flujo génico 

encontrado en la mayoría de las poblaciones. Bajo este modelo las poblaciones lejanas podrían 
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diferenciarse simplemente por el aislamiento por distancia (Wright 1938, 1940), sin embargo, 

creemos que aunque las poblaciones en ambas costas están relacionadas por un modelo de 

stepping stones, no es el único factor que puede regular la conectividad entre poblaciones.  

 

Debido a las características de los propágulos de A. germinans éstos ocasionalmente 

pueden tomar ventaja de las corrientes superficiales y lograr dispersarse a largas distancias 

(Nettel y Dodd, 2007). Aunque la dispersión a larga distancia es teóricamente posible tanto en 

plantas como en animales, estos eventos típicamente ocurren con una probabilidad 

extremadamente baja, no obstante cuando ésta ocurre, puede alcanzar distancias 

extremadamente largas (Jordano, 2017). Aunque las corrientes oceánicas son estacionalmente 

variables y es difícil predecir qué poblaciones están limitando el flujo genético vía corrientes 

oceánicas, hemos identificado dos discontinuidades genéticas sobresalientes en ambas costas 

que potencialmente podrían vincularse a los sistemas de corrientes que circulan en el Golfo de 

México y mar Caribe, así como frente al Golfo de Tehuantepec. La corriente de Yucatán, fluye 

desde el sur de la isla Cozumel, atraviesa la parte oeste del canal de Yucatán y entra al Golfo 

de México, donde posteriormente se convierte en la corriente del Lazo (Athié et al., 2011). La 

corriente del Lazo es alimentada por una corriente de agua caliente del Caribe que entra en el 

Golfo, entre la Península de Yucatán y Cuba. Esto forma la corriente del Lazo del Golfo, que 

curva al este y al sur a lo largo de la costa de Florida y sale a través del estrecho de la Florida 

(NOAA, 2017). Por su parte, en el Golfo de Tehuantepec, en la costa Pacífico, se originan 

eddies oceánicos con giros anticiclónicos de 100 a 450 km de diámetro que pueden permanecer 

durante meses y diseminarse hacia el oeste del Pacífico (Clarke, 1998; McCreary et al., 1989, 

Müller-Karger y Fuentes-Yaco, 2000). Ambos sistemas de corrientes en el Atlántico, y los eddies 

oceánicos en el Pacífico, poseen el potencial de condicionar la dispersión de los propágulos 

entre las poblaciones de un mismo grupo genético y/o restringir la conectividad con otros 

grupos de poblaciones, reflejándose en la estructura genética de A. germinans. 

 

Distancias genéticas y red haplotipos ¾ Los análisis filogenéticos indican que las poblaciones de 

de Atlantico (Golfo de México y Mar Caribe) son basales respecto de las poblaciones de A. 
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germinans del Pacífico (Fig. 8). Este resultado es apoyado por la red de haplotipos, de tres 

marcadores moleculares de cloroplasto concatenados; sólo un haplotipo es compartido entre 

costas (Fig. 9). 

 

V CONCLUSIÓN 

El patrón de estructura y diversidad genética de las poblaciones mexicanas de A. germinans está 

influenciada por con un conjunto de factores que actúan a diferentes escalas temporales. Por 

un lado, el Istmo Centroamericano constituyó una fuerte barrera geográfica para la dispersión 

de los propágulos de A. germinans, por lo que las poblaciones del Atlántico y Pacifico de México 

han evolucionado de manera independiente desde el cierre definitivo del CAI. Dentro de 

costas, la distribución de la variación está relacionada con las oscilaciones climáticas durante 

el Pleistoceno así como por un complejo patrón de flujo genético regulado principalmente por 

el aislamiento a distancia y pocos eventos de dispersión a larga distancia, relacionados con la 

dinámica de las corrientes marinas. La costa del Atlántico posee mayor diversidad genética, 

está menos estructurada y posee valores de migración relativa mayores que los de la costa 

Pacífico. 
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Tabla 1. Ecosistemas de manglar que fueron objeto de estudio para Avicennia germinans.  

Región # IDCONABIO Nombre de las poblaciones Estados Latitud Longitud N 

Pacífico Norte 

1 PN02 Bahía Concepción Baja California Sur 26.762133 -111.881583 40 

2 PN03 Bahía Magdalena Baja California Sur 24.794183 -112.11565 40 

3 PN04 Estero el Sargento-Isla Tiburón Sonora 29.328517 -112.329183 40 

4 PN06 Topolobambo Sinaloa 25.582191 -109.123528 40 

5 PN10 Marismas Nacionales Sinaloa-Nayarit 22.374467 -105.640367 40 

6 PN11 Bahía de Altata Sinaloa 24.615667 -107.869833 40 

7 Lab PN05 La Paz Baja California Sur 24.181593 -110.299852 40 

8 Lab PN12 El Caimanero Sinaloa 22.882208 -106.062556 40 

9 *LabPN15 Espíritu Santo Baja California Sur 24.437186 -110.356318 15 

Pacífico Centro 

10 PC11 Barra de Navidad Jalisco 19.195532 -104.672246 40 

11 PC15 Punto Pérula Jalisco 19.592027 -105.12519 40 

12 *LabPC18 El Salado Sinaloa 21.571754 -104.987591 10 

13 LabPC19 Técpan de Galeana Oaxaca 17.213935 -100.792113 40 

Pacífico Sur 

14 PS17 Barra de Tecoanapa Oaxaca 16.4978 -98.724133 40 

15 PS20 Chacahua – Pastoría Guerrero 16.0114 -97.591833 40 

16 PS24 La Encrucijada Chiapas 15.168367 -92.831017 40 

17 PS29 Mar Muerto Guerrero-Chiapas 16.0104 -93.846033 40 

Golfo de México 

18 GM36 Coatzacoalcos Veracruz 18.0971 -94.431383 39 

19 GM37 Delta Río Bravo Tamaulipas 25.946133 -97.15795 40 

20 GM40 El Morro de la Mancha Veracruz 19.586167 -96.384783 34 

21 GM41 La Pesca Tamaulipas 23.776083 -97.74145 40 

22 GM46 Laguna de Mecoacán Tabasco 18.419626 -93.115455 35 

23 GM53 Sistema Lagunar de Alvarado Veracruz 18.73285 -95.78225 41 

24 GM54 Sontecomapan Veracruz 18.508417 -95.024717 34 

25 GM56 Tuxpan Veracruz 20.9807 -97.3415 40 

Península de Yucatán 

26 PY65 Cozumel Quintana Roo 20.555633 -86.913633 40 

27 PY66 Los Petenes Campeche 20.158917 -90.371583 41 

28 PY67 Pom-Atasta Campeche 18.5745 -92.104 40 

29 PY70 Río Lagartos (Punta Holchit) Yucatán 21.6102 -88.1282 40 

30 PY77 Sian Ka´an Quintana Roo 20.110967 -87.470917 40 

31 PY81 Yumbalam Quintana Roo 21.443583 -87.202967 40 
                                      Todos son sitios prioritarios de manglar (Rodríguez-Zúñiga et al. 2013) con excepción de Bahía de Altata, Sinaloa. Los señalados con la palabra Lab significa que para el ecosistema de manglar 
                                      no se encontró identificador del sitio en Manglares de México, por lo tanto, asignamos un ID al azar. * Poblaciones que se utilizarán únicamente para secuencias, N, tamaño de muestra. 
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                 Tabla 2. Estimadores de diversidad genética de Avicennia germinans en las costas Atlántico y Pacífico de México.  
ID A P AR AT HO HE FIS PT %P LD HWE Ne 

 
Atlántico 

       
     

GM37 2.4 (0.894) 0 1.803 15 0.23 (0.178) 0.296 (0.217) 0.226* 5 62.5 0 0 Inf 
GM41 2.833 (1.169) 1 2.242 19 0.212 (0.182) 0.245 (0.199) 0.137 6 75 2 1 Inf 
GM56 4 (1.673) 2 3.035 26 0.436 (0.157) 0.413 (0.164) -0.053 6 75 1 0 Inf 
GM40 3.429 (1.134) 2 2.982 25 0.274 (0.201) 0.309 (0.24) 0.1 7 87.5 0 1 19.2 
GM53 3.75 (1.832) 3 3.336 30 0.231 (0.209) 0.271 (0.2) 0.104 8 100 14 2 Inf 
GM54 3 (1.265) 1 2.457 20 0.295 (0.252) 0.28 (0.221) 0.064 6 75 2 0 Inf 
GM36 3.25 (1.753) 1 3.05 26 0.287 (0.258) 0.307 (0.228) 0.108 8 100 19 3 5.3 
GM46 3.714 (1.38) 3 3.232 27 0.412 (0.19) 0.425 (0.196) -0.002 7 87.5 1 2 Inf 
PY67 4.167 (1.472) 1 3.22 27 0.514 (0.162) 0.463 (0.121) -0.146 6 75 1 0 56.9 
PY66 3.571 (1.272) 3 3.098 26 0.435 (0.256) 0.452 (0.24) -0.004 7 87.5 0 1 Inf 
PY70 3.667 (0.816) 1 2.902 24 0.333 (0.273) 0.336 (0.214) 0.012 6 75 0 4 21.7 
PY81 3.571 (1.902) 1 2.983 26 0.358 (0.275) 0.316 (0.217) -0.141 7 87.5 1 1 19.7 
PY65 4.167 (1.329) 0 3.241 27 0.491 (0.3) 0.469 (0.202) -0.088 6 75 1 3 Inf 
PY77 4.167 (1.329) 0 3.262 27 0.493 (0.169) 0.5 (0.153) -0.012 6 75 2 2 18 
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Tabla 2, continuación. 
 

ID 
Pacífico 

A P AR AT HO HE FIS PT %P LD HWE Ne 

PN04 2 (0) 0 1.123 9 0.05 (0) 0.14 (0) 0.647* 1 12.5 0 1 Inf 
PN02 2.2 (0.447) 0 1.47 14 0.032 (0.011) 0.047 (0.024) 0.365* 5 62.5 2 2 Inf 
PN06 2.667 (1.211) 0 2.01 18 0.141 (0.114) 0.142 (0.1) 0.006 6 75 2 0 Inf 
PN03 2 (0) 1 1.487 13 0.117 (0.194) 0.159 (0.192) 0.094 5 62.5 1 1 Inf 
PN05 3 (0) 0 1.627 14 0.241 (0.18) 0.287 (0.195) 0.161 3 37.5 0 0 Inf 
PN11 3.375 (1.061) 2 2.861 27 0.202 (0.161) 0.291 (0.221) 0.291* 8 100 9 5 99.8 
PN12 3.143 (1.464) 2 2.389 23 0.163 (0.143) 0.177 (0.138) 0.095 7 87.5 1 1 50.2 
PN10 4 (1.732) 3 2.906 29 0.214 (0.176) 0.276 (0.233) 0.197* 7 87.5 2 3 Inf 
PC15 3 (1.155) 0 1.88 16 0.307 (0.221) 0.331 (0.2) 0.05 4 50 6 1 Inf 
PC11 2.5 (0.837) 2 1.78 17 0.132 (0.234) 0.145 (0.171) 0.078 6 75 6 3 0.2 
PC19 4 (1.826) 0 2.339 20 0.437 (0.18) 0.443 (0.16) 0.012 4 50 0 0 Inf 
PS17 3.833 (2.229) 0 2.525 25 0.27 (0.255) 0.269 (0.23) -0.037 6 75 0 1 Inf 
PS20 3.333 (1.033) 0 2.592 22 0.358 (0.148) 0.405 (0.197) 0.124* 6 75 3 1 11.5 
PS29 4.5 (2.619) 2 3.858 36 0.349 (0.293) 0.405 (0.295) 0.128* 8 100 13 5 Inf 
PS24 4 (2) 2 3.052 26 0.476 (0.286) 0.498 (0.272) 0.046 6 75 1 1 4911.2 

Desviación estándar entre paréntesis; A número de alelos promedio por locus; AR riqueza alélica; AT número total de alelos; HO heterocigosidad observada, 
 HE heterocigosidad esperada; P número de alelos exclusivos; FIS índice de endogamia; PT número total de loci polimórficos; %P porcentaje de loci polimórficos.  
* P<0.05. LD número de pares de locus ligados; HWE número de loci que muestran desviaciones al equilibrio; Ne tamaño efectivo poblacional (Inf=infinito). 
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Tabla 3. Estructura genética poblacional de Avicennia germinans en México. Análisis de varianza molecular (AMOVA) A) Entre costas, B) 
Dentro de la costa Atlántico y C) Dentro de la costa Pacífico ***P<0.001, ** P<0.01 
 

Fuente de variación Estadístico-F 
Porcentaje de 

variación 
A) Entre costas   

Entre Atlántico vs Pacífico FCT=0.878*** 75.232 
Entre poblaciones dentro de costas  FSC=0.446*** 11.057 
Entre individuos dentro de poblaciones FIS=0.109*** 1.495 
Dentro de individuos FIT=0.878*** 12.216 
 
Dentro de cada costa 

  

B) Pacífico   
Entre grupos FCT=0.495*** 49.482 
Entre poblaciones dentro de grupos  FSC=0.142*** 7.197 
Entre individuos dentro de poblaciones FIS=0.115*** 4.967 
Dentro de individuos FIT=0.616*** 38.353 

C) Atlántico 
  

Entre grupos FCT=0.064** 6.397 
Entre poblaciones dentro de grupos  FSC=0.101*** 9.484 
Entre individuos dentro de poblaciones FIS=0.096*** 8.125 
Dentro de individuos FIT=0.240*** 75.995 
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Tabla 4. Valores de RST para Avicennia germinans entre pares de poblaciones dentro de la costa Atlántico de México. *P < 0.05 
  

 GM37 GM41 GM56 GM40 GM53 GM54 GM36 GM46 PY67 PY66 PY70 PY81 PY65 PY77 
GM37  0.000 - * * * * * * * * * * * * 
GM41  0.000 0.000 * * * * * * * * * * * * 
GM56  0.119 0.072 0.000 * * * * * * * * * * - 
GM40  0.248 0.188 0.080 0.000 * * - * - * * * * * 
GM53  0.175 0.135 0.109 0.065 0.000 - * * * * * * * * 
GM54  0.278 0.218 0.173 0.141 -0.006 0.000 * * * * * * * * 
GM36  0.194 0.146 0.074 -0.001 0.039 0.092 0.000 - - * * * * * 
GM46  0.202 0.175 0.106 0.016 0.088 0.118 0.009 0.000 * * * * * * 
PY67  0.158 0.104 0.022 0.013 0.093 0.167 0.022 0.040 0.000 * * * * - 
PY66  0.257 0.208 0.067 0.045 0.160 0.238 0.065 0.037 0.024 0.000 * * * * 
PY70  0.381 0.328 0.227 0.068 0.084 0.157 0.070 0.055 0.147 0.153 0.000 * * * 
PY81  0.274 0.240 0.151 0.180 0.089 0.100 0.166 0.190 0.185 0.210 0.184 0.000 * * 
PY65  0.128 0.115 0.061 0.123 0.106 0.122 0.121 0.164 0.097 0.164 0.229 0.091 0.000 - 
PY77  0.099 0.075 0.002 0.046 0.052 0.075 0.052 0.096 0.021 0.082 0.149 0.046 0.004 0.000 
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Tabla 5. Valores de RST pareada de Avicennia germinans dentro de la costa Pacífico de México. *P < 0.05  

PN04 PN02 PN06 PN03 PN05 PN11 PN12  PN10 PC15 PC11  PC19 PS17 PS20 PS29 PS24 
PN04 0.000 - * * * * * * * * * * * * * 
PN02 0.024 0.000 * * * * * * * * * * * * 

 

PN06 0.080 0.066 0.000 * * * * * * * * * * * * 
PN03 0.593 0.561 0.404 0.000 - * * * * * * * * * * 
PN05 0.596 0.566 0.412 -0.012 0.000 * * * * * * * * * * 
PN11 0.294 0.267 0.153 0.087 0.092 0.000 * * * * * * * * * 
PN12  0.869 0.840 0.736 0.228 0.206 0.376 0.000 * * - * * * * * 
PN10 0.695 0.668 0.542 0.061 0.047 0.192 0.058 0.000 * * * * * * * 
PC15 0.805 0.780 0.710 0.432 0.417 0.399 0.409 0.350 0.000 * * * * * * 
PC11  0.926 0.896 0.799 0.320 0.292 0.432 0.027 0.098 0.454 0.000 * * * * * 
PC19 0.766 0.735 0.627 0.144 0.123 0.242 0.046 0.040 0.192 0.104 0.000 - - * * 
PS17 0.818 0.795 0.713 0.325 0.305 0.391 0.129 0.162 0.166 0.124 0.019 0.000 - * * 
PS20 0.818 0.795 0.713 0.318 0.298 0.392 0.120 0.162 0.185 0.120 0.012 0.002 0.000 * * 
PS29 0.853 0.834 0.789 0.621 0.614 0.577 0.635 0.585 0.220 0.679 0.465 0.468 0.477 0.000 * 
PS24 0.818 0.798 0.748 0.541 0.533 0.518 0.529 0.494 0.132 0.570 0.331 0.347 0.352 0.054 0.000 
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Tabla 6. Estimadores de diversidad genética de la combinaciones de atpH-atpI-pipet-rbcL de Avicennia germinans en regiones del Atlántico y Pacífico de México. 
 

(a) 
 

Poblaciones  
No. de 
haplotipos  

Sitios 
variables  Hd 

No. 
Secuencias  

Pb 
secuencias  

Varianza 
Hd 

Atlántico-
Pacífico 21  0.751 199 1749 0.00045 

Costas:        
Atlantico  10 14 0.5191 110 1749 0.00307 
Pacífico 12 10 0.5194 89 1749 0.00338 

        

Regiones  
No. de 
haplotipos  

Sitios 
variables  Hd 

No. 
Secuencias  

Pb 
secuencias  

Varianza 
Hd 

Golfo de 
México  5 6 0.4501 63 1749 0.0052 
Península de 
Yucatán 8 11 0.5976 47 1749 0.00625 

Pacífico Norte  8 7 0.5211 44 1749 0.00729 
Pacífico 
Centro  6 7 0.7905 15 1749 0.00617 
Pacífico sur  3 2 0.3425 30 1749 0.00942 

 
Nota: Hd, diversidad de haplotipos; pb, pares de bases. 
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Tabla 6 (b) 
 

Nota: m (Número de secuencias), S (Número de sitios segregantes), ps (S/n  n = número total de sitios), Θ (ps/a1), π (Diversidad de nucleótidos), D (Prueba de 
neutralidad de Tajima´s D), C (Conservado),  V (Variable), Pi (Sitios informativos en parsimonia) y S (Singleton) 
 
 
 
 
 
 

m S Ps Θ π D C V PI S
 Fu and Li's 

D
 Fu and Li's 

F*

Atlántico + 
Pacífico

222 7 0.00766703 0.00128262 0.00183557 0.90399403 906/913 7/913 6/913 1/913 0.16971 0.50985

             

Costas m S Ps Θ π D C V PI S
 Fu and Li's 

D
 Fu and Li's 

F*

Atlántico 127 4 0.00438116 0.00080871 0.00034552 -1.0913029 909/913 4/913 3/913 1/913 -0.31638 -0.67074

Pacífico 95 4 0.00438116 0.00085472 0.00018153 -1.5758416 909/913 4/913 2/913 2/913 -1.45168 -1.75314

             

  

Regiones             

Golfo de 
México 

66 2 0.00219058 0.00046028 0.0001297 -1.2018473 911/913 2/913 1/913 1/913 -0.96809 -1.20899

Península de 
Yucatán

61 3 0.00328587 0.00070213 0.00050276 -0.5614496 910/913 3/913 1/913 2/913 -1.80338 -1.66103

Pacífico Norte 49 3 0.00328587 0.00073694 0.00030176 -1.2258409 910/913 3/913 2/913 1/913 -0.40751 -0.76129

Pacífico 
Centro 

15 1 0.00109529 0.00033685 0.00014604 -1.1594459 912/913 1/913 0 1/913 -1.42646 -1.54266

Pacífico sur 31 0 0 0 0 n/c 913/913 0 0 0 0 0
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Tabla 7. Estimadores de diversidad genética de (a) atpH-atpI (b) -pipet y (c) rbcL  (c) de Avicennia germinans en regiones del Atlántico y Pacífico de México. 
 
(a) 

 
 
(b) 
Costas m S Ps Θ π D C V PI S 

Atántico 133 1 0.001358696 0.00024867 6.04E-05 -0.82190058 735/736 1/736 1/736 0 

Pacifico  143 2 0.002717391 0.00049081 5.67E-05 -1.27496292 734/736 2/736 1/736 1/736 

             

                     

Regiones  m S Ps Θ π D C V PI S 

Golfo de México  1 0.001358696 0.00028032 0.000110035 -0.74708959 735/736 1/736 1/736 0 

Península de Yucatán 0 0 0 0 n/c 736/736 0 0 0 
Pacífico Norte  2 0.002717391 0.00068592 0.000181159 -1.50737818 735/736 1/736 0 1/736 
Pacífico Centro  8 0.010869565 0.00218903 0.000301094 -2.16247126 734/736 2/736 0 2/736 

Pacífico Sur    8 0.010869565 0.00265838 0.000639386 -2.24267082 736/736 0 0 0 

 

Costas m S Ps Θ π D C V PI S

Atlántico 124 4 0.004790419 0.00088819 0.000565981 -0.69388915 831/835 4/835 2/835 2/835

Pacífico 127 6 0.007185629 0.00132638 0.000879231 -0.72988727 833/835 2/835 2/835 0

Regiones m S Ps Θ π D C V PI S

Golfo de México 72 4 0.004790419 0.00098834 0.000632538 -0.75795227 824/835 4/835 2/835 2/835

Península de 

Yucatán
53 2 0.00239521 0.00052781 0.000474523 -0.17760417 833/835 2/835 2/835 0

Pacífico Norte 64 4 0.004790419 0.00101315 0.000883946 -0.2747664 824/835 4/835 4/835 0

Pacífico Centro 27 6 0.007185629 0.00186426 0.001658222 -0.3239102 822/835 6/835 4/835 2/835

Pacífico Sur 39 4 0.004790419 0.00113305 0.000546276 -1.24389427 826/835 2/835 1/835 1/835
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Tabla 6c. Continuación 
 
(c)  
 

 
 
  

Costas m S Ps Θ π D C V PI S

Atlántico 143 3 0.01648352 0.00297721 0.00132912 -0.93430199 174/178 3/178 2/178 1/178

Pacífico 129 3 0.01648352 0.00303388 0.00099428 -1.15406581 175/178 3/178 3/178 0/178

Regiones m S Ps Θ π D C V PI S

Golfo de México 69 1 0.00549451 0.00114372 0.00015926 -1.06890547 176/178 1/178 0/178 1/178

Pacifico Centro 20 1 0.00549451 0.00154873 0.00147484 -0.08610225 176/178 1/178 1/178 0/178

Pacífico Norte 71 3 0.01648352 0.00341073 0.00161408 -1.00919944 176/178 2/178 2/178 0/178

Pacífico Sur 41 1 0.00549451 0.0012842 0.00026802 -1.12187325 177/178 0/178 0/178 0/178

Península de Yucatán75 3 0.01648352 0.00337223 0.00216216 -0.6799539 174/178 3/178 1/178 2/178
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Tabla 8. AMOVA de las poblaciones de Avicennia germinans divididas entre los grupos Oceáno Atlántico y Oceáno Pacífico. 
 

Especiador-intrón atpH-atpI 
Fuente de variación Grados de 

Libertdad 
Sumas de Cuadrados Varianza de los 

componentes 
Porcentaje de variación 

Entre grupos 1 32.949 0.25912 52.47 

Entre Poblaciones dentro de cada grupo 29 11.863 0.02479 5.02 

Dentro de las Poblaciones 220 46.196 0.20998 42.52 

total 250 91.008 0.49389   

 
Espaciador genético pipet 

Fuente de variación Grados de Libertdad Sumas de Cuadrados Varianza de los 
componentes 

Porcentaje de 
variación 

Entre grupos 1 65.955 0.4783 96.36 

Entre Poblaciones dentro de cada grupo 28 0.939 0.0019 0.38 

Dentro de las Poblaciones 246 3.972 0.01615 3.25 

total 275 70.866 0.49635   
 

Gen rbcL 
Fuente de variación Grados de 

Libertdad 
Sumas de 

Cuadrados 
Varianza de los 
componentes 

Porcentaje de 
variación 

Entre frupos 1 54.864 0.39897 81.72 

Entre Poblaciones dentro de cada grupo 25 9.156 0.03419 10.13 

Dentro de las Poblaciones 267 20.931 0.07839 16.06 

total 271 77.625 0.48819   
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Avicennia germinans 

 

Figuras  

Capítulo I 
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      Figura 1. Ubicación geográfica de las 29 poblaciones de Avicennia germinans que fueron objeto de análisis con Microsatélites.  
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Figura 2. Mapa de calor de diversidad genética (HE) para Avicennia germinans en México, considerando un radio de 110 km.  
Clave de color: de menor (amarillo claro) a mayor diversidad genética (rojo). Correlación de Spearman para el 
 A) Pacífico (rs= -0.79, P <0.001) y B) Atlántico (rs= -0.107, P = 0.715) de México. 
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            Figura 3. Grupos genéticos encontrados con STRUCTURE en A) la costa Pacífico (K=5) y B) la costa Atlántico (K=3) de México en corridas  
            independientes. C) resultados del análisis entre costas (Atlántico vs Pacífico; K =2). C1… Cn dentro de cada costa refiere a los grupos  
           encontrados (ver resultados). 
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Figura 4. Árbol de Neighbor-joining de Avicennia germinans basado en DA de la costa A) Atlántico y B) Pacífico de México. Los colores de los nodos  

retoman los grupos de poblaciones encontrados en STRUCTURE. 
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                              Figura 5 Aislamiento por distancia de Avicennia germinans en la costa A) Atlántico (r = 0.51, P <0.01)  y 
                              B) Pacífico (r = 0.80, P <0.01).  
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                       Figura 6. Red de migración relativa direccional entre pares de poblaciones de la costa Atlántico (A, B) y Pacífico (C, D)  
                       para Avicennia germinans. Los colores retoman los grupos genéticos encontrados en STRUCTURE. Migración relativa de 
                      mayor magnitud (umbral 0.5) de costa Atlántico (E) y Pacífico (F).   
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Figura 7. Modelo de migración mejor sustentado por los datos en A) la costa Atlántico y B) Pacífico de México para 
Avicennia germinans. Círculos con línea discontinua, poblaciones recolonizadas; flecha discontinua, dirección de la 

                                        migración después del último máximo glacial (LGM). Θ1 – Θn = C1- Cn de cada costa. 
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Figura 8. Distancias genéticas de las poblaciones de Avicenia germinans inferido de la combinación de las secuencias concatenadas de cloroplasto (atpH-atpI-pipet- rbcL). 

Las poblaciones del Atlántico son las más basales de ambas costas de México. Los cuadros indican el soporte estadístico de los nodos >85%. Las ramas 
corresponden a cada región Golfo de México, Península de Yucatán, Pacífico Norte, Pacífico Centro y Pacífico Sur. El modelo de evolución usado para la 
construcción de la filogenia fue T92+G+1.  
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Figura 9. Red de haplotipos de poblaciones de Avicennia germinans empleando la variación en tres secuencias concatenadas de ADN de cloroplasto (atpH-atpI-pipetA-
rbcL). El área de cada color en un círculo es proporcional a la frecuencia de un haplotipo. La líneas perpendiculares a las uniones indican la posición de mutaciones 
que separan a dos haplotipos cualquiera.
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Capítulo II 
 

Estructura y diversidad genética de Rhizophora mangle 
 
 
 

Resumen 
 

Rhizophora. mangle es la especie de manglar más ampliamente distribuida en 
México y en el mundo. Esta especie es pionera y ocupa el frente de lagunas costeras 
y ríos; tolera alta salinidad y puede establecerse, debido a sus raíces pivotantes, en 
suelos fangosos e inestables. En México está considerada como especie amenazada 
(A) de acuerdo con la NOM-059-SEMARNAT-2010 debido a que sus poblaciones 
están sujetas a grados elevados de perturbación antropogénica y reducción de su 
área de distribución lo que conlleva a la pérdida de diversidad genética de la 
especie. Debido a la importancia de los ecosistemas de manglar a nivel biósfera y 
estructural de Rhizophora mangle, el presente estudio aborda el análisis de la 
diversidad y estructura genética de esta especie clave en México, que permite 
entender su historia evolutiva y producir información de valor con miras a la 
conservación y restauración de estos ecosistemas. En el presente estudio 
analizamos 32 poblaciones de la especie a lo largo de las costas de México de las 
vertientes del Pacífico y Atlántico (Golfo de México y Mar Caribe). Analizamos a 
los individuos para 10 loci microsatélite nucleares y secuencias de cuatro 
marcadores de ADN (dos de cloroplasto, de mitocondria y nuclear). Los resultados 
de los análisis de microsátelites y secuencias indican una fuerte estructuración 
poblacional, con una diferenciación genética marcada entre costas (Pacífico y 
Atlántico) y una estructura bien diferenciada en cada costa. En el Pacífico se 
diferencian bien dos grupos genéticos (norte y sur), con una zona donde se 
mezclan. En el Atlántico, los resultados indican dos grupos genéticos (Península 
de Yucatán y Golfo de México). En ambas costas las poblaciones del sur, Oaxaca 
y Chiapas en el Pacífico y las de la Península de Yucatán, poseen la mayor 
diversidad genética lo que, aunado a su mayor extensión, enfatiza su valor como 
reservorio de variación para la especie. El estudio filogeográfico sugiere que las 
poblaciones del Atlántico serían las ancestrales, lo que sería consistente con la 
pérdida de conectividad entre costas producida por el cierre del istmo 
centroamericano hace 3.5 m.a.  

 
Palabras clave: Diversidad genética, estructura genética, flujo genético, Istmo 
Centroamericano. 
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II.I INTRODUCCIÓN 

Rhizophora mangle es la especie de manglar más ampliamente distribuida en México y en el 

mundo (Chapman, 1975). Sin embargo, en México es una especie incluida dentro de la Norma 

Oficial Mexicana de Protección Ambiental de Flora y Fauna (NOM-059-SEMARNAT-2010) 

en la categoría de amenazada (A) debido a que sus poblaciones están sujetas a grados elevados 

de perturbación y reducción de su área de distribución y riesgo de extinción, lo que conlleva a 

la pérdida de diversidad genética de la especie. La generación de conocimiento básico no sólo 

desde el punto de vista ecológico y ambiental, sino también genético, puede contribuir a la 

restauración, protección, conservación y permanencia a largo plazo de sus poblaciones. 

Diversos factores históricos, ecológicos, demográficos, fisiológicos afectan la estructura y la 

diversidad genética de las poblaciones de R. mangle (Cerón-Souza et al., 2015). Es necesario 

comprender la importancia e influencia relativa de cada uno de ellos, sobre los patrones de 

distribución genética en las poblaciones actuales (Frankham et al., 2002). 

El registro fósil sugiere que los mangles evolucionaron hace aproximadamente 50 m.a., 

durante el Eoceno, y que para los siguientes 10 m.a. alcanzaron una distribución a nivel 

mundial (Takayama et al., 2013). Se calcula que R. mangle llegó al Nuevo Mundo durante este 

tiempo; en particular, para México el fósil más antiguo data del Oligo-Mioceno hace 37-49 m.a. 

en las costas de Chiapas (Langenheim et al. 1967). De este periodo en adelante, las costas 

tropicales y subtropicales de la región AEP (Atlantic-East Pacific) experimentaron una gran 

cantidad de cambios geológicos, entre los que destaca la formación del Istmo Centro 

Americano (CAI, Central America Isthmus) hace aproximadamente 3.5 m.a. que separó la costa 

del Pacífico de la costa del Atlántico (Duke et al.,2002). Estudios morfológicos y genéticos han 

demostrado que éste ha sido uno de los eventos vicariantes con mayor influencia en la 

distribución genética de R. mangle (Cerón-Souza et al., 2012, 2015) y que, en la actualidad, 

representa la mayor barrera terrestre en la región AEP (Figura 1) no únicamente para los 

mangles sino también para otras poblaciones de peces y organismos marinos (Cerón-Souza et 

al. 2010; Montes et al., 2015; Takayama et al., 2013).  



Genética de manglares de México 63 

 

Figura 1. Rango geográfico de las especies de Rhizophora en la región Indo-Pacífico Occidental 

(IWP), y en el Atlántico-Pacífico Oriental (AEP). Figura tomada de Lo et al., 2014. 

 

El género Rhizophora tiene una distribución cosmopolita y presenta una distribución 

disyunta entre la región “Indo-West Pacific” (IWP) y la “Atlantic East-Pacific” (EAP), las cuales 

se sugieren como centros de diversificación genética (Duke,et al., 2002, Lo, et al., 2014). Sin 

embargo, R. mangle únicamente está presente en la región AEP. A pesar de que tiene una amplia 

distribución geográfica, sus poblaciones se restringen a ciertas latitudes (32°N y 40°S) tropicales 

y templadas (Stuart et al., 2007). En el continente americano, su distribución en la costa 

Atlántica ocurre desde el norte de las Bermudas (32° N) hasta el sur de Brasil (28°30 S); 

mientras que en la costa Pacífico su distribución es más restringida debido a las condiciones 

climáticas que ocurren a lo largo de las costas de Perú, desde el norte de México (29° N) hasta 

el Ecuador (3°30 S).  

En América, el patrón de distribución geográfica de R. mangle ocurre en poblaciones 

discontinuas. Este patrón se ha observado en otras especies de mangles, y se ha explicado por 

tres procesos principales: 1) Dispersión histórica a larga distancia: al igual que otras especies 

del género, R. mangle presentan una gran capacidad de dispersión a largas distancias. Esto 

ocurre debido a que presenta propágulos flotantes capaces de sobrevivir en el agua del mar por 

largos periodos de tiempo (hasta un año) (Rabinowitz, 1978); 2) Colonización de nuevos 

hábitats y/o eventos vicariantes generados por barreras físicas que limitan el flujo génico entre 
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poblaciones, y facilitan la divergencia poblacional; para R. mangle, la dispersión de los 

propágulos se ve limitada por las barreras terrestres y las corrientes acuáticas. Sin embargo, una 

vez que los propágulos llegan a un nuevo sitio, el crecimiento demográfico puede facilitarse 

por la capacidad de autofertilización de la especie y, 3) Deriva génica (Lo et al.,2014).  

Los factores ambientales que limitan principalmente la distribución y expansión de R. 

mangle son: 1) Temperatura del aire y del mar: en general se distribuyen en sitios donde la 

temperatura promedio del mes más frío no excede los 20°C y las corrientes frías no se acercan 

a la costa; 2) Litorales someros con poca pendiente y protegidos del oleaje fuerte, y 3) Sustrato 

lodoso fino (cieno, arcilla, materia orgánica). Además, se ha observado una relación inversa 

entre la diversidad genética y la latitud hacia los límites de su distribución (Núñez-Farfán et al., 

2002; Pil et al., 2011; Sandoval Castro et al., 2012; Kennedy et al., 2017).  

Los estudios realizados para explicar la distribución de la diversidad genética de R. 

mangle en México, han mostrado patrones concordantes con la historia biogeográfica del país. 

Uno de los primeros estudios de genética de poblaciones realizado para R. mangle en México, 

no mostró una clara diferenciación genética entre costas tal como se hubiera esperado (Núñez-

Farfán et al., 2002), quizá debido a la baja tasa de evolución de las enzimas empleadas; no 

obstante, estudios más recientes han mostrado una alta diferenciación genética entre las 

poblaciones de las dos costas, coincidiendo con lo esperado para la historia biogeográfica de la 

especie (Sandoval-Castro et al., 2014; Takayama et al., 2013; Nettel y Dodd 2007; Cerón-Souza 

et al., 2010, 2012, 2015). Otro estudio realizado únicamente para la costa noroeste de México 

(i.e. Península de Baja California e interior del Golfo de California) confirma que en esta 

región existe menor diversidad genética en todas las poblaciones, atribuyendo un fuerte efecto 

de las corrientes marinas que ocurren al interior del Golfo de California sobre la estructura 

genética poblacional; así como efectos negativos sobre la diversidad genética debido a los 

tamaños poblacionales pequeños, la alta endogamia detectada y las presiones ambientales 

propias de una distribución marginal (Sandoval-Castro et al., 2012). En esta región, las 

condiciones ambientales podrían restringir la supervivencia de los propágulos de R. mangle; al 

mismo tiempo, las poblaciones son pequeñas y marginales posiblemente debido a la ausencia 

de ríos permanentes que faciliten la formación de zonas inundables (obs. pers.). 



Genética de manglares de México 65 

Dada la importancia de los ecosistemas de manglar a nivel biósfera (Donato et al., 

2011), y estructural de Rhizophora mangle, el presente estudio aborda el análisis de la diversidad 

y estructura genética de esta especie clave, que nos permitirá entender su historia evolutiva y 

producir información valiosa de cara a su conservación y restauración en México. Pretendemos 

ofrecer el estudio más amplio hasta ahora para que, a partir de esta información, se logren 

identificar las zonas prioritarias para la protección y rehabilitación desde el punto de vista 

genético, que coadyuven a generar estrategias de conservación de la especie a mediano y largo 

plazos.  

Empleando marcadores moleculares neutros (loci microsatélites y secuencias de ADN 

de cloroplasto, mitocondrial y nuclear), se plantearon los siguientes objetivos: 1) Determinar 

la diversidad y estructura genética de las poblaciones de R. mangle a lo largo de las costas 

mexicanas, con el fin de identificar a las poblaciones con los valores más altos y más bajos de 

diversidad genética a partir de un punto de vista histórico y contemporáneo; 2) Determinar el 

flujo y las distancias genéticas entre poblaciones, con el fin de identificar las relaciones de 

conectividad y aislamiento más importantes entre ellas, 3) Identificar las principales barreras 

marinas y terrestres entre las poblaciones, 4) Identificar los principales procesos demográficos, 

biogeográficos y evolutivos como tamaños efectivos (Ne), cuellos de botella, así como procesos 

de vicarianza y deriva génica, que pudieron haber contribuido a la distribución de la variación 

genética de las poblaciones actuales, y 5) Identificar las Unidades de Conservación Genética. 

 

II.II MATERIALES Y MÉTODOS 

II.II.I Especie en estudio 

Rhizophora mangle L. (Rhizophoraceae), comúnmente conocido como mangle rojo o colorado, 

es un árbol o arbusto de hasta 30 m de altura, perennifolio, halófito. Sus flores son 

actinomórficas, hermafroditas generalmente de polinización anemófila, aunque también son 

visitadas por áfidos y abejas (Tomlinson 1986). La floración ocurre todo el año pero se centra 

entre los meses de verano y otoño. Las poblaciones presentan tasas de cruzamiento muy 

variables, desde altas tasas de autofecundación que generan elevados valores de endogamia, 

hasta elevados valores de cruzamiento (t = 0 - 41%) (Proffit et al., 2006). Presenta frutos 
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vivíparos (propágulos) flotantes, que les permite evitar la germinación en condiciones salinas 

desfavorables y dispersarse a largas distancias (Joshi et al., 1972; Dodd et al., 2002). Crece en 

ambientes de agua salina o salobre, de poca pendiente y protegidos de fuerte oleaje, con suelos 

lodosos y fangosos. Su complejo sistema de raíces aéreas le brinda soporte, anclaje y estabilidad 

en este tipo de sustratos. Además de que presenta glándulas que le permiten eliminar el exceso 

de sal.  

 

Sitios de estudio¾ Se seleccionaron 30 localidades de manglar de entre los 81 sitios prioritarios 

identificados por la CONABIO por su relevancia biológica y de rehabilitación ecológica. 

Además, se seleccionaron otros dos sitios no considerados como prioritarios por CONABIO, 

dando un total de 32 sitios de muestreo. Estos sitios se distribuyeron en las cinco regiones 

determinadas por esta institución a partir de un estudio de Regionalización para manglares en 

México (CONABIO 2009) (Fig. 2). De las 32 poblaciones, 18 pertenecen a la Costa del Pacífico 

y 14 a la Costa del Atlántico (Tabla 1). En la Costa del Pacífico se muestrearon diez poblaciones 

de la Región Pacífico Norte (PN), tres en la Región Pacífico Centro (PC) y cinco en la Región 

Pacífico Sur (PS). En la Costa del Atlántico siete localidades pertenecen a la Región del Golfo 

de México (GM) y siete a la Región Península de Yucatán (PY) (Tabla 1). La localización 

geográfica de cada población se muestra en la Figura 2.  

 

Colecta de tejido de Rhizophora mangle¾ Para el análisis genético se tomaron muestras de tejido 

foliar de aproximadamente 40 individuos por localidad (Tabla 1). En cada sitio se colectaron 

las muestras de árboles siguiendo un protocolo establecido, que consistió en tomar individuos 

separados entre 10 y 50 metros según la abundancia de los individuos en cada población, con 

el fin de evitar colectar un mismo genet. De cada árbol colectado, e incluido en la muestra, se 

obtuvo su posición geográfica mediante GPS (Garmin mod. Oregon 550). Se colectaron hojas 

jóvenes que permitieron una mejor extracción del ADN, se etiquetaron, se guardaron en bolsa 

de polietileno y se almacenaron en nitrógeno líquido; de cada individuo se colectó además una 

muestra con al menos 20 hojas para los vouchers, se prensaron y etiquetaron para su 

transportación al laboratorio para los análisis morfológicos. 
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II.II.II Microsatélites 

Amplificación de loci microsatélites¾Los individuos fueron genotipados con 12 loci microsatélites 

(Apéndice V y VI): siete (RM7, RM11, RM19, RM21, RM38, RM41 y RM46) diseñados por 

Rosero Galindo et al. (2002), y cinco (Bra11, Bra20, Bra27, Bra50 y Bra56) diseñados por 

Ribeiro et al. (2013). Se utilizó el kit para PCR Multiplex de QIAGEN con cuatro mezclas con 

distintas combinaciones de loci microsatélites de manera independiente. Los cebadores forward 

se marcaron con fluorescencia 6-FAM, VIC, PET y NED (Applied Biosystems Inc.) en todos 

los casos. 

 

Análisis de datos¾El análisis de datos se realizó siguiendo un protocolo general como el 

realizado en la especie Avicennia germinans (Capítulo I). En primera instancia se analizaron los 

parámetros genéticos de Rhizophora mangle comparando de forma global las poblaciones 

muestreadas en las dos costas (Costa Pacífico y Costa Atlántica). Posteriormente, se 

compararon, en cada costa, las regiones que las integran. Así, de acuerdo con la regionalización 

de CONABIO, para la costa del Pacífico se consideraron tres regiones: Región Pacífico Norte 

(PN), Región Pacífico Centro (PC) y Región Pacífico Sur (PS); en la costa del Atlántico se 

consideraron dos regiones: Región del Golfo de México (GM) y Región Península de Yucatán 

(PY) (Fig. 2, Tabla 1). A continuación se describen los análisis de diversidad, estructura, 

genética, flujo génico, etc. y los programas (software) particulares. 

 

Diversidad genética¾Se utilizó el programa MICRO-CHECKER (Van Oosterhout et al., 2004) 

para detectar alelos nulos en los 12 loci de microsatélites. Las desviaciones del equilibrio de 

Hardy-Weinberg se probaron utilizando el programa Arlequin versión 3.5. (Excoffier y Lisher, 

2010). Los estimadores de diversidad genética, número de alelos promedio por locus (A), 

número total de alelos por población (AT), número total de loci polimórficos (PT), porcentaje 

de loci polimórficos (%P), heterocigosis observada y esperada (HO y HE) se estimaron con el 

programa Arlequin versión 3.5 (Excoffier y Lischer, 2010), con 10,000 permutaciones. La 

diversidad alélica (AR), el número de alelos exclusivos (P), se estimaron con el programa 

GenAlEx (Peakall y Smouse 2012). La riqueza alélica se calcula por medio del índice de 
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información (I) que proporciona el programa, y que es equivalente al índice de Shannon-

Weaver. El tamaño efectivo poblacional (Ne) se estimó con el programa NeEstimator v.2.01 

(Do et al., 2014), basado en el método desequilibrio de ligamiento con un valor crítico de Pcrit 

de 0.01, con intervalos de confianza calculados a partir del método paramétrico implementado 

en NeEstimator. 

 

Estructura genética poblacional y métodos de agrupamiento-¾La estructura genética poblacional se 

estimó a partir de la comparación entre (1) costas (Pacífico y Atlántico) y (2) entre regiones 

dentro de cada costa (Fig 3). Se realizó un análisis de varianza molecular (AMOVA) 

jerarquizado en el programa Arlequin versión 3.5. (Excoffier y Lischer, 2010) con 10,000 

permutaciones. El análisis se realizó locus por locus, basado en el estimador RST. Para el análisis 

entre costas, se calcularon los estimadores FCT (variación entre costas), FSC (variación entre las 

poblaciones dentro de los costas), FIS (variación entre individuos dentro de poblaciones) y FIT 

(variación dentro de individuos). Para el análisis dentro de cada costa se estimaron FCT 

(variación entre regiones), FSC (variación entre poblaciones dentro de regiones), FIS (variación 

entre individuos dentro de poblaciones) y FIT (variación dentro de individuos) (Wright 1950, 

1965).  

Además se utilizó el algoritmo de agrupamiento Bayesiano implementado en 

STRUCTURE V2.3.4 (Pritchard, 2000) para estimar la probabilidad de distribución de los 

genotipos en K número de grupos. El análisis se corrió en paralelo utilizando el programa 

StrAuto (Chhatre y Emerson 2017) que combina el análisis de STRUCTURE con el método 

de Evanno y la visualización de STRUCTURE HARVERSTER (Earl y von Holdt, 2012). Las 

simulaciones se corrieron utilizando frecuencias correlacionadas, bajo el modelo de admixia 

con un burn-in de 104, iteraciones de MCMC de 106, y variando K de 1 a 10 (entre costas), 1 

a 15 (costa Atlántica), 1 a 19 (costa del Pacífico), usando 10 iteraciones en cada una.  

A partir de la frecuencia de los alelos de cada población se construyeron árboles con el 

fin de evaluar las relaciones tocogénicas entre las poblaciones. Se utilizó el software PopTree2 

con el método Neighbor-joining (NJ) (Saitou y Nei 1987). El soporte de cada nodo se estimó a 

partir de métodos de bootstrap con 10,000 repeticiones (Felsenstein, 1985) y, como medida de 

diferenciación se utilizaron la distancias genéticas de Nei (DA) (Nei et al., 1983).   
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Mapa de diversidad genética ¾ Para estimar la heterocigosidad esperada (He) en el espacio 

geográfico usamos la función sHe del paquete de R ‘biotools’ (da Silva et al. 2017). Esta función 

permite predecir la variación espacial de la He en una cuadricula geográfica usando una tabla 

de las coordenadas de los genotipos. Para este análisis usamos los genotipos de 1124 individuos 

de 32 poblaciones de Rhizophora mangle y proyectamos los resultados en una cuadrícula espacial 

basada en la distribución de los manglares en México a una resolución de 0.005 grados (500 

m2 aproximadamente). 

 

Flujo génico contemporáneo ¾Para evaluar la primera generación de migrantes y poder estimar 

la migración contemporánea, se utilizó el programa GENECLASS2 (Piry et al., 2004). El 

análisis se corrió entre poblaciones dentro de cada costa. Se utilizó un Likelihood ratio tipo 

L_home/L_max con el criterio bayesiano Rannala y Montain (1997). Los valores de P se 

calcularon con el algoritmo de remuestreo de Paetkau et al., (2004), con 103 individuos 

simulados y un alfa de 0.01.    

 

Factores biogeográficos y barreras físicas¾Para saber si la distancia genética entre poblaciones (Rst) 

se debía a la distancia geográfica (km) entre ellas, es decir, si sigue un patrón de aislamiento 

por distancia, se comparó la matriz de distancias genéticas (Rst) con la matriz de distancias 

geográficas entre poblaciones pareadas por costa, a través de una prueba de Mantel con el 

paquete ade4 en R (R Core Team, 2016). Las matrices de distancias genéticas se construyeron 

con las estimaciones de RST pareadas con el programa Arlequin, con 10,000 permutaciones.  

 

El patrón de distribución de diversidad genética (He) sobre el paisaje se realizó a partir 

de un mapa de calor con la función sHe que se basa en el método de Wombling (Manel et al 

2007); se utilizó el paquete Biotools (da Silva et al., 2017) en R 3.4.3 (R Core Team, 2016). 

 

Para visualizar la estructura genética espacial y la conectividad a lo largo del paisaje 

utilizamos el análisis de Population Graphs implementado en el paquete gstudio (Dyer y Nason 

2004) y popgraph (Dyer, 2014) en R (R Core Team, 2013). En este análisis gráfico, la variación 

genética total es descompuesta geométricamente utilizando la covarianza para determinar la 
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topografía con menor configuración. La estructura genética es representada con nodos que se 

conectan por aristas y cuya magnitud es proporcional a la varianza entre poblaciones. Se probó 

el aislamiento por distancia física y la distancia de las gráficas. Se identificaron eventos de 

dispersión a distancia y flujo génico restringido con Graph del programa GeneticStudio. Las 

aristas cuya longitud es significativamente mayor que la esperada indican eventos de dispersión 

a distancia, mientras que las aristas con menor longitud que lo esperado indican dispersión 

limitada en el paisaje (Dyer, 2015). 

 

Cuellos de botella. ¾Las pruebas para detectar cuellos de botella recientes en las poblaciones, se 

hicieron con el programa BOTTLENECK 1.2.02 (Piry et al., 1999; Cornuet y Luikart, 1997). 

Se utilizó una prueba de Wilcoxon de una cola para probar el exceso de heterocigocis y se 

asumió un modelo de mutación de microsatélites de dos fases (90% mutaciones stepwise y 

10% mutaciones multi-step).  

 

II.II.III Secuencias de ADN 

Amplificación de los genes por PCR. ¾Para cada una de las muestras se amplificaron los cuatro 

genes indicados en el proyecto. Estos corresponden a las regiones intergénicas psbJ-petA, nuclear 

26S, mitocondrial matR y una región codificante rbcL. Las reacciones para PCR se prepararon 

con reactivos y concentraciones como se describe en la hoja técnica, para una n = 10 por 

población. Los primers para cada una de las regiones que se amplificaron, así como los 

números de accesoe en GeneBank se describen en la Tabla 5 y 6 del Apéndice VII (Capítulo 

2), respectivamente. 

Para comprobar si la amplificación fue correcta, los productos de PCR fueron 

visualizados en geles de agarosa al 1%, teñidos con BrEt y visualizados en el transiluminador 

BioDoc-it Imaging Sustems (UVP). Finalmente, los productos de PCR se re-suspendieron en 

20µL de agua ultrapura y se clocaron en placas de 96 pozos. 

 

Secuenciación y edición de secuencias. ¾Los amplicones (i.e., productos PCR) fueron enviados a 

MACROGEN INC. (E.E.U.U., Washington) para su purificación y secuenciación. Las 

secuencias resultantes fueron editadas en el programa ChromasPro (ChromasPro 2.1, 
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Technelysium Pty Ltd, Tewantin QLD, Australia). Las lecturas directas reversas obtenidas de 

cada muestra se utilizaron para procesar los cromatogramas, obteniendo un consenso para cada 

región. Además, se utilizó el programa PHRED para identificar posibles errores en las 

secuencias, eliminando regiones en las cuales el cromatograma no es confiable, con un rango 

de calidad de 30 PHRED (99.9% de confiabilidad). Posteriormente, se obtuvo la secuencia 

consenso para los análisis de datos. 

 

Alineamiento de secuencias. ¾Las secuencias ADN consenso fueron alineadas usando tres 

métodos de alineamiento múltiple; ClustalX (Thompson et al., 1994) acoplado en el programa 

Bioedit (Hall., 1999), Muscle (Edgar, 2004) acoplado al MEGA v. 7 (Tamura et al., 2013) y el 

software T-Coffee (Notredame et al. 2000), en línea. Esto nos permitió determinar que las 

diferencias a nivel de nucleótidos fueran reproducibles. Se determinó el modelo de sustitución 

nucleotídica que rige la región variable por medio del software Modeltest, ver. 3.0 (Posada y 

Crandall 1998). 

 

Estimación de la diversidad genética. ¾Para identificar las regiones de variabilidad genética a nivel 

intra-poblacional e inter-poblacional se estimó la diversidad nucleotídica y haplotídica, número 

de sitios polimórficos (S), número de mutaciones reales (η), número de haplotipos (h), prueba 

de neutralidad de Tajima D (Tajima, 1989). Estos análisis fueron realizados con DnaSP v6 

(Rozas et al. 2017), MEGA v. 7, y DNA collapser (http://users-birc.au.dk/biopv/php/fabox/). 

 

Diferenciación poblacional (FST). ¾Para obtener los valores de diferenciación poblacional (FST) se 

computó la matriz de distancias genéticas usando 10,000 permutaciones con un nivel de 

significancia de 0.05. Los análisis fueron calculados con el programa Arlequin v3.5 (Excoffier 

y Lisher, 2010). Para probar si existe un patrón filogeográfico para R. mangle, se analizó la 

diversidad genética de las secuencias mitocondriales y cloroplastos. Se realizaron análisis de 

Máxima verosimilitud y Bayesianos. Cada uno de los genes se corrió con su modelo de 

evolución, obtenido en MEGA 7 v.7 (Tamura et al., 2013) para PAUP* 4.0b10 (Swofford, 

2002) y Beast v1.8.4 (Drummond et al., 2012). Se eliminaron las lagunas durante la 
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reconstrucción. Se realizaron bootstraps con 10,000 réplicas para probar la confiabilidad de 

los nodos inferidos.  

 

Reconstrucción del patrón filogeográfico. ¾ Se realizó un análisis, con un criterio de Máxima 

Verosimilitud en el software PAUP* 4.0b10 (Swofford, 2002) y MEGA v7.0 (Tamura et al., 

2013), usando la opción de intercambio de ramas, bisección y reconexión de árboles. (tree-

bisection-reconnection = TBR). También se realizarón los análisis se usó una inferencia 

Bayesiana para obtener la reconstrucción filogenética y obtener los valores de probabilidad a 

posteriori utilizando el software Beast v1.8.4 (Drummond et al., 2012); se utilizaron dos 

corridas paralelas una en cadena fría y dos en cadena caliente para 20,000,000 generaciones, 

confirmando cada 10,000 mil generaciones, hasta que la desviación estándar fuera de 0.01. 

Las secuencias se concatenaron en un sólo alineamiento para cada individuo y se 

analizaron con los mismos criterios empleados para los genes individuales. Sin embargo, los 

alineamientos fueron particionados por genes mitocondriales, cloroplastos y nuclear y 

analizados bajo el modelo de mejor ajuste, empleando el criterio de Akaike, corregido con el 

jModelTest 2 (Darriba et al., 2012). Se calculó un árbol consenso de ambos métodos utilizados. 

Estimación de tiempos de divergencia entre poblaciones.¾La estimación del tiempo de divergencia 

de R. mangle, se realizó mediante el modelo evolutivo de las relaciones filogenéticas de las 

poblaciones muestreadas, con el software BEAST 2.1 (Drummond et al., 2012), estableciendo 

dos puntos de calibración derivados de eventos biogeográficos bien fechados. El primer punto 

de calibración ancestral se estableció hace 3.5 millones de años, fecha que se formó el Istmo 

Centroamericano, separando a las regiones del Pacífico y del Atlántico. El segundo punto fue 

el evento ecológico que separa a las poblaciones peninsulares del macizo continental, con la 

separación y formación de la península de Baja California (5.5 m.a; Riddle et al., 2000). 

Se obtuvo un árbol consenso de todas las secuencias concatenadas. Las ramas del árbol 

fueron colapsadas en poblaciones para facilitar su interpretación.  

 

Análisis Molecular de Varianza (AMOVA).¾Se ejecutó un Análisis Molecular de Varianza 

(AMOVA), analizando la variación entre costas, entre regiones dentro de las costas (Pacífico 

sur, centro y norte; Golfo de México y Península de Yucatán), y entre poblaciones dentro de 
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cada región. Los análisis se corrieron en ARLEQUIN v. 3.5 (Excoffier y Lisher, 2010). Tambien 

se utilizó el programa STRUCTURE v. 2.3 (Pritchard et al., 2009), para determinar cuál es el 

número más probable de poblaciones (K) a nivel genético. Para ello se modificó el formato 

FASTA a arp y xfma2struc, para colapsar las secuencias, para esto se usó el software en línea 

(DNA COLLAPSER) (http://users-birc.au.dk/biopv/php/fabox/), y así obtener las secuencias 

en el formato necesario para el ARLEQUIN (Excoffier y Lisher, 2010) y STRUCTURE v.2.3 

(Pritchard et al., 2000). 

 

Construcción de la red haplotipos ¾ Se reconstruyó la red de haplotipos identificados mediante 

el software DNAsp (Rozas et al., 2017) que fueron verificados con el software Haplotyper (Niu 

et al., 2002). La red fue creada y editada con el programa NETWORK V. 5.0.0.0. 

(www.fluxusengineering.com) mediante un algoritmo correspondiente a cada marcador.  

Los grupos de haplotipos se clasificaron según la red y el árbol obtenido. La variación 

de nucleótidos se estimó con las diferencias promedio por pares por sitio entre las secuencias 

(p) y la estimación de Watterson (hW), en función del número de sitios segregantes (Watterson 

1975, Nei y Li 1979). La prueba de neutralidad se probó con la D de Tajima (Tajima 1989). 

Para investigar la relación entre las secuencias de una población intra-específica, se construyó 

una red de unión media (Nabdelt et al., 1999) utilizando el programa NETWORK 5.0 

(www.fluxusengineering.com). 

Las barreras geográficas se determinaron con el Software BARRIER ver. 2.2 (Manní et 

al., 2004), utilizando las matrices de distancia FST, NST, GST,  linealizada deeSlatkin por pares 

entre las poblaciones estimadas con ARLEQUIN 3.5 (Excoffier y Lischer, 2010). El número 

de barreras varió de 1 a 8, el soporte estadístico se determinó a partir de 200 repeticiones de 

las matrices de distancias, de los resultados obtenidos solo se mantuvieron las barreras  con 

alta robustez estadística (>85%).  

La estructura genética se evaluó mediante el uso de agrupamientos basados en modelos 

bayesianos implementado  en el programa STRUCTURE v. 2.3.1 (Pritchard et al., 2009). 

Todas las corridas de STRUCTURE usaron una longitud de quemado de 20,000, seguidas por 

100,000 repeticiones después del quemado. Para determinar el número de agrupaciones de 

subpoblaciones (K), se usó el método de Evanno et al., (2005) del programa STRUCTURE 
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HARVESTER vA.2 (Earl y VonHoldth, 2012).El valor modal de ΔK se usó como un indicador 

del número de agrupaciones de poblaciones ancestrales (Evanno et al., 2005). 

 

II.III  RESULTADOS 

II.III.I Microsatélites 

Análisis de datos ¾ En total se desarrollaron 12 marcadores microsatélites, dos de ellos (Rm11 

y Rm4) tuvieron una alta frecuencia de alelos nulos, por lo que únicamente se utilizaron 10 

loci para los análisis subsecuentes.  

 

Diversidad genética y endogamia entre costas, regiones y poblaciones¾ En general, los niveles de 

diversidad genética de R. mangle (Tabla 3), para las 32 poblaciones analizadas, fueron 

relativamente altos (Ho = 0.30, He = 0.63). Los valores de diversidad genética observada (Ho) 

variaron entre Ho = 0.145 en San Ignacio (PN07) y Ho = 0.556 en Mar Muerto (PS29); mientras 

que la heterocigosis esperada tuvo valores entre He = 0.196, tanto en Bahía de los Ángeles 

(PN01) como en Estero El Sargento-Isla Tiburón (PN04) y, He = 0.619 en Río Lagartos (PY70). 

El número de alelos promedio por locus de todas las poblaciones varió entre A = 2 en Bahía 

de los Ángeles (PN01) y A = 4.3 en La Encrucijada (PS24), con un promedio total para todas 

las poblaciones de A= 9.4. El número de alelos exclusivos más alto se observó también en la 

misma población (PS24: P = 9). La menor AR (Riqueza alélica) detectada ocurrió en la 

población de Bahía de los Ángeles (PN01) con AR = 1.316, y la mayor en Cozumel (PY65) con 

un valor de AR = 3.857. La población que presentó un mayor número total de alelos (AT) fue 

La Encrucijada (PS24) con 43 alelos, mientras que el menor número ocurrió en Bahía de los 

Ángeles (PN01) y Bahía Concepción (PN02) con 14 y 15 alelos, respectivamente. La población 

de Bahía Magdalena (PN03) presentó el menor porcentaje de loci polimórficos de entre todas 

las poblaciones del estudio (%P = 40%). La endogamia dentro de las poblaciones tuvo un rango 

entre Fis = -0.695 – 0.316; el promedio total fue de Fis = -0.085. El tamaño efectivo poblacional 

varió entre Ne = 2.3 en la población Estero El Sargento-Isla Tiburón (PN04) y Ne = 126.1 en 

Tuxpan (GM56); mientras que el promedio total fue Ne = 33.425.  
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En general, los parámetros promedio de diversidad genética evaluados fueron menores 

en la costa del Pacífico comparada con la costa Atlántica (Tabla 3). 

Entre las poblaciones de la costa Atlántica, la región Golfo de México (GM) fue menos 

diversa comparada con la región Península de Yucatán (PY), en particular en los valores de P, 

AR, AT, Ho y He (Tabla 4). Las poblaciones con menor heterocigosis esperada (He) ocurrieron 

en la región del Golfo (GM) y fueron: La Pesca (GM41: He = 0.283), El Morro de La Mancha 

(GM40: He = 0.327) y Pom-Atasta (PY67: He = 0.359), que son las más norteñas; mientras que 

los valores más altos ocurrieron en la región de Península de Yucatán (PY): Ría Lagartos (PY70) 

con He = 0.619, y en Sian Ka’an (PY 77) y Yumbalam (PY81) con He = 0.606. Los valores de 

Fis indicaron un exceso de heterócigos en seis poblaciones, aunque éstos no fueron 

estadísticamente significativos; sin embargo, en tres poblaciones (PY80: Costa Maya, PY65: 

Cozumel, y PY81: Yumbalam) se detectaron niveles de endogamia elevados y significativos (Fis 

= 0.199, 0.227, y 0.256, respectivamente). La población GM54 mostró el menor tamaño 

efectivo poblacional (Ne = 11.2) y la población de Tuxpan (GM56) el mayor con un Ne = 126.1. 

En las dos costas se detectaron alelos exclusivos (GM: P = 8; PY: P = 12), y de éstos cinco en 

Cozumel (PY65) (Tabla 3).  

En la costa del Pacífico se detectaron las poblaciones con los niveles más bajos de 

heterocigosis esperada (He) y porcentaje de loci polimórficos (%P) de todo el estudio. En 

general, la región Pacífico Norte (PN) fue la menos diversa genéticamente, seguida de Pacífico 

Centro (PC) y por último Pacífico Sur (PS) (Tabla 3). Las poblaciones menos diversas en esta 

costa y en todo el estudio fueron, San Ignacio (PN07: Ho = 0.145), Bahía de los Ángeles (PN01: 

Ho = 0.156) y Estero El Sargento-Isla Tiburón (PN04: Ho = 0.166), ubicadas en la región 

Pacífico Norte, y San Ignacio (PN07) exhibió la más alta endogamia del estudio (Fis = 0.316). 

Las poblaciones con mayor diversidad genética dentro de esta costa fueron: Mar Muerto (PS29: 

He = 0.617), La Encrucijada (PS24: He = 0.564) y Chacahua-Pastoría (PS20: He = 0.508), 

ubicadas en la región Pacífico Sur. Los tamaños efectivos de las poblaciones fueron muy 

variables, desde Ne = 2.3 y 2.9 en Estero El Sargento-Isla Tiburón (PN04) y Laguna El Caimán 

(PC14), respectivamente, hasta Ne = 101.6 en Bahía Concepción (PN02). En la región Pacífico 

Norte no se detectaron alelos exclusivos (P), con excepción de Bahía de los Ángeles (PN01: P 
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= 1), por el contrario, éstos se concentraron principalmente en la región Pacífico Sur (P = 18) 

y en menor medida en la Pacífico Centro (P = 4).    

 

Estructura genética poblacional ¾La estructura genética (AMOVA) se analizó a partir de tres 

análisis independientes: 1. Comparando entre costas (Atlántico y Pacífico) y, 2. Comparando 

entre regiones dentro de cada Costa (Atlántico: Golfo de México y Península de Yucatán, 

Pacífico: Sur, Centro y Norte). Los valores de diferenciación genética entre las dos costas 

fueron del 52% (Fct = 0.52), es decir que la mayor parte de la variación se encuentra distribuida 

entre ambas costas (Tabla 4A). La diferenciación entre poblaciones dentro de cada costa fue 

del 14% (Fsc = 0.309) y dentro de individuos dentro de población del 34% (Fit = 0.66) (Tabla 

4A).  

En el caso de la costa del Pacífico, las poblaciones tienen una moderada estructuración 

genética, donde la mayor parte de la variación (63.7%) se encuentra dentro de los individuos 

(Fit = 0.363), y el 25.24% (Fct = 0.25) entre las regiones (Tabla 4B). La mayor diferenciación 

genética entre las poblaciones de la región Pacífico Norte ocurrió entre Bahía de los Ángeles 

(PN01) y El Mérito (LabPN13) con una Rst = 0.78, la cual también fue la más grande observada 

entre todas las poblaciones de la costa y el estudio. En esta misma región, la menor 

diferenciación se dio entre Marismas Nacionales (PN07) y Bahía de Altata (PN11) con una Rst 

= 0.027. El valor promedio de diferenciación para la región PN fue de Rstprom = 0.332, 

disminuyendo en la región Pacífico Centro (Rstprom = 0.314) y en la región Pacífico Sur (Rstprom 

= 0.120) (Tabla 5A). Para la región Pacífico Centro, la población Laguna de Coyutlán (PC13) 

presentó una alta diferenciación genética con las otras dos poblaciones de esta región (PC11 y 

PC14), la cual fue aún mayor que la obtenida con las poblaciones de la región Pacífico Sur. En 

la región Pacífico Sur, la mayor diferenciación ocurrió entre las poblaciones de Barra de 

Tecoanapa (PS17) y Mar Muerto (PS29) (Rst = 0.263), mientras la menor fue entre ésta última 

(PS29) y La Encrucijada (PS24) (Rst = 0.009).  

 

En la costa del Atlántico, la estructuración genética es relativamente baja, la mayor 

parte de la variación se encuentra entre los individuos (78%) (Fit = 0.222) y únicamente el 13% 

ocurre entre las regiones (PY y GM) (Fct = 0.13) (Tabla 4C). La mayor diferenciación genética 
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se observa entre las poblaciones del Golfo de México (Rstprom = 0.205) (Tabla 5B). La población 

de El Morro de la Mancha (GM40) es la que presenta mayor diferenciación genética con la 

población de La Pesca (GM46) (Rst = 0.503) ubicada al extremo norte del Golfo de México, 

mientras que la población Sistema Lagunar de Alvarado (GM53) y Coatzacoalcos (GM36) 

mostraron la menor diferenciación genética entre ellas (Rst = 0.017). Por el contrario, la 

diferenciación genética entre las poblaciones de la Península de Yucatán es relativamente baja 

(Rstprom = 0.114) con la mayor diferenciación entre Cozumel (PY65) y Yumbalam (PY81) con 

una Rst = 0.229, y la menor entre Cozumel (PY65) y Sian ka´an (PY77) (Rst = 0.018), 

geográficamente cercanas entre sí. La mayor diferenciación entre todas las poblaciones 

considerando ambas regiones, ocurrió entre la población Los Petenes (PY66) y Laguna de 

Mecoacán (GM46) con una Rst = 0.519; este valor es inesperado dada la cercanía geográfica.

  

Los resultados del método de agrupamiento de Structure entre todas las poblaciones 

analizadas, indican que el agrupamiento más probable es en dos grupos K=2 (LnP = -19938.29), 

que corresponden a la costa Atlántica y a la costa Pacífica. Asimismo, en cada costa identifica 

dos grupos, con mayor probabilidad, costa del Atlántico K=2 (LnP = -9351.03) y la costa del 

Pacífico K=2 (LnP =-8997.55) (Fig. 3A y B). En el Atlántico los grupos corresponden a las 

poblaciones de la Península de Yucatán (PY) y las del Golfo de México (GM), indicando 

admixia entre los grupos, aunque en menor proporción en algunas poblaciones como La Pesca 

(GM41) y Cozumel (PY65) (Fig. 3A). En la Costa del Pacífico uno de los grupos corresponde 

a las poblaciones del Pacífico Sur-Centro y el otro grupo a la mayoría de las poblaciones del 

Pacífico Norte (PN), exceptuando la población de Marismas Nacionales (PN10) que se agrupa 

más con PC. Las gráficas sugieren poca admixia en el grupo de poblaciones del Pacífico Norte, 

y más flujo génico entre las poblaciones de PC y PS (Fig. 3B). 

 

Flujo génico contemporáneo¾ Para la costa del Pacífico se obtuvieron un total de 19 individuos 

con una probabilidad por debajo de 0.01, mientras que para la costa del Golfo de México se 

detectaron únicamente 12 individuos con esta probabilidad. En la costa Pacífico el flujo génico 

ocurrió de manera separada en dos grandes grupos: 1) entre las poblaciones de la región 

Pacífico Norte (PN) y, 2) entre las poblaciones de Pacífico Sur y Pacífico Centro. Para la Región 
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PN únicamente se detectaron migrantes provenientes de las poblaciones Barra de Navidad, 

Cuyutlán y Tecoanapa (PC11, PC13 y PS17, mientras que en el segundo grupo, se detectaron 

migrantes con origen en la población PN11. En la Costa Atlántica, el flujo génico también 

ocurrió únicamente dentro de las dos grandes regiones (GM y PY). Sólo las poblaciones 

Petenes, Ría Lagartos y Tuxpan (PY66, PY70 y GM56) mostraron intercambio de migrantes 

entre ellas.  

 

Factores biogeográficos y barreras físicas. ¾La prueba de aislamiento por distancia (IBD) sugiere 

que la diferencia genética entre las poblaciones de ambas costas puede ser explicada por las 

distancias geográficas entre ellas (Pacífico: r = 0.552, p < 0.001; Atlántico: r = 0.098, p = 0.025) 

(Fig. 4). Además, los resultados de diversidad genética asociados a la latitud geográfica de las 

poblaciones sugieren que conforme aumenta la latitud la diversidad de R. mangle disminuye 

(Fig. 5). Como ya se mencionó, las regiones con mayor diversidad genética se encuentran en el 

sur del país, en la zona del Pacífico Sur, (PS29 y PS24), seguidas por poblaciones de la Península 

de Yucatán (PY77, PY70, PY81). Las zonas con niveles intermedios de diversidad son el Golfo 

de México (GM) y el Pacífico Centro (PC), finalmente el Pacífico Norte (PN) es la zona con 

menor diversidad genética de las cinco regiones estudiadas (Fig. 5).  

Las gráfica de redes consistió en 32 poblaciones (nodos) conectadas por 104 aristas que 

exhiben varianza condicional significativa (Fig. 6). La topología describe que la variación 

genética está distribuida en dos grupos principales, la costa del Atlántico y la del Pacífico (Fig. 

6). Las aristas conectando a los nodos representan el patrón de covarianza genética entre las 

poblaciones en cada una de las costas. Se detectaron grupos de aristas extendidas que conectan 

poblaciones alejadas, más allá de lo esperado por covarianza genética, esto sugiere eventos de 

dispersión a distancia. En la costa del Atlántico sugiere una arista extendida de Río Lagartos a 

Tuxpan (PY70-GM56), mientras que en la costa Pacífica sugiere muchos más eventos de 

dispersión a distancia entre poblaciones (Fig. 6). Asimismo, la topología indica aristas 

comprimidas, cuya longitud fue menor a lo esperado por las distancias geográficas, sugiriendo 

reducción en la permeabilidad. En la costa Atlántica las aristas comprimidas ocurrieron entre 

las poblaciones de La Pesca (GM41) con -Tuxpan (GM56), -Sistema Lagunar de Alvarado 

(GM53) y -Sontecomapan (GM54). La topología también indica la falta de permeabilidad de 
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flujo entre las poblaciones del Golfo y El Pacífico: La Pesca (GM41) con El Morro de la Mancha 

(GM40) y – Mar Muerto (PS29). Las aristas comprimidas en la costa del Pacífico se detectaron 

entre las poblaciones del Pacífico Centro y Sur, entre: Barra de Tecoanapa (PS17)-La 

Encrucijada (PS24)- Laguna El Caimán (PC14) (Fig. 6) 

 

Cuellos de botella ¾Únicamente en dos poblaciones de la costa del Golfo de México (PY70: Río 

Lagartos y PY81: Yumbalam) se detectaron eventos de cuello de botella. Ninguna de las demás 

poblaciones mostró un número de loci con exceso de heterocigotos más alto que el esperado 

(Tabla 6).   

 

II.III.II Secuencias de ADN. 

II.II.I Secuencias de cloroplasto, nuclear y mitocondrial 

Diversidad genética.¾El tamaño de las secuencias obtenidas de cada árbol de R. mangle, para los 

distintos marcadores fue: rbcL 1247 pb y psbJ-petA de 346 pb; mitocondria matR de 828 pb y 

nuclear 26S de 502 pb, para un tamaño total 2923 nucleótidos por individuo. De la 

información proporcionada por cada secuencia de ADN, el gen de cloroplasto rbcL tuvo la 

menor diversidad tanto haplotípica como nucleotídica, debido a que solamente se encontraron 

tres haplotipos para todas las poblaciones (Tabla 7A). Por el contrario, los marcadores psbJ-petA 

y matR mostraron un número de haplotipos de 9 y 8, respectivamente (Tabla 7B).  

La prueba de neutralidad de Tajima (D), un estimador del tamaño de la población y de 

los procesos de expansión o reducción de la diversidad genética sugiere “cuellos de botella” 

poblacionales recientes como en muchas de las poblaciones del Pacífico Norte; no obstante, 

en todas las regiones geográficas se pueden encontrar valores de D negativos y positivos para el 

marcador 26S (Tablas 8-11). De la misma manera que existen poblaciones con niveles 

negativos, en todas las regiones analizadas se encontraron poblaciones con valores positivos. El 

grupo de poblaciones que conforman el Pacífico Sur tienen la mayoría de estimadores 

positivos, lo cual indica que esas poblaciones están en un proceso de expansión genética. Un 

caso interesante es el de las poblaciones del Pacífico Centro en donde sus tres poblaciones 

muestreadas presentaron estimadores positivos (Tablas 8-12). 
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De los 2923 nucleótidos usados en el análisis se encontraron diferencias entre 

poblaciones y entre regiones geográficas. Las poblaciones con mayor diversidad genética se 

localizan en el Pacífico Sur (PS). Por otro lado, las poblaciones ubicadas en el Pacífico Norte 

(PN) tienen los valores de diversidad genéticas más bajos. La población Tuxpan (GM56) tuvo 

el número más alto de sitios polimórficos (19 sitios). Este alto número de polimorfismos estuvo 

directamente correlacionado con una mayor diversidad genética respecto a todas las 

poblaciones. Por el contrario, se encontraron tres poblaciones en donde no se encontró 

variación en las secuencias analizadas: Marismas Nacionales (PN10), Petenes (PY66) y Pom-

Atasta (PY67). Esto ocasionó que no se pudieran llevar a cabo los análisis de diversidad para 

esas poblaciones.  

 

Diversidad de haplotipos (Hd) ¾  Se identificaron 34 haplotipos de la combinación de cuatro 

genes (psbJ-petA-rbcL-matR-26S) (Fig. 12), 19 exclusivos de la costa del Pacífico 15 del Atlántico 

(Figs. 13 y 14). Estos haplotipos demostraron una estructura filogeográfica (NST=0.44500, 

GST= 0.0016, NST>GST, P<0.005), incluyendo una ruptura filogeográficaa entre ambas  

costas, con haplotipos privados y compartidos en cada una. Los patrones se estructura genética 

y geográfica encontrados en este trabajo son congruentes con el papel hipotético de la 

formación del Istmo Centroamericano como una barrera geográfica en la dispersión de R. 

mangle.  Nuestros datos sugieren que las poblaciones de R mangle se aislaron a lo largo de 

tiempo, acumulando diferencias genéticas debidas a la reducción en migración, (Takayama et 

al., 2013); por otro lado las discontinuidades genéticas mostraron rupturas genéticas fuertes 

entre las poblaciones del Atlántico y Pacífico. Además, se identificaron algunas barreras en el 

GM y la Península de Yucatán y en el Pacífico Sur y Centro (Fig. 16).  

 

Diferenciación poblacional (FST) .¾ El análisis molecular de varianza (AMOVA) indicó 

diferenciación significativa entre grupos de poblaciones tanto entre costas como entre 

subgrupos (13-17). Se observó una diferenciación altamente significativa entre costas, 35.85% 

(las cuatro secuencias concatenadas; Tabla 17), aunque esta diferenciación varía entre 

secuencias: por ejemplo, para las secuencias de cloroplasto es de más del 60% (Tabla 16), 
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mientras que para matR es del 5% (Tabla 14). De la misma forma, la diferenciación dentro de 

costas es de aproximadamente del 16%, en promedio (Tabla 17).  

El análisis de diferenciación poblacional (FST) detectó estructura genética muy definida 

entre las poblaciones. El principal factor fue la ubicación geográfica, principalmente entre las 

costas (Tabla 18). Se observó la formación dos grupos principales formados, en el primero se 

encontraron las poblaciones presentes en el Atlántico (Golfo de México y Península de 

Yucatán). Dentro de este grupo se observa diferenciación de las poblaciones del Golfo de 

México con las de la Península de Yucatán. En el Golfo de México, la población de Alvarado 

(GM53) se diferencia de las demás de la misma región. La región de la Península de Yucatán 

incluye dos grupos. Uno conformado por dos poblaciones cercanas entre sí geográficamente, 

Petenes y Pom-Atasta (PY66 y PY67), de la costa occidental de la península, que tendrían mayor 

influencia del Golfo de México. El segundo grupo lo forman las poblaciones Cozumel, Sian 

Ka´an, Costa Maya y Yumbalam (PY65, PY77, PY80 y PY81), con influencia del Mar Caribe, 

por lo que es probable que sus corrientes afecten la conectividad genética entre ellas y 

poblaciones de las Antillas y Centroamérica.  

Las poblaciones del Pacífico Norte forman un grupo genético, con excepción de 

población de San Ignacio (PN07). Esta población se encuentra en la costa occidental de la 

península de Baja California, por lo que es muy probable que exista poco flujo génico con las 

poblaciones del interior del Mar de Cortés. El Pacífico Centro se diferencia a su vez del Norte 

y del Sur. Este grupo lo conforman las poblaciones comprendidas entre Barra de Navidad 

(PC11) y Laguna El Caimán (PC14). Finalmente, el Pacífico Sur, forma un grupo genético 

desde Barra de Tecoanapa (PS17), hasta la Encrucijada, Chiapas (PS24).  

 

Análisis de distancias genéticas.¾El análisis de relaciones genéticas es congruente con los 

resultados de la estructura genética. Debido al gran número de individuos y poblaciones 

analizadas, el árbol fue colapsado en sus ramas principales para poder apreciar las diferencias 

entre las costas y las regiones geográficas. En el árbol colapsado, se obtuvo una división basal 

entre las poblaciones de la Península de Yucatán y el resto de las poblaciones (Figs. 7 -11) para 

todos los marcadores individuales y concatenados. La siguiente divergencia separa a las 

poblaciones de las dos costas (Pacífico y Atlántico). Posteriormente, la región Pacífico Centro 
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se separa de las regiones Pacífico Sur y Norte. Las dos divergencias más recientes ocurren casi 

al mismo tiempo, una en la costa Atlántica entre la región de la Península de Yucatán y el 

Golfo de México, y la segunda en la costa Pacífico, entre Pacífico Norte y Sur (Fig. 7).  

 

II.IV DISCUSIÓN 

Los resultados de este estudio demuestran una fuerte estructuración de la poblaciones de R. 

mangle, fundamentalmente entre ambas costas de México, lo cual coincide con los eventos de 

vicarianza señalados en investigaciones anteriores (Takayama et al., 2013; Cerón-Souza et al., 

2015; Lo et al., 2014, Sandoval-Castro et al., 2014). Esta fuerte estructuración es evidente tanto 

en loci microsatélites nucleares, como en la variación en las secuencias de ADN (psbJ-petA, rbcL, 

matR y 26S), el cual ha sido atribuido principalmente al cierre definitivo del CAI durante el 

Plioceno, hace aproximadamente 3.5 millones de años (cf. Cerón-Souza et al., 2015). La mayor 

parte de la variación genética se debe a diferencias entre costas, además existe estructuración 

genética dentro de cada costa. Por ejemplo, en la costa del Atlántico, las poblaciones del Golfo 

de México forman un grupo distinto al de las poblaciones de la Península de Yucatán, mientras 

que en el Pacífico, cuyas costas tienen una mayor extensión geográfica, se detectaron dos 

grupos: uno en el sur, con poblaciones más diversas y uno en el norte con poblaciones poco 

diversas; las poblaciones del Pacífico central parecen haber jugado un papel importante, como 

stepping stones, para la colonización de las poblaciones del norte. No obstante, en esta región 

parece existir una barrera al flujo génico, no insalvable, sin embargo, y posiblemente asociada 

a los patrones de las corrientes marinas que han afectado a numerosas especies de animales.  

 Las poblaciones de R. mangle del Pacífico poseen, en general, menor diversidad genética 

que las poblaciones del Golfo de México y Mar Caribe; en particular, la población de Tuxpan, 

Ver., mostró la diversidad más alta, con un mayor número de sitios polimórficos,  de acuerdo 

a los análisis de secuencias ( mientras que la población de Marismas Nacionales, la diversidad 

a nivel de secuencias de ADN es nula. Esto es sorprendente dado que estas últimas son los 

ecosistemas de manglar más extensos de México, por lo que es de interés profundizar en el 

estudio espacial de este sistema de manglar. Otro resultado importante es que a nivel de 

secuencias ADN y microsátelites, las poblaciones del sur (Chiapas, Oaxaca) son muy diversas, 

lo que coincide con las estimaciones obtenidas para la especie en Centroamérica; no obstante, 
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es posible también que esa mayor diversidad pueda ser el resultado de eventos de introgresión 

con otra especie de Rhizophora (R. racemosa; Cerón-Souza et al., 2010), pero esto por ahora es 

una especulación. En general, en ambas costas se observa un patrón de mayor diversidad en 

las poblaciones sureñas que en las del norte, límite de distribución de la especie en México. En 

las poblaciones del Pacífico norte se ha encontrado muy poca variación genética, lo que 

coincide con lo esperado en poblaciones marginales, donde posiblemente la deriva génica y la 

endogamia tienen un papel preponderante (Sandoval-Castro et al., 2012). Esto constituye un 

desafío para su conservación ya que probablemente no posean la variación y adaptaciones 

fisiológicas necesarias para hacer frente al cambio climático o a la perturbación humana.  

 Los análisis de distancias genéticas apoyan la hipótesis de un origen Atlántico para las 

poblaciones de R. mangle en la costas de México. La hipótesis de las relaciones genéticas, basada 

en las secuencias de ADN, sugiere que el Atlántico sea la fuente de colonización del Pacífico, 

es congruente con los resultados de otros estudios (Takayama et al., 2013; Cerón-Souza et al., 

2015; Lo et al., 2014). Sin embargo, este resultado podría variar dependiendo de los 

marcadores empleados en la reconstrucción, que difieren en su tasa de evolución y por tanto 

de variación, así como de las especies empleadas como “outgroups” y su distribución geográfica. 

Este aspecto merece mayor investigación.  

Se ha sugerido que las poblaciones del Atlántico y Pacífico sean consideradas como 

entidades genealógicas separadas, y esto tiene implicaciones importantes para la conservación 

y el manejo de las poblaciones (Takayama et al., 2015) a cada lado de la costa (ver Capítulo 4). 

Esta propuesta es apoyada tanto por análisis de la diversidad como por el origen de las variantes 

de las poblaciones. La estructura genética tan fuerte que existe entre ambas costas, indica que 

el mantenimiento de la diversidad genética es aún más complejo que la protección de los 

manglares, por ejemplo, como ecosistemas de importancia fundamental como sumideros de 

carbono y reservorio de diversidad genética de otros grupos de organismos.  
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Tabla 1. Poblaciones de estudio de Rhizophora mangle distribuidas en cinco regiones geográficas a lo largo de las costas 
Atlántica y Pacífico en México. (N*: tamaños de muestra utilizados en los análisis de loci microsatélites. El tamaño de 
muestra para la amplificación de las secuencias fue de N = 10 por cada población). 
 
 

 
 
 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
  

Región # IDCONABIONombre de las poblaciones Estados Latitud Longitud N*

Pacífico Norte

(PN)

2 PN02 Bahía Concepción
Baja California 
Sur

26.76213 -111.88158 39

3 PN03 Bahía Magdalena
Baja California 
Sur

24.79418 -112.11565 40

4 PN04 Estero el Sargento-Isla Tiburón Sonora 29.32852 -112.32918 36

5 PN06 Topolobampo Sinaloa 25.7900 N -109.3218 O 40

6 PN07 San Ignacio (Bocana-Dátil)
Baja California 
Sur

26.656 -113.227 40

7 PN10 Marismas Nacionales Sinaloa-Nayarit 22.37447 -105.64037 40

8 PN11 Bahía de Altata Sinaloa 24.61567 -107.86983 40

9 LabPN13 El Mérito
Baja California 
Sur

24.30421 -110.32378 36

10 LabPN15 Espíritu Santo
Baja California 
Sur

24.43695 -110.35791 40

Pacífico Centro 11 PC11 Barra de Navidad Jalisco 19.19553 -104.67225 40

(PC) 12 PC13 Laguna de Cuyutlán Colima 19.59203 -105.12519 40

13 PC14 Laguna El Caimán Michoacán 21.57175 -104.98759 15

Pacífico Sur 14 PS17 Barra de Tecoanapa Oaxaca 16.4978 -98.724133 40

(PS) 15 PS20 Chacahua – Pastoría Guerrero 16.0114 -97.591833 40

16 PS22 Coyuca_Mitla Guerrero 17.007 -100.205 24

17 PS24 La Encrucijada Chiapas 15.16837 -92.831017 40

18 PS29 Mar Muerto
Guerrero-
Chiapas

16.0104 -93.846033 40

401 PN01 Bahía de los Ángeles
Baja California 
Sur

26.53255 -113. 29126
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Tabla 1. Continuación 
 

 
 
 
  

Región # IDCONABIONombre de las poblaciones Estados Latitud Longitud N*

Golfo de México 19 GM36 Coatzacoalcos Veracruz 18.0971 -94.431383 40

(GM) 20 GM40 El Morro de la Mancha Veracruz 19.58617 -96.384783 40

21 GM41 La Pesca Tamaulipas 23.77608 -97.74145 39

22 GM46 Laguna de Mecoacán Tabasco 18.41963 -93.115455 40

23 GM53 Sistema Lagunar de Alvarado Veracruz 18.73285 -95.78225 40

24 GM54 Sontecomapan Veracruz 18.50842 -95.024717 40

25 GM56 Tuxpan Veracruz 20.9807 -97.3415 40

Península de Yucatán 26 PY65 Cozumel Quintana Roo 20.55563 -86.913633 37

(PY) 27 PY66 Los Petenes Campeche 20.15892 -90.371583 40

28 PY67 Pom-Atasta Campeche 18.5745 -92.104 40

29 PY70 Río Lagartos (Punta Holchit) Yucatán 21.6102 -88.1282 38

30 PY77 Sian Ka´an Quintana Roo 20.11097 -87.470917 40

37 PY80 Costa Maya Quintana Roo 18.971 -87.951579 40

32 PY81 Yumbalam Quintana Roo 21.44358 -87.202967 40
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Tabla 2. (a) Condiciones de amplificación de 12 loci microsatélites amplificados en 32 poblaciones de 
Rhizophora mangle en México. 
 
Loci 
ID 

Primer sequences Repeat motif Allel
e size 

Dye Mi
x 

Referenc
e 
 

RM1
1 

F: GGTGGGATTTGGTCTGGC (CT)16(CA)3 180 FA
M 

1 Rosero 
Galindo 
et al. 
2002 

R: 
TTGCTTCCACACAGGAAAGAAG 

RM4
1 

F: 
TGGAAGGATTGTGGTAATTGGG 

(GA)25 210 VIC 1 Rosero 
Galindo 
et al. 
2002 

R: CATGTGGGTGTGCTCTGGG 

RM4
6 

F: ACAGTCCTCCAATCGTGAAT (AT)4(GCGT)8(GT)
8 
 (GGAA)2 

195 PET 1 Rosero 
Galindo 
et al. 
2002 

R: TTTAATTCTGACGGGACCAG 

RM7 F: 
TGTTGTGCTACAGACTTCATGC 

(TA)4(TGTA)2(CA)1
1 
(TA)3(GA)4(GA)2 

190 PET 2 Rosero 
Galindo 
et al. 
2002 

R: 
AGAGATACCAATCCAAGAACTG
C 

RM1
9 

F: TGCCCTCTACGTTGTGAATG (AG)26 150 VIC 2 Rosero 
Galindo 
et al. 
2002 

R: 
CTGTCTGAGCTTGCATCATTG 

RM2
1 

F: 
TTGCACTACCACAAACCAACC 

(CT)12 200 NE
D 

2 Rosero 
Galindo 
et al. 
2002 

R: 
TTGCACAAGCACAAGAGCATAC 

RM3
8 

F: 
CTCATGCACACGGATACAGACA
C 

(CA)8 135 FA
M 

2 Rosero 
Galindo 
et al. 
2002 

R: 
TGTTCCTATTCCTCAAATGATG
CC 

Bra20 F: 
TCAGCACAATACATCAGGACAA 

(AG) 16 141–
175 

FA
M 

3 Ribeiro et 
al., 2013 R: GGCGCTATCCATCCTGAGT 

Bra27 F: TCTTTTGTCGAAGCCTCTCC (CT) 3 (TC) 6 (CT) 4 
(TC) 3 

140–
184 

PET 3 Ribeiro et 
al., 2013 R: ATCAAGTTGGCGTTGGAAAA 

Bra45 F: GAAAATGCAAGAGGGCTGAC (AG) 17 (AGG) 3 128–
164 

VIC 3 Ribeiro et 
al., 2013 R: CATGGGTCTCTCTCCTCTGC 

Bra50 F: ATCGTGGAAGAACGGGGTTT (AG) 18 149–
215 

FA
M 

4 Ribeiro et 
al., 2013 R: TCAAGAAGTCCAGGGTGCTT 

Bra66 F: 
TCAGCACAATACATCAGGACAA 

(AG) 19 138–
206 

PET 4 Ribeiro et 
al., 2013 R: GCGCTATCCATCCTGAGTTT 
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Tabla 3. Estimadores de diversidad de diversidad genética de Rhizophora mangle en las costas Atlántico y Pacífico 
de México. Desviación estándar entre paréntesis; A número de alelos promedio por locus; AR riqueza alélica; 
AT número total de alelos; HO heterocigosidad observada, HE heterocigosidad esperada; P número de alelos 
exclusivos; FIS índice de endogamia; PT número total de loci polimórficos; %P porcentaje de loci polimórficos. 
* P<0.05. Ne tamaño efectivo poblacional (Intervalo de Confianza; In=infinito). Prom: Promedios por costa: 
CA: Costa Atlántica, CP: Costa Pacífico y región: GM: Golfo de México, PY: Península de Yucatán, PN: 
Pacífico Norte, PC: Pacífico Centro, PS: Pacífico Sur. 

 
 

 
 
 
  

ID A P AR AT H O H E FIS PT %P N e

Atlántico
GM36 4.125 (1.356) 2 3.4325 35 0.3625 (0.2456) 0.4372 (0.2275) 0.13721 8 80 18.2 (11-32)

GM40 3.375 (1.061) 0 2.8229 29 0.3437 (0.3245) 0.3272 (0.2418) 0.00866 8 80 14.2 (7.3-27.7)

GM41 3.000 (0.756) 1 2.5411 26 0.2179 (0.2014) 0.2831 (0.1723) 0.12338 8 80 15.8 (7-38.3)

GM46 4.143 (1.464) 2 3.1309 32 0.4934 (0.2058) 0.4960 (0.1639) -0.22804 7 70 28.7 (14.4-81)

GM53 3.125 (0.641) 1 2.61 27 0.4437 (0.3005) 0.4146 (0.1668) -0.69536 8 80 95.4 (24.1-In)

GM54 3.444 (1.014) 1 3.1767 32  0.4020  (0.2178) 0.4289 (0.2044) -0.04112 9 90 11.2 (6.1-19.3)

GM56 3.400 (1.713) 1 3.3013 34 0.2925 (0.2377) 0.3759 (0.2678) -0.3311 10 100 126.1 (36.5-In)

Prom GM 3.516 (1.143) 8 3.0022 31 0.3651 (0.2476) 0.3947 (0.2064) -0.1466 8 80 44.2286

PY65 3.900 (1.370) 5 3.8572 39 0.4362 (0.2420)  0.4940 (0.2450) 0.22729*** 10 100 48.6 (24-198.6)

PY66 3.444 (1.130) 1 3.1572 32 0.3820 (0.1953) 0.5182 (0.2067) 0.07956 9 90
47.2 (20.7-

348.6)

PY67 3.875 (1.885) 1 3.2029 39 0.3386 (0.2725) 0.3596 (0.2517) -0.13278 8 80 13.6 (7.8-23.8)

PY70 3.500 (0.756) 0 2.9885 30 0.4717 (0.0984) 0.6198 (0.0885) 0.10004 8 80 38 (16.2-255.5)

PY77 4.250 (0.707) 2 3.5363 36 0.5285 (0.2032) 0.6063 (0.1023) -0.11958 10 100 76.8 (30.1-In)

PY80 3.800 (1.549) 2 3.7434 38 0.2711 (0.1932) 0.4479 (0.2891) 0.19963** 8 80 51.7 (25.4-218)

PY81 4.125 (1.553) 1 3.4208 35 0.4625 (0.1995) 0.6066 (0.1043) 0.25599*** 8 80
20.6 (12.2-

37.9)

Prom PY 3.842 (1.278) 12 3.4152 36 0.4129 (0.2006) 0.5218 (0.1839) -0.0182 9 90 42.3571

Prom CA 7.6 20 3.2087 33 0.3268 (0.214) 0.4677 (0.2701) -0.0999 10 100 43.29
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Tabla 3, continuación 

 

 
 

  

ID

Pacífico

PN01 2.000 (0.000) 1 1.3159 14 0.1562 (0.0943)  0.1956 (0.1635) -0.04688 4 40 21.6 (1-In)

PN02 2.250 (0.500) 0 1.4388 15 0.2435 (0.1487) 0.2787 (0.1676) 0.04765 4 40 101.6 (2.2-In)

PN03 2.800 (1.304) 0 1.6356 19 0.3450 (0.2735) 0.3355 (0.2328) -0.00617 5 50 32.7 (2.5-In)

PN04 2.429 (0.787) 0 1.714 20  0.1666 (0.2169) 0.1962 (0.2035) -0.01928 7 70 2.3 (1.2-5.1)

PN06 3.000 (1.000) 0 2.3132 28 0.2805 (0.1874) 0.2841 (0.1638) -0.18517 9 90 13.4 (6.1-28.7)

PN07 2.800 (0.837) 0 1.6726 19 0.1450 (0.1315) 0.2658 (0.2469) 0.31603*** 5 50 22.7 (3.8-In)

PN10 3.000 (1.247) 0 2.5634 30  0.3343 (0.2153) 0.3933 (0.2290) -0.30256 10 100 27.4 (11.6-157.6)

PN11 3.800 (1.969) 0 2.4982 31 0.3630 (0.2042) 0.4267(0.2408) -0.01338 10 100 12.7 (6.7-23.6)

LabPN1
3

3.000 (1.169) 0 1.8148 21 0.3784 (0.2991) 0.3975 (0.2145) -0.48749 6 60 7.2 (2.3-24.2)

LabPN1
5

2.444 (0.787) 0 1.692 21 0.3261 (0.1904) 0.3266 (0.2255) 0.00335 7 70 8.4 (2.7-25.1)

Prom PN 2.752 (0.96) 1 1.8658 22 0.2738 (0.1961) 0.31 (0.2088) -0.1122 6.7 67 25

PC11 3.100 (1.317) 2 3.0408 38 0.2175 (0.168) 0.2709 (0.227) 0.03446 10 100 49.5 (23.7-238.5)

PC13 2.833 (1.581) 1 2.3509 28 0.3532 (0.1793) 0.2797 (0.194) -0.06554 9 90 27.8 (11.7-127)

PC14 2.571 (0.527) 1 2.2361 30 0.2098 (0.3086)  0.2354 (0.1879) -0.28742 9 90 2.9 (1.3-22.1)

Prom PC2.8346 (1.142) 4 2.5426 32 0.2602 (0.2186) 0.262 (0.2029) -0.10616 9 93 26.7333

PS17 4.000 (1.764) 3 3.1236 40 0.4021 (0.1830) 0.4751 (0.1769) 0.04504 10 100 38.3 (21.5-90.7)

PS20 3.600 (1.955) 4 2.9813 36 0.4975 (0.1721) 0.5077 (0.1391) -0.00923 10 100 26.5 (15.4-53.7)

PS22 2.900 (0.994) 0 2.7168 29 0.4833 (0.2162)  0.4502 (0.1620) -0.03718 10 100 4.7 (2.4-10.2)

PS24 4.300 (1.567) 9 3.4934 43 0.5175 (0.2068) 0.5642 (0.1063) -0.08444 10 100 33.5 (20.8-62.7)

PS29 4.000 (0.816) 2 3.4833 40 0.5560 (0.1440)  0.6172 (0.1205) 0.12205 10 100 30.3 (18.5-57-8)

Prom PS 3.76 (1.419) 18 3.16 38 0.491 (0.184) 0.523 (0.141) 0.007 10 100 26.66

Prom CP 7.2 23 2.338 28 0.282 (0.1286) 0.4266 (0.1669) -0.076 9 90 25.75

H E FIS PT %P N eA P AR AT H O
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Tabla 4 Resultados del análisis de varianza molecular (AMOVA) obtenidos a partir de 10 loci microstélites 
de Rhizophora mangle en México. A) Entre costas, C) Dentro de la costa Atlántica y B) Dentro de la costa 
Pacífico. 
***P<0.001, ** P<0.01 

 

Fuente de variación Estadístico-F 
Porcentaje de 

variación 
A) Entre costas   

Entre Pacífico-Atlántico FCT= 0.52066*** 52.07 
Entre poblaciones dentro de costas  FSC= 0.30935*** 14.83 
Entre individuos dentro de poblaciones FIS= -0.02 -0.55 
Dentro de individuos FIT= 0.66347*** 33.65 
 
Dentro de cada costa 

  

B) Costa Pacífico   
Entre regiones FCT=0.252 *** 25.24 
Entre poblaciones dentro de regiones  FSC=0.172*** 12.87 
Entre individuos dentro de poblaciones FIS=-0.029 -1.81 
Dentro de individuos FIT=0.363*** 63.70 

C) Costa Atlántico 
  

Entre regiones FCT= 0.12622*** 12.62 
Entre poblaciones dentro de regiones FSC= 0.15821*** 13.82 
Entre individuos dentro de poblaciones FIS= -0.05665 -4.17 
Dentro de individuos FIT= 0.22279*** 77.72 
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Tabla 5. Valores de RST para Rhizophora mangle entre pares de poblaciones. B Dentro de la costa Pacífico de México, 
A. Dentro de la costa Atlántico. Valores en negrita P>0.05. Cada recuadro limita cada una de las regiones 
analizadas en esa costa.  

A. 

 
 

 

PC11 PC13 PC14 PN01 PN02 PN03 PN04 PN06 PN07 PN10 PN11 LabPN13LabPn 15PS17 PS20 PS22 PS24 PS29

PC11 0

PC13 0.381 0

PC14 0.073 0.488 0

PN01 0.406 0.715 0.529 0

PN02 0.302 0.666 0.427 0.275 0

PN03 0.121 0.586 0.221 0.391 0.151 0

PN04 0.377 0.696 0.489 0.098 0.19 0.326 0

PN06 0.026 0.438 0.092 0.318 0.247 0.104 0.293 0

PN07 0.136 0.603 0.318 0.772 0.634 0.321 0.745 0.218 0

PN10 0.163 0.134 0.293 0.618 0.555 0.423 0.596 0.247 0.348 0

PN11 0.035 0.506 0.15 0.565 0.435 0.174 0.532 0.084 0.027 0.255 0

LabPN13 0.132 0.601 0.218 0.78 0.659 0.349 0.75 0.181 0.121 0.345 0.056 0

LabPN15 0.036 0.504 0.091 0.406 0.25 0.052 0.365 0.079 0.101 0.311 0.039 0.137 0

PS17 0.012 0.377 0.104 0.495 0.407 0.218 0.471 0.089 0.105 0.133 0.039 0.103 0.095 0

PS20 0.175 0.135 0.3 0.571 0.481 0.367 0.541 0.27 0.377 0.075 0.289 0.4 0.283 0.183 0

PS22 0.101 0.329 0.225 0.664 0.555 0.356 0.634 0.223 0.213 0.082 0.143 0.261 0.185 0.054 0.097 0

PS24 0.249 0.058 0.338 0.601 0.548 0.453 0.586 0.327 0.439 0.055 0.356 0.442 0.364 0.231 0.031 0.145 0

PS29 0.26 0.062 0.372 0.626 0.553 0.458 0.6 0.346 0.473 0.094 0.383 0.483 0.378 0.263 0.014 0.177 0.009 0

GM36 GM40 GM41 GM46 GM53 GM54 GM56 PY65 PY66 PY67 PY70 PY77 PY80 PY81

GM36 0

GM40 0.308 0

GM41 0.299 0.469 0

GM46 0.025 0.502 0.409 0

GM53 0.016 0.303 0.312 0.102 0

GM54 0.081 0.147 0.229 0.209 0.076 0

GM56 0.065 0.188 0.276 0.213 0.031 0.037 0

PY65 0.288 0.208 0.43 0.426 0.292 0.21 0.231 0

PY66 0.315 0.068 0.47 0.519 0.316 0.192 0.184 0.215 0

PY67 0.288 0.066 0.409 0.488 0.306 0.128 0.178 0.195 0.083 0

py70 0.178 0.091 0.385 0.374 0.172 0.079 0.058 0.214 0.059 0.056 0

PY77 0.221 0.153 0.35 0.324 0.203 0.143 0.162 0.017 0.151 0.159 0.13 0

PY80 0.114 0.133 0.373 0.265 0.127 0.068 0.06 0.123 0.131 0.083 0.04 0.083 0

PY81 0.212 0.14 0.38 0.398 0.242 0.126 0.126 0.229 0.089 0.05 0.022 0.194 0.054 0
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Tabla 6. Prueba de Wilcoxon para probar el flujo génico contemporáneo a través de 
la prueba de exceso de heterocigosis en 32 poblaciones de Rhizophora mangle en 
México. LHexc: Número de loci con exceso de heterócigos; P: probabilidad 
estadística del número de loci con exceso de heterócigos. Los valores significativos 
de probabilidad se muestran en negritas.  

 

 
  

ID

Atlántico

GM36 4.59 3 0.97266

GM40 4.38 2 0.98633

GM41 4.51 2 0.98047

GM46 4.12 3 0.85156

GM53 4.55 5 0.42188

GM54 4.97 3 0.91797

GM56 5.64 4 0.8623

PY65 5.68 5 0.65234

PY66 5.05 8 0.06445

PY67 4.49 3 0.96289

PY70 4.74 8 0.00195

PY77 4.72 5 0.37109

PY80 5.46 4 0.72168

PY81 4.61 6 0.00977

PN01 1.85 1 0.90625

PN02 2.02 2 0.5625

PN03 2.59 1 0.92188

PN04 3.5 1 0.96094

PN06 4.96 1 0.99316

PN07 2.74 1 0.98438

PN10 5.49 4 0.75391

PN11 5.16 2 0.99658

LabPN13 3.23 1 0.97656

LabPN15 3.64 2 0.98047

PC11 5.88 0 1

PC13 4.86 4 0.63281

PC14 4.92 4 0.82031

PS17 5.55 3 0.93457

PS20 5.42 7 0.1875

PS22 5.48 6 0.27832

PS24 5.81 4 0.8623

PS29 5.96 7 0.09668

Wilcoxon Sign Rank Test

LHexc esp LHexc obs P
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Tabla 7. Diversidad π-diversidad nucleotídica Hd-diversidad haplotípica por gen (psbJ-petA y 
rbcL) en Rhizophora mangle. 
A. ATLÁNTICO 

 

 
  

Marcador

Localidad
No. de 

haplotipos
Π π H

No. de 
haplotipos

Π π H

GM36 2 0.667 0.6 1 0 0

GM40 3 1.6 0.6 1 0 0

GM41 2 0.356 0.356 2 0.181 0.181

GM46 2 0.2 0.2 2 0.467 0.466

GM53 1 0 0 2 0.2 0.2

GM54 1 0 0 2 0 0

GM56 2 0.667 0.6 2 0.467 0.467

PC11 2 0.2 0.2 2 0.367 0.466

PC13 1 0 0 2 0.533 0.433

PC14 2 0.2 0.2 2 0.222 0.222

PN01 1 0 0 1 0 0

PN02 1 0 0 1 0 0

PN03 1 0 0 1 0 0

PN04 2 0.2 0.2 1 0 0

PN06 2 0.067 0.667 1 0 0

PN07 2 0.067 0.067 2 0.156 0.156

PN10 1 0 0 1 0.156 0.156

PN11 1 0 0 2 0.056 0.055

LPN13 1 0 0 1 0 0

LPN15 2 0.033 0.033 2 0.889 0.069

PS17 1 0 0 2 0.622 0.622

PS20 2 0.436 0.3 2 0.2 0.2

PS22 2 0.522 0.522 2 0.444 0.444

PS24 3 0.933 0.733 2 0.889 0.889

PS29 4 0.933 0.644 2 0.6 0.6

PY65 2 0.556 0.556 2 0.467 0.467

PY66 1 0 0 1 0 0

PY67 1 0 0 1 0 0

PY70 2 0.667 0.511 1 0 0

PY77 3 2.422 0.645 1 0 0

PY80 2 1.467 0.889 1 0.444 0.444

PY81 2 0.2 0.2 2 0.533 0.533

psbJ-petA rbcL 
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Tabla 7. Continuación 
B. PACÍFICO 

 
 
 
 
 
 
 

Marcador

Localidad
No. de 

haplotipos
Π π H

No. de 
haplotipos

Π π H

GM36 1 0 0 2 0.467 0.467

GM40 2 1.889 0.644 1 0.356 0.356

GM41 1 0 0 2 0.327 0.167

GM46 1 0 0 2 0.556 0.556

GM53 2 0 0 2 0.956 0.711

GM54 1 0 0 2 0.889 0.711

GM56 2 2 0.5 2 0.467 0.467

PC11 2 0 0 1 0 0

PC13 2 1.067 0.533 2 0.467 0.467

PC14 2 1.333 0.555 1 0 0

PN01 2 0.2 0.177 1 0 0

PN02 2 0.267 0.166 1 0 0

PN03 2 0.345 0.378 1 0 0

PN04 1 0 0 1 0 0

PN06 1 0 0 1 0 0

PN07 1 0 0 1 0 0

PN10 1 0.267 0.144 1 0 0

PN11 2 0.267 0.144 1 0 0

LPN13 1 0 0 1 0 0

LPN15 1 0 0 1 0.2 0.2

PS17 1 0 0 1 0 0

PS20 2 0.2 0.2 2 0.2 0.2

PS22 2 0.2 0.2 2 0.833 0.533

PS24 1 0.2 0.2 2 0.833 0.533

PS29 2 0.2 0.2 3 1.289 1.289

PY65 2 0.2 0.2 1 0 0

PY66 1 0 0 1 0 0

PY67 2 0.2 0.2 1 0 0

PY70 2 0.667 0.378 1 0 0

PY77 1 0 0 2 0.533 0.533

PY80 2 0 0 2 0.2 0.2

PY81 1 0 0 2 0.533 0.533

matR 26S
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Tabla 8. Resultados de m (Número de secuencias), S (Número de sitios segregantes), ps (S/n  n = número 
total de sitios), Θ (ps/a1), π (Diversidad de nucleótidos), D (Prueba de neutralidad de Tajima´s D), C 
(Conservado), V (Variable), Pi (Sitios informativos en parsimonia) y s (Singleton) de psbJ-petA. 
  

Costas m S Ps Θ π D C V Pi s 

Atlántico 140 6 0.018018 0.00313 0.001674 
-

0.959724 
340/346 6/346 6/346 0/346 

Pacífico 180 8 0.017964 0.003253 0.002529 
-

0.474645 
338/346 8/346 8/346 0/346 

          
 

Regiones m S Ps Θ π D C V Pi s 
Golfo de 
México 

70 2 0.005988 0.001246 0.001628 0.507917 344/346 2/346 2/346 0/346 

Pacífico 
Centro 

30 3 0.008982 0.002287 0.002212 
-

0.077741 
343/346 3/346 3/346 0/346 

Pacífico Norte 100 1 0.002994 0.000578 0.000445 
-

0.263934 
345/346 1/346 1/346 0/346 

Pacífico Sur 50 4 0.012012 0.002682 0.003229 0.462625 342/346 4/346 4/346 0/346 
Península de 
Yucatán 

70 4 0.011976 0.002478 0.00294 0.393362 342/346 4/346 4/346 0/346 
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Tabla 9.  Resultados de M (Número de secuencias), S (Número de sitios segregantes), ps (S/n  n = número total 
de sitios), Θ (ps/a1), π (Diversidad de nucleótidos), D (Prueba de neutralidad  de Tajima´s D), C (Conservado),  
V (Variable), Pi (Sitios informativos en parsimonia) y s (Singleton) de rbcL. 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
 
 
 
 
 

Costas M S ps Θ π D C V Pi s

Atlántico 140 2 0.001595 0.000289 0.000107 -0.908211 1252/1247 2/1247 1/1247 1/1247

Pacífico 180 1 0.000797 0.000138 0.000323 1.373073 1253/1247 1/1247 1/1247 0/1247

Regiones M S ps Θ π D C V Pi s

Golfo de México 70 2 0.001595 0.00033 0.000202 -0.641292 1245/1247 2/1247 1/1247 1/1247

Pacífico Centro 30 0 0 0 0 n/c 1247/1247 0/1247 0/1247 0/1247

Pacífico Norte 100 0 0 0 0 n/c 1247/1247 0/1247 0/1247 0/1247

Pacífico Sur 50 2 0.001595 0.00033 0.000202 -0.641292 1245/1247 2/1247 2/1247 0/1247

Península de Yucatán 70 0 0 0 0 n/c 1247/1247 0/1247 0/1247 0/1247
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Tabla 10. Resultados de m (Número de secuencias), S (Número de sitios segregantes), ps (S/n  n = número total 
de sitios), Θ (ps/a1), π (Diversidad de nucleótidos), D (Prueba de neutralidad de Tajima´s D), C (Conservado), 
V (Variable), Pi (Sitios informativos en parsimonia) y s (Singleton) de matR. 
 

 
 

  

Costas M S Ps Θ π D C V Pi s

Atlántico 140 6 0.007255 0.001315 0.001006 -0.502839 822/828 6/828 5/828 1/828

Pacifico 180 6 0.006053 0.01051 0.00588 -0.856653 823/828 6/828 6/828 0/828

Regiones m S Ps Θ π D C V Pi s

Golfo de México 70 1 0.001209 0.000251 0.000469 1.073818 827/828 1/828 1/828 0/828

Pacífico Centro 30 1 0.001208 0.00027 0.00045 0.896607 827/828 1/828 1/828 0/828

Pacífico Norte 100 2 0.002415 0.000467 0.00023 -0.780008 826/828 2/828 0/828 2/828

Pacífico Sur 50 3 0.002421 0.000611 0.001202 1.981119 826/828 3/828 3/828 3/828
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Tabla 11. Resultados de m (Número de secuencias), S (Número de sitios segregantes), ps (S/n  n = número total 
de sitios),  
Θ (ps/a1), π (Diversidad de nucleótidos), D (Prueba de neutralidad de Tajima´s D), C (Conservado), V 
(Variable), Pi (Sitios informativos en parsimonia) y s (Singleton) de 26S. 
 

 
  

Costas m S Ps Θ π D C V Pi s

Atlántico 140 5 0.009091 0.001646 0.002219 0.701727 497/502 5/502 5/502 0/502

Pacifico 180 5 0.009091 0.001578 0.002661 1.336591 497/502 5/502 5/502 0/502

Regiones m S Ps Θ π D C V Pi s

Golfo de México 70 3 0.005455 0.001129 0.001399 0.458822 499/502 3/502 3/502 0/502

Pacífico Centro 30 0 0 0 0 n/c 502/502 0/502 0/502 0/502

Pacífico Norte 100 0 0 0 0 n/c 502/502 0/502 0/502 0/502

Pacífico Sur 50 2 0.003636 0.000812 0.001484 1.477658 500/502 2/502 2/502 0/502

Península de Yucatán 70 1 0.001818 0.000377 0.000814 1.431913 501/502 1/502 1/502 0/502
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Tabla 12. Resultados de m (Número de secuencias), S (Número de sitios segregantes), ps (S/n n = número total 
de sitios), Θ (ps/a1), π (Diversidad de nucleótidos), D (Prueba de neutralidad de Tajima´s D), C (Conservado), 
V (Variable), Pi (Sitios informativos en parsimonia) y s (Singleton) de la combinaciones de psbj-petA, rbcL, matR y 
26S. 
 

 
 
 
  

Costas m S ps Θ π D C V Pi s

Atlántico 140 17 0.009351 0.001623 0.001463 -0.256404 1695/2923 17/2923 16/2923 1_2923

Pacifico 180 18 0.009936 0.001799 0.001709 -0.135811 1696/2923 18/2923 18/2923 0/2923

Regiones m S ps Θ π D C V Pi s

Golfo de México 70 6 0.003507 0.000726 0.001017 0.957863 1706/2923 06_2923 06_2923 0/2923

Pacífico Centro 30 5 0.002921 0.000744 0.001019 1.017428 1707/2923 5_2923 5_2923 0/2923

Pacífico Norte 100 3 0.001752 0.000338 0.000198 -0.744618 1709/2923 03_2923 03_2923 0/2923

Pacífico Sur 50 7 0.004091 0.000913 0.001323 1.186571 1705/2923 07_2923 07_2923 0/2923

Península de Yucatán 70 10 0.005841 0.001212 0.001506 0.653935 1702/2923 10_2923 10_2923 0/1712
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Tabla 13. AMOVA de las poblaciones de Rhizophora mangle divididas entre dos grupos Océano Atlántico y 
Océano Pacífico del gen de cloroplasto psbj-petA. Los parámetros mostraron diferencia estadística. 
 

 
  

Fuente de 
variación

GL
Suma de 

cuadrados 
Estadístico F P

Porcentaje de 
variación

Un grupo

Entre poblaciones 31 124.225 FST=0.60748 0 60.75

Dentro de las 
poblaciones 

286 70.21 39.25

Dos grupos: 
Atlántico vs 
Océano 
Pacífico

Entre costas 1 82.005 FCT=0.58585 0 58.59

Entre 
poblaciones 
(costas)

30 42.22 FSC=0.32392 0 13.41

Entre individuos (poblaciones)286 70.121 FST=0.72000 0 28
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Tabla 14. AMOVA de las poblaciones de Rhizophora mangle divididas entre dos grupos Océano Atlántico y 
Océano Pacífico del gen de cloroplasto rbcL. Los parámetros mostraron diferencia estadística. 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
  

Fuente de 
variación

GL
Suma de 

cuadrados 
Estadístico F P

Porcentaje de 
variación

Un grupo

Entre poblaciones 31 123.948 FST=0.95232 0 95.23

Dentro de las 
poblaciones 

288 5.736 4.77

Dos grupos: 
Atlántico vs 
Océano 
Pacífico

Entre costas 1 84.232 FCT=0.77758 0 77.76

Entre 
poblaciones 
(costas)

30 39.716 FSC=0.86751 0 19.3

Entre individuos (poblaciones)288 5.736 FST=0.0.97053 0 2.95

P>*0.0001



Genética de manglares de México 
 

101 

 
 
Tabla 15. AMOVA de las poblaciones de Rhizophora mangle divididas entre dos grupos Océano 
Atlántico y Océano Pacífico del gen de mitocondrial matR. Los parámetros mostraron diferencia 
estadística. 
 

 
  

Fuente de 
variación

GL
Suma de 

cuadrados 
Estadístico F P

Porcentaje de 
variación

Un grupo

Entre poblaciones 31 38.681 FST=0.2873 0 28.73

Dentro de las 
poblaciones 

288 71.431 71.27

Dos grupos: 
Atlántico vs 
Océano 
Pacífico

Entre costas 1 4.197 FCT=0.05400 0 5.4

Entre 
poblaciones 
(costas)

30 34.484 FSC=0.26660 0 25.22

Entre individuos (poblaciones)287 71.431 FST=0.30620 0 69.38

P>*0.0001
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Tabla 16. AMOVA de las poblaciones de Rhizophora mangle divididas entre dos grupos Océano Atlántico y Océano 
Pacífico del gen nuclear 26S. Los parámetros mostraron diferencia estadística. 
 

 
 
  

Fuente de 
variación

GL
Suma de 

cuadrados 
Estadístico F P

Porcentaje de 
variación

Un grupo 31 389.424  FST=0.92714 92.71

Entre poblaciones 287 28.2 0 7.29

Dentro de las 
poblaciones 

Dos grupos: 
Atlántico vs 
Océano 
Pacífico

Entre costas 1 201.47 FCT=0.633445 0 63.45

Entre 
poblaciones 
(costas)

30 187.95 FSC=0.8630 0 31.54

Entre individuos (poblaciones)287 28.2 FST=0.94990 0 5.01

P>*0.0001
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Tabla 17. AMOVA de las poblaciones de Rhizophora mangle divididas entre dos grupos Océano 
Atlántico y Océano Pacífico de la combinación de las secuencias concatenadas (psbj-petA, rbcL, matR y 
26S). Los parámetros mostraron diferencia estadística. 
 

 
 

  

Fuente de 
variación

GL
Suma de 

cuadrados 
Estadístico F P

Porcentaje de 
variación

Dos grupos: 
Atlántico vs 
Océano 
Pacífico

Entre costas 1 60.585 FCT=0.42953 0 35.85

Entre 
poblaciones 
(costas)

30 14.99 FSC=0.16527 0 16.53

Entre 
individuos 
(poblaciones)

288 68.2 FST=0.52381 0 47.62

P>*0.0001
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Tabla 18 A. Diferenciación genética (FST) entre las poblaciones de Rhizophora mangle del Pacífico y del Atlántico, 
en las secuencias concatenadas (psbj-petA, rbcL, matR y 26S). Debajo de la diagonal se muestran los valores de FST 
pareados. 
 

 
 

  

Atlántico GM36 GM40 GM41 GM46 GM53 GM54 GM56 PY65 PY66 PY67 PY70 PY77 PY80 PY81

GM36 - + + + - - + + + + + + +

GM40 0.03704 - - + - - + + + + + + +

GM41 0.15404 -0.00601 - + - - + + + + + + +

GM46 0.11111 0 0.03175 + - + + + + + + + +

GM53 0.2 0.2 0.22222 0.16667 + + + + + + + + +

GM54 0.1358 0.02778 -0.02431 -0.00156 0.17889 + + + + + + + +

GM56 0.16667 0.2 0.22222 0.26667 0.24667 0.18889 + + + + + + +

PY65 0.16667 0.16667 0.28889 0.27778 0.23333 0.25556 0.31111 + - - - - -

PY66 0.056667 0.36667 0.38889 0.27778 0.33333 0.65556 0.31111 0.42857 - + + - +

PY67 0.16667 0.26667 0.28889 0.27778 0.33333 0.55556 0.53333 0.31507 0 - - - +

PY70 0.24444 0.24444 0.26667 0.11111 0.31111 0.33333 0.31111 0.27778 0.27778 0.27778 - - +

PY77 0.21111 0.21111 0.33333 0.27778 0.27778 0.3 0.27778 0.24444 0.34444 0.27778 0.26329 - -

PY80 0.11111 0.11111 0.23333 0.17778 0.17778 0.2 0.17778 0.07005 0.24444 0.27778 0.22222 0 -

PY81 0.14444 0.14444 0.26667 0.21111 0.21111 0.23333 0.21111 0.06566 0.27778 0.17778 0.15404 0 0.06619
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Tabla 18 B. Continuación, 
 

 
 

  

Pacífico PC11 PC13 PC14 PN01 PN02 PN03 PN04 PN06 PN07 PN10 PN11 LabPN13LabN15 PS17 PS20 PS22 PS24 PS29

PC11 + + + + + + + + + + + + + + + + +

PC13 0.15 + + + + + + + + + + + - + + + +

PC14 0.104 0.233 + + + + + + + + + + - + + - +

PN01 0.15 0.422 0.456 - - - - + - - - + + + + + +

PN02 0.244 0.367 0.4 -0.082 - - - + - - - + - + + + +

PN03 0.5 0.422 0.456 -0.111 -0.082 - - + - - - + - + + + +

PN04 0.422 0.344 0.378 0.015 0.041 0.015 - - - - - + + + + + +

PN06 0.444 0.367 0.4 0.066 0.085 0.066 0.041 - - - - + + + + + +

PN07 0.244 0.167 0.2 0.272 0.225 0.272 0.199 0.125 + + + + + + + + +

PN10 0.678 0.6 0.633 0.111 0.222 0.111 0.148 0.122 0.258 - - + + + + + +

PN11 0.367 0.289 0.322 0.06 0.061 0.06 0.023 0.061 0.154 0.222 - + + + + + +

LabPN13 0.178 0.6 0.633 0.111 0.222 0.111 0.148 0.222 0.158 0.222 0 + + + + + +

LabN15 0.289 0.211 0.244 0.325 0.276 0.325 0.251 0.276 0.144 0.314 0.205 0.214 + + + + +

PS17 0.304 0.224 0.259 0.454 0.396 0.454 0.373 0.196 0.29 0.641 0.316 0.441 0.236 + + + +

PS20 0.258 0.182 0.214 0.398 0.344 0.398 0.322 0.244 0.149 0.568 0.268 0.368 0.192 0.163 - + +

PS22 0.211 0.133 0.167 0.356 0.3 0.356 0.278 0.3 0.1 0.533 0.222 0.433 0.144 0.128 0.046 + -

PS24 0.2 0.122 0.156 0.344 0.289 0.344 0.267 0.389 0.189 0.522 0.211 0.422 0.133 0.145 0.105 0.056 +

PS29 0.211 0.133 0.167 0.356 0.3 0.356 0.278 0.3 0.1 0.533 0.222 0.422 0.144 0.147 0.108 0.038 0.056
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Figuras Capítulo II 

 

 
       Figura 2. Localidades de Rhizophora mangle en las costas de México (ver Tabla 1). 
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A.  

 
B. 

 
Figura 3. Estructura genética y ubicación geográfica de 32 poblaciones de Rhizophora mangle  
en el Atlántico (A) y Pacífico (B), usando 10 loci microsatélites, mediante el programa Structure. 
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A. 
 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
B 
 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
Figura 4. Análisis de correlación entre  distancia genética y la distancia geográfica pareada entre  
poblaciones de Rhizophora mangle. A. Costa Atlántica y B. Costa Pacífico. 
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         Figura 5. Mapa de diversidad genética (He: heterogocidad promedio esperada) en 32  
         poblaciones de Rhizophora mangle en México. La escala de color se muestra del lado izquierdo  
         de la figura. 
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Figura 6. Topografía que representa la distribución de la covarianza genética de las poblaciones de Rhizophora 
mangle en México. La longitud de las aristas (líneas conectando las poblaciones) representa el componente de 
variación genética entre las poblaciones. La figura muestra las aristas cuya longitud es proporcional a lo esperado 
bajo el modelo de aislamiento por distancia (grises); las aristas extendidas (rojo) que indican eventos de dispersión 
a distancia, y las aristas comprimidas (azul) que indican reducción en la permeabilidad del paisaje. 
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Figura 7. Distancias genéticas de las poblaciones de Rhizophora mangle inferidas de la combinación de los cuatro genes (psbJ-petA- rbcL-matR-26S), donde se muestra que 
las poblaciones del Atlántico son las más antiguas de las costas de México. Los círculos indican el soporte estadístico de los nodos >85%  de Rhizophora mangle de 
Camerún, se usó como grupo externo. Las ramas correspondientes a cada región fueron colapsadas para facilitar su interpretación. 
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Figura 8. Distancias genéticas de las poblaciones de Rhizophora mangle inferido la combinación de los cuatro genes(psbJ-petA- rbcL), donde se muestra que las poblaciones 
del Atlántico son las más antiguas de las costas de México. Los círculos indican el soporte estadístico de la rama >85 %. Rhizophora mangle de Camerún, fue se uso como 
grupo externo. Las ramas correspondientes a cada región fueron colapsadas para facilitar su interpretación. 
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Figura 9. Distancias genéticas de las poblaciones de Rhizophora mangle inferidas a partir del marcador de cloroplasto (psbJ-petA). Las ramas 
correspondientes a cada región fueron colapsadas para facilitar su interpretación. 
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Figura 10. Distancias genéticas de las poblaciones de Rhizophora mangle inferidas del marcador de cloroplasto (rbcL). Las ramas correspondientes a cada región fueron 
colapsadas para facilitar su interpretación 
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Figura 11. Relaciones entre las poblaciones de Rhizophora mangle inferidas a partir del marcador nuclear (26S) donde se muestra que las poblaciones de la Península 
de Yucatán son las más antiguas de las costas de México. Los círculos indican los valores de los nodos con su soporte estadístico. Las accesiones de Rhizophora racemosa 
se utilizaron como grupo externo. Las ramas correspondientes a cada región fueron colapsadas para facilitar su interpretación. 
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Figura 12. Distribución y red de haplotipos las costas del Atlántico y Pacífico (derecha) y árbol (izquierda) que muestra las relaciones genéticas entre los haplotipos 
de cpDNA, mtDNA y nDNA observadas de las 32 poblaciones de Rhizophora mangle. Los valores de los nodos de los árboles representan las probabilidades 
posteriores. La red de haplotipos se construyó utilizando el modelo de Median-Joining. 
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Figura 13.Distribución y red de haplotipos de la costa del Atlántico (izquierda) y árbol (centro) que muestra las relaciones genéticas entre 
los haplotipos de cpDNA, mtDNA y nDNA observados de las 14 poblaciones de Rhizophora mangle. En el mapa observamos la distribución 
de los haplotipos únicos y compartidos, encontramos 7 haplotipos en las poblacione del GM y 8 de PY.  Los tamaños de los círculos 
corresponden a la frecuencia de cada haplotipo en todas las poblaciones. 
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Figura 14. Distribución y red de haplotipos del Pacífico y árbol (derecha) que muestra las relaciones genéticas entre los haplotipos de  
cpDNA, mtDNA y nDNA observados de las18 poblaciones de Rhizophora mangle.  
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Figura 15. La estructura genética de las 32 poblaciones de Rhizophora mangle. A) por costa A, B) por regiones. Cada costa y región están representados por una 
columna y los diferentes colores se refieren al porcentaje de ascendencia de sus respectivas poblaciones.  
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Figura 16. En el mapa se muestran las barreras geográficas más probables obtenidas con BARRIER ver. 2.2. Las líneas rojas más anchas representan la ubicación de ls 

barreras más probables para los marcadores cpADN (psbJ-petA-rbcL) y las más delgadas para los cuatro marcadores (psbJ-petA-rbcL-matR-26S). 
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Capítulo III 
 

Efecto de la fragmentación en la diversidad genética de 
poblaciones de mangle negro (Avicennia germinans) en las 
costas de México2 
 

Resumen 
Los ecosistemas de manglar están ampliamente distribuidos a lo largo de las zonas 
intermareales en las costas tropicales y subtropicales del mundo. A pesar de que los 
bosques de manglar cubren una proporción pequeña del área total cubierta por bosques 
en el planeta y a que poseen una importancia ecológica alta porque protegen los arrecifes 
de cora,l  a una gran diversidad de especies y ofrecen nutrientes a las redes tróficas 
marinas. Sin embargo, las altas tasas de deforestación actuales de bosques de manglar 
amenazan su persistencia y, con ello, la pérdida de los beneficios ambientales que 
proveen. La fragmentación del hábitat tiene el potencial de afectar de forma negativa la 
estructura y variación genética de las poblaciones, incrementando los niveles de 
endogamia local, y la diferenciación genética entre poblaciones; por ello, los esfuerzos 
para su conservación debieran estar dirigidos, entre otras acciones, al entendimiento del 
efecto de la fragmentación en este nivel de la biodiversidad. Se evaluaron las 
consecuencias de la fragmentación de los bosques de manglar en la diversidad y 
estructuración genética de las poblaciones de mangle negro (Avicennia germinans), en las 
costas de México. Analizamos la variación genética empleando 14 loci microsatélites de 
árboles adultos reproductivos (pre-fragmentación) y juveniles (post-fragmentación), en 
ocho poblaciones de A. germinans. Se encontraron altos niveles de variación genética 
tanto en árboles adultos y juveniles, en todas las poblaciones, así como un bajo nivel de 
endogamia. También, se detectó aislamiento por distancia y tasas bajas de migración 
entre poblaciones. Los valores de diferenciación poblacional (RST) indican una alta 
estructuración genética en A. germinans. Estos resultados sugieren que el mantenimiento 
de la diversidad genética en esta especie requiere del mantenimiento del mayor número 
de poblaciones.  
 

Palabras clave: Diversidad genética, estructura genética, fragmentación del hábitat, flujo genético, 
endogamia, Avicennia germinans. 

 
  

 
2 Este estudio deriva de la Tesis de Licenciatura en Biología de la M.Sc. Lourdes Martínez García (FES Iztacala, 
UNAM). 
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III.I INTRODUCCIÓN 

Los bosques de manglar son comunes en las costas tropicales y subtropicales del mundo. Aunque 

pobres en riqueza de especies arbóreas, poseen una importancia ecosistémica preponderante, por 

mantener una elevada diversidad de especies acuáticas y terrestres, además de proveer importantes 

servicios ambientales a las poblaciones humanas locales (Tomlinson 1986; Walters et al., 2008). Sin 

embargo, este ecosistema altamente susceptible a la perturbación natural y antropogénica está 

amenazado a nivel mundial (Duke et al., 2007; Polidoro et al., 2010; Giri et al., 2011). Mientras que 

el área ocupada por los bosques de manglar es de ca. 0.7% del total planeta, el área de manglar bajo 

alguna categoría de protección es de sólo el 7% (Giri et al., 2011). Además, los bosques de manglar 

constituyen uno de los almacenes de carbono más grandes, notablemente en la parte subterránea, en 

comparación con otros bosques tropicales (Donato et al., 2011). La alta capacidad de secuestro de 

carbono de los manglares enfatiza su importancia con relación al cambio climático global, ya que las 

altas tasas de deforestación de los bosques de manglar totalizan ca. del 10% de las emisiones de 

carbono por deforestación (Donato et al., 2011). La deforestación de los bosques manglar además de 

afectar el funcionamiento de los ecosistemas costeros, puede afectar la diversidad genética de las 

especies, el nivel fundamental de la diversidad genética, indispensable para el cambio evolutivo 

adaptativo ante el cambio ambiental natural o antropogénico. La fragmentación del hábitat no sólo 

reduce el tamaño de las poblaciones remanentes en los fragmentos sino que produce aislamiento de 

otras poblaciones (Haddad et al., 2015). En teoría, este fenómeno podría reducir la diversidad 

genética vía deriva génica y endogamia (Aguilar et al., 2008; Vranckx et al., 2012). A su vez, el 

aislamiento podría producir un cambio ulterior en los patrones reproductivos; en plantas, se ha 

observado una reducción en las tasas de entrecruzamiento entre individuos genéticamente distintos 

y con flujo génico limitado (Aguilar et al., 2008; Vranckx et al., 2012), tanto en aquellas cuyo polen 

es transferido por animales como por el viento (Vranckx et al., 2012). Sin embargo, pocos estudios 

han analizado el efecto de la fragmentación del hábitat en la estructura genética de las especies de 

manglar.  

 En México, la fragmentación de los bosques de manglar en la vertiente del océano Pacífico 

se ha asociado principalmente con la deforestación y el crecimiento urbano. En la vertiente del Golfo 
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de México la perturbación de los bosques de manglar además es el resultado de la actividad petrolera 

y petroquímica, como en Coatzacoalcos y en Tabasco.  

Otros factores son la acidificación del océano debida al derrame de sustancias químicas no 

procesadas, así como las pesquerías y cultivo de camarón (Ramírez-García et al., 1998; Hirales-Cota 

et al., 2010). Aun cuando no existe certeza de cuándo comenzó el declive de los bosques de manglar, 

la evidencia disponible indica que antes de los años 1960s no hubo presión excesiva de uso de suelo 

en las zonas costeras (López y Ezcurra 2002). Sin embargo, desde 1960 hasta 1970, las zonas costeras 

fueron empleadas para fines agrícolas y urbanización, lo que promueve la hiper-salinización de los 

suelos y el deterioro de la calidad del agua (Trejo et al. 1993). A fines de la década de 1990 la intensa 

destrucción del hábitat ha perturbado áreas adecuadas para el desarrollo de los bosques de manglar 

(López y Ezcurra 2002). Aunque México es el cuarto país del mundo con mayor superficie cubierta 

por manglar (ca. 775 000 ha; Giri et al., 2011; CONABIO, 2016), las estimaciones indican que ca. 

35% de su área original se ha perdido o está fragmentada (Troche-Souza et al., 2016). 

 

 El mangle negro, Avicennia germinans, es un componente importante de los manglares de 

México y una especie susceptible a la perturbación. Tiene una amplia distribución geográfica en el 

Neotrópico, y en una región pequeña del continente africano (Tomlinson 1986). Avicennia germinans 

es una especie tolerante a la salinidad que ocupa suelos inundados de forma recurrente. Está 

adaptada a tolerar condiciones extremas en ambientes estuarinos, posee raíces cortas, radiales, con 

pneumatóforos expuestos, y raíces de nutrición descendientes desde los troncos (Tomlinson 1986; 

Jiménez and Lugo 1985; Millán-Aguilar et al., 2016). Avicennia germinans alcanza la primera 

reproducción a edades de ca. 2.5 años (Nettel y Dod 2007). Para un establecimiento exitoso, las 

plantas deben crecer alejadas de la perturbación por oleaje (Rabinowitz 1978). Debido a la 

perturbación por contaminación del agua, cambio en el uso del suelo , turismo y urbanización, entre 

otras causas, las poblaciones de A. germinans han sido intensamente fragmentadas (Sandoval-Castro 

et al., 2014; Millán-Aguilar et al., 2016). Estudios recientes sugieren que la diversidad genética de esta 

especie pudo haberse reducido (Maguire et al., 2000; Salas-Leiva et al., 2009; Nettel et al., 2014; 

Sandoval-Castro et al., 2014). Sin embargo, pocos estudios han analizado el efecto de la 

fragmentación en la estructura genética de las poblaciones de especies de manglar. El efecto de la 

fragmentación en la estructura genética de las especies de manglar se dificulta debido a que son 
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plantas perennes muy longevas, por lo que los individuos adultos vivientes anteceden al proceso de 

fragmentación y por tanto los efectos son indetectables (Kramer et al., 2008). En tales circunstancias, 

la aproximación ha sido el análisis de individuos de al menos dos generaciones: individuos cuya edad 

antecede a la fragmentación (adultos) e individuos juveniles de 1 a 3 años de edad (post-

fragmentación; González-Astorga y Núñez-Farfán 2001; Fernández-M. y Sork 2007). En esta 

investigación, analizamos las consecuencias de la fragmentación del hábitat de manglar en árboles 

longevos y juveniles de A. germinans, en ocho poblaciones de las costas de México, empleando como 

marcadores genéticos 14 loci microsatélites. Específicamente, determinamos si 1) la fragmentación 

del hábitat ha afectado la diversidad genética de las poblaciones, y 2) si la fragmentación restringe el 

flujo génico entre poblaciones e incrementa la estructura genética.  

 

 

III.II MATERIALES Y MÉTODOS 

Colecta de muestras. ¾ Se colectaron hojas de individuos adultos y plántulas de A. germinans en ocho 

poblaciones de las costas mexicanas del océano Pacífico y Atlántico (Tabla 1, Fig. 1). En cada 

localidad se siguió el protocolo de colecta establecido por Núñez-Farfán et al., (2002), para evitar 

colectar un mismo individuo o individuos emparentados (en árboles adultos), para un total de 240 

árboles adultos y 230 plántulas. Las muestras foliares fueron colocadas en bolsas de plástico, 

etiquetadas y preservadas en nitrógeno líquido para su transporte al laboratorio y posterior extracción 

del ADN. 

 

Aislamiento de ADN y de loci microsatélites . ¾ Se aisló el ADN de cada muestra de tejido foliar, usando 

el protocolo CTAB (cetyltrimethyl ammonium bromide; Doyle y Doyle 1990). La concentración de 

ADN se midió con un espectrofotómetro NanoDrop UV (TecnoScientifc), y se diluyó a 20ng/µL 

para su uso en las reacciones de PCR (Polymerase chain reaction). Las diluciones de ADN fueron 

usadas como templados para la amplificación de 14 loci microsatélites polimórficos desarrollados 

para A. germinans (Nettel et al. 2005, Cerón-Souza et al. 2006, 2012; Mori et al., 2010), analizados en 

todos los individuos juveniles y adultos colectados en las ocho poblaciones (Tabla 2). Cada reacción 

multiplex consistió de 2µL de ADN genómico, 5µL de QIAGEN Reaction Mix y 0.2 µL de los 
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cebadores ‘Forward’ y ‘Reverse’, y llevadas a un volumen total de 10 µl con agua desionizada. Cada 

primer forward fue modificado en su extremo 5’ con etiquetas flourescentes (FAM, NED, PET o 

VIC; Applied Biosystems, Foster City, California, USA). Las condiciones de PCR fueron las 

siguientes: desnaturalización (DNA melting) inicial a 95°C (5 min), seguida de 35 ciclos de 

desnaturalización a 95°C (30 s), el pegado de primers (annealing) a temperatura óptima se fijó en 

30s., una extensión (polimerización) a 72°C (45 s), y una extensión final a 72° C (30 s ). Cuando fue 

necesario, se hicieron touchdown PCR para los oligos (primers: AgD37, Agerm_CT_004, 

Agerm_GA_003 y Agerm_GT_006; condiciones: 5°C por 15min, 2x [12 ciclos de 94°C por 40s., 

65.8°C por 1min y 72°C por 40s.; 25 cicles a 94°C por 40s., 55.8°C por 1 min y 72°C por 40s.], y 

72°C por 4 min. Para Agerm_25 las condiciones fueron: 95°C por 15 min, 2x [14 ciclos de 94°C por 

1 min, 65°C por 1 min y72°C por 2 min; 22 ciclos de 94°C por 1 min, 60°C por 1 min y 72°C por 

2 min], y 72°C por 5 min. Se empleó un termociclador Veriti 96 (Applied Biosystems). Los productos 

de PCR (3 µL) se diluyeron en 7 µL de agua y se genotiparon en la University of Illinois, Urbana-

Champsing, USA. El tamaño de los alelos fue evaluado por medio del software GeneMarker V.2.6.3 

(SoftGenetics, State Collage, PA, USA). 

 

Diversidad genética. ¾ Se estimaron, tanto para plantas juveniles como adultos, porcentaje de loci 

polimórficos (P), heterocigosidad observada y esperada bajo apareamiento aleatorio (HO, HE), e 

índice de fijación (FIS) usando el software ARLEQUIN 3.5 (Excoffier y Lischer 2010). Se estimó la 

riqueza alélica (A) de cada población con FSAT 2.9.3.2 software (Goudet 2002). Se comparó la 

diversidad entre juveniles y adultos mediante pruebas estadísticas t-pareadas. Se analizó la presencia 

de alelos nulos con Micro-checker 2.2.3 (Van Oosterhout et al., 2004), y el número de alelos 

privados/población con GenAlEx 6.5 (Peakall y Smouse 2006, 2012). Se empleó el software 

GenePop 4.5 (Rousset 2008 para determinar desviaciones significativas respecto del equilibrio 

Hardy-Weinberg (HWE) mediante una Prueba Exacta de Fisher, con 10,000 MCMC grupos, 10,000 

iteraciones por grupo, y número de desmemorización = 10,000 (Rousset 2008). El programa también 

evalúa el posible desequilibrio de ligamiento entre pares loci (LD) mediante una prueba de 

verosimilitud (Likelihood-ratio test; Slatkin y Excoffier 1996). Se aplicó la corrección Bonferroni para 

comparaciones múltiples (HWE y LD). Se exploró la probabilidad de “cuellos de botella” 

poblacionales en A. germinans (BOTTLENECK 1.2.02; Piry et al. 1999); se asumió un modelo de 
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mutación por pasos (SMM, stepwise mutation model; Luikart et al. 1998; Williamson-Natesan 2005; 

Cristescu et al., 2010).  

 

Estructura poblacional. ¾ Se estimó la fracción de variación genética entre grupos de poblaciones, 

entre poblaciones dentro de grupos y entre individuos dentro de poblaciones por medio de un 

AMOVA (Análisis Molecular de la Varianza; ARLEQUIN 3.5 [Excoffier y Lischer 2010]). Los 

estimadores de diferenciación poblacional entre poblaciones de A. germinans, RST, un análogo de 

FST, suponiendo el modelo de mutación por pasos (stepwise mutation model, SMM) se obtuvieron 

con Genepop 4.5 (Rousset 2008). La tasa de migración reciente entre poblaciones se estimó por 

método bayesiano (BayesAss 3.03; Wilson y Rannala 2003). Se ejecutaron 10 distintas corridas con 

diferente número aleatorio de “seeds” como inicio un calentamiento de 10,000,000 pasos, 

20,000,000 de MCMC (Markov chain Monte Carlo), y una frecuencia de muestreo cada 2000. La 

devianza bayesiana se calculó con el script en R de Meirmans (2014). Se seleccionó la corrida con la 

menos devianza (Faubet et al., 2007). Para determinar si la diferenciación genética entre poblaciones 

es acorde al modelo de aislamiento por distancia, se ejecutó una prueba de Mantel, entre la distancia 

geográfica y el valor linearizado de RST entre pares de poblaciones, empleando 100,000 

aleatorizaciones (IBDWA 3.23, Jensen et al., 2005). Para definir el número de grupos (‘clusters’) 

genéticos independientemente de su origen geográfico, se empleó el método de agrupamiento 

bayesiano implementado en el programa Structure (Pritchard et al., 2000). Para ello se ejecutaron 

1,000,000 de iteraciones MCMC, con 100,000 iteraciones de “calentamiento” y 10 réplicas por 

corrida. Se supuso un modelo de admixia entre poblaciones considerando el posible movimiento de 

propágulos entre localidades. El número probable de grupos genéticos (‘clusters’) contenido entre las 

localidades muestreadas  (K =1…K =8) se determinó evaluando el método de Delta K (∆K) con el 

programa Structure Harverster (Evanno et al., 2005), y la representación gráfica de los agrupamientos 

resultantes se obtuvo con el programa CLUMPACK (Kopelman et al., 2015), Finalmente, el 

agrupamiento de los individuos de cada una de las ocho poblaciones se obtuvo mediante el Análisis 

discriminante de componentes principales (Discriminant Analysis of Principal Components, DAPC) 

con el programa adegenet (Jombart 2008; Jombart et al., 2010) implementado en R 3.2.3.     
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III.III RESULTADOS 

Diversidad genética 

La mayoría de los loci son altamente polimórficos en todas las poblaciones, tanto para árboles adultos 

como para los individuos juveniles de A. germinans. Se detectaron un total de 111 y 151 alelos para 

individuos adultos y juveniles, respectivamente. La riqueza alélica varió entre 3.0 a 4.8 alelos por 

locus (Promedio A = 3.2) para los adultos y de 3.5 a 5.7 (Promedio A = 3.7) para juveniles (Tabla 3). 

La riqueza alélica fue mayor para las poblaciones del Golfo de México y Mar Caribe, con respecto a 

la costa del Océano Pacífico. El número de alelos privados (exclusivos) en los adultos por población 

varió de 0.0 a 0.57 (Promedio = 0.29); un mayor número de alelos privados en los adultos se encontró 

en la costa del Pacífico (Rango: 0.07-1-0, Promedio = 0.48), y un mayor número en los juveniles en 

el Golfo de México y Mar Caribe. La frecuencia promedio de los alelos privados en los juveniles 

(0.108) fue mayor que la de los adultos (0.069). 

 Se encontró una diversidad genética relativamente alta en los individuos de ambas 

generaciones, con una HE de 0.493 y 0.492 para juveniles y árboles, respectivamente; no hubo 

diferencias significativas en este parámetro entre generaciones (p > 0.05). La Ho promedio para todas 

las poblaciones fue de 0.453 para los adultos y de 0.352 para las plántulas; se detectó evidencia de 

endogamia (Tabla 3). Se detectaron diferencias significativas en el coeficiente de endogamia entre 

árboles adultos y juveniles (Tabla 3; Fig. 2). No se detectaron alelos nulos en las poblaciones de ambas 

generaciones, y no hubo poblaciones con desviaciones significativas en las frecuencias genotípicas 

esperadas (HWE). Tampoco se detectó desequilibrio de ligamiento entre loci (153 combinaciones 

locus-locus, después de la corrección Bonferroni). Aunque se detectó deficiencia de individuos 

heterocigotos en dos poblaciones de juveniles (Tabla 3; CA: P = 0.034; BN: P = 0.047).), no se 

encontró evidencia de “cuellos de botella” (‘bottlenecks’). 

 

Estructura poblacional 

La diversidad genética de A. germinans evaluada mediante la variación en 14 loci polimórficos fue lo 

suficientemente informativa para detectar estructuración genética de las poblaciones. El AMOVA 

indica que existe diferenciación genética en los niveles jerárquicos incluidos, pero la diferenciación 

más fuerte ocurre entre las costas de México (Pacífico vs. Atlántico) (Tabla 4; Fig. 3). Se encontró 
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una diferenciación marcada entre las poblaciones del Pacífico (Tabla 5) en comparación con las del 

Atlántico (Tabla 6; Fig. 4). Todas las comparaciones entre pares de poblaciones fueron significativas.  

 Las estimaciones de flujo génico reciente entre poblaciones estimado mediante el programa 

BayesAss indica que éste es mayor entre las poblaciones del Atlántico que en las del Pacífico (Tabla 

7). También, se detectó una patrón de aislamiento por distancia entre las poblaciones de árboles 

adultos (r2 = 0.4038, p = 0.038), como de juveniles (r2 = 0.4038, p = 0.052). El análisis bayesiano de 

agrupamiento de genotipos multilocus empleando STRUCTURE versión 2.3.4.( Pritchard et al., 

2000), reveló una fuerte subdivisión entre las poblaciones de muestreadas en cada costa (K =2), tanto 

para individuos juveniles como adultos (Fig. 3) con bajo nivel de admixia (Tabla 8). El análisis 

discriminante de componentes principales (DAPC) indica que el componente principal 1 (PC1) 

separa a las poblaciones del Atlántico de las del Pacífico tanto en adultos como juveniles; mientras 

que el componente principal 2 (PC2) separa a las poblaciones del Pacífico en dos grupos en los 

adultos, y separa a las poblaciones del Atlántico en los juveniles el PC2 separa a las poblaciones del 

Atlántico (Fig. 5).  

 

III.IV DISCUSIÓN 

La fragmentación de los hábitats naturales es una de las principales causas de la pérdida de diversidad 

biológica (Ellis et al., 2012; Wright 2010) y diversidad genética. La fragmentación de los ecosistemas 

no sólo reduce el tamaño efectivo de las poblaciones sino que incrementa el aislamiento entre ellas 

(Cordeiro y Howe, 2003). La pérdida de conectividad entre poblaciones remanentes en fragmentos 

ocasiona cambios en la diversidad genética producidos por deriva génica y endogamia (Young et al., 

1996; Hamilton, 1999; Ghazoul y McLeish, 2001; Dick et al.,  2008; Frankham et al., 2002; Aguilar 

et al., 2008; DiBattista 2008; Allendorf et al.,  2012; Suárez-Montes et al., 2017). Los resultados de 

este estudio indican que A. germinans posee niveles moderadamente altos de diversidad genética, 

mayor que la encontrada para la especie en norte, centro y sur América (Dodd et al., 2000, Dodd et 

al., 2002; Cerón-Souza et al., 2005; Nettel et al., 2008; Salas-Leiva et al., 2009; Cerón-Souza et al., 

2012; Sandoval-Castro et al., 2014; Millán-Aguilar et al., 2016).), es mayor que otras especies de 

Avicennia (p.e. A. marina; Maguire et al., 2000; Giang et al., 2003; Arnaud-Haond et al., 2006), y es 

más alta que la de otras especies arbóreas del manglar, como Rhizophora mangle (Núñez-Farfán et al., 
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2002; Cerón-Souza et al., 2012; Sandoval-Castro et al., 2014). Esta alta variación genética de A. 

germinans parece no haber sido afectada aún por la fragmentación y perturbación de los manglares 

en la costas de México en términos de la riqueza alélica, que es elevada en individuos establecidos 

antes y después de la fragmentación. Sin embargo, se detectó una mayor endogamia en los individuos 

juveniles en comparación con los árboles adultos; esto podría ser resultado de la fragmentación 

(Figura 2).  

 Los estimadores de diversidad genética indican que ésta es menor en las poblaciones del 

Pacífico que en las del Golfo de México y Mar Caribe. De hecho, los análisis de estructura 

poblacional indican que las poblaciones de ambas costas están fuertemente diferenciadas. El 

AMOVA indica que la diferenciación entre costas da cuenta de un 61% y 51% de la variación 

genética, en árboles adultos como en juveniles, respectivamente. Los valores de diferenciación RST, 

también apoyan este resultado, con valores tan altos como 0.82 en los adultos y 0.724 en los juveniles. 

Dado que RST mide la diferenciación no sólo en frecuencia alélica (como FST) sino en el tamaño de 

los alelos (bajo un modelo de step-wise mutation), los resultados indican que la diferenciación entre 

costas contribuye a la subestructura de forma muy fuerte. Estos niveles son tan altos que 

probablemente la conectividad entre las poblaciones de estas costas ha sido interrumpida casi 

totalmente hace muchas generaciones; esta diferenciación es el resultado probable de la interrupción 

del contacto entre océanos hace ca. de 3.5 millones de años. A la luz de estos resultados, el desafío 

es demostrar que la fragmentación del hábitat ha exacerbado la sub-estructuración de las poblaciones, 

incrementando el nivel de diferenciación entre las poblaciones de juveniles en comparación con las 

de árboles adultos. Los resultados del AMOVA no parecen dar apoyo a este escenario (cf. Tabla 4 ). 

Varias razones pueden dar cuenta de este resultado: i) En primera instancia, es frecuente argumentar 

que el número de generaciones que han transcurrido desde la fragmentación antropogénica es muy 

pequeño para que se observen cambios en la estructuración poblacional de la generación de adultos 

y juveniles, dada la longevidad de los árboles de manglar. La fragmentación intensa de los bosques 

de manglar ha ocurrido en los últimos 50 años (Troche-Souza, et al., 2016), por lo que la población 

de adultos aún pervive en estos sitios, y sus variantes alélicas aún segregan en las progenies, y no 

indican reducción en la diversidad genética; por otra parte, ii) los tamaños poblacionales de A. 

germinans, a pesar de haber sido reducidos, aún son muy grandes para evitar la deriva génica; y iii) el 

flujo génico, aunque interrumpido entre costas, aún existe conectividad entre poblaciones dentro de 
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costas, a pesar que haya estructuración dentro de costa. Este proceso evita también la diferenciación. 

De hecho, la evidencia de este estudio, indica que existe amplio flujo génico dentro de grupos de 

poblaciones (v.gr., Golfo de México; Península de Yucatán, Pacífico) aunque éstos estén 

diferenciados entre sí. La presencia de mayor riqueza alélica en las poblaciones de juveniles, sugiere 

la inmigración de propágulos de otras poblaciones; los análisis de agrupamiento sugieren también 

flujo génico entre las poblaciones, ya que los grupos cambian entre adultos y juveniles.  

 Los resultados también indican que no han ocurrido “cuellos de botella” poblacionales lo 

que apoya la ausencia de deriva en las poblaciones. No obstante, se encontró, en ambas costas, un 

patrón de aislamiento por distancia que es más marcado en las poblaciones del Pacífico, 

posiblemente debido a que las distancias que separan a las poblaciones son mucho mayores que en 

el Atlántico. 
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        Tabla 1. Ubicación geográfica, tamaño de la muestra de adultos (A) y plántulas (S) de Avicennia germinans de ocho  

            ecosistemas de manglares de México en tres regiones diferentes. A – árboles adultos: S – plántulas. 

Región 

Población, 
estado 

(Código de  
CONABIO) 

Código 
Tamaño de la 

muestra 
Gama de  Area (ha) 

Estado de 
conservación 

   A S 
Latitude (N) 

Longitude (W) 
  

Océano Pacífico 

El Caimanero, 
Sin. 

(PN12) 
CA 30 27 

25.618381—25.275685 
108.951846—108.458474 

4,203** 
Fragmentado Sin 

proteger; estatus medio 

Barra de 
Navidad, Jal. 

(PC11) 
BN 30 30 

19.247447—19.101787 
104.724031—104.469562 

622 ** 
Fragmentado 

Algo protegido; estatus 
medio 

La Encrucijada, 
Chis. 
(PS24) 

EN 30 28 
14.773673—15.650617 
92.460843—93.342546 

29,536 * 
Conservado  

Protegido (Reserva 
biológica); estatus alto 

Golfo de México 

Tuxpan, Ver. 
(GM56) 

TX 30 30 
21.171224—20.847738 
92.298963—97.262108 

4,520 ** 
Fragmentado  

Somewhat protected; 
low status 

Ría Lagartos, 
Yuc. 

(Punta Holchit) 
PY70) 

RL 30 27 
21.624211—21.506536 
88.235921—88.10508 

1,851** 
Conservado  

Protegido (Reserva 
Biológica); estatus alto 

Mar Caribe 

Yumbalam, 
QRoo. 
(PY81) 

YB 30 31 
21.603899—21.329444 
87.533299—87.014159 

6,665** 
Conservado 

Protegido (Reserva 
Biológica); estatus alto 

Sian-Ka´an, 
QRoo. 
(PY77) 

SK 30 29 
18.600260—20.223083 
87.409837—88.076704 

85,719 * 
Fragmentado 

Protegido (Reserva 
Biológica); estatus alto 

Cozumel, QRoo. 
(PY65) 

CZ 30 28 
20.591830—20.271590 
87.025267—86.723734 

1,773 ** 

Fragmentado  
Algo protegido; estatus 

medio 
 

Total   470  134,889 ha  

De *Comisión Nacional de Áreas Naturales Protegidas (2014) y **Comisión Nacional para el Conocimiento y Uso de la Biodiversidad (2009). El estado 
de conservación se encuentra en negrita, basadas en observaciones de campo; en italica, se obtuvieron de la  Comisión Nacional para el Conocimiento 
y Uso de la Biodiversidad (2010). 
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           Tabla 2 Características de los 14 microsatélites amplificados en Avicennia germinans. Ta, temperatura de pegado (annealing);  
           TD, “touchdown PCR”. 
 

Locus 
No. de 

acceso en 
GeneBank 

Ta°C Motivo repetido 
Rango de 
tamaño 

(pb) 
Referencia 

AgT1 AY741801 60 [GTAT]8 118-151 Nettel et al. 2005 

AgT4 AY741803 50 [CATA]5CATG[CATA]9 79-107 Nettel et al. 2005 

AgT8 AY741802 50 [TGTA]6 104-112 Nettel et al. 2005 

AgT9 AY741804 50 [CA]8[GA]2[CAGA]5 218-238 Nettel et al. 2005 

AgT31 AY741800 60 [CA]12[TA]2GA[CATA]9 198-205 Nettel et al. 2005 

AgD6 AY741807 50 [ATT]4N7[GT]15 207-260 Nettel et al. 2005 

AgD37 AY741806 
TD 65.8-

55.8 
[GA]21 163-197 Nettel et al. 2005 

Agerm_GA_003 HQ172892 
TD 65.8-

55.8 
[GA]16 334-406 

Cerón- Souza et al. 
2006 

Agerm_CT_004 HQ172891 
TD 65.8-

55.8 
[CT]17 331-413 

Cerón- Souza et al. 
2006 

Agerm_GT_006 HQ172893 
TD 65.8-

55.8 
[GT]16 308-388 

Cerón- Souza et al. 
2006 

Agerm_25 HM470026 TD 65-60 [AC]7 227 Mori et al. 2010 

Agerm_CA_001 DQ240220 60 [CA]13 335-391 
Cerón- Souza et al. 
2012 

Agerm_CA_002 DQ240230 55 [CA]12 310-346 
Cerón- Souza et al. 
2012 

Agerm_GT_003 DQ240227 55 [GT]17 462-512 
Cerón- Souza et al. 
2012 

 
  



Genética de manglares de México 
 

133 

        Tabla 3. Estimado de diversidad genética y endogamia de ocho poblaciones de Avicennia germinans (P = loci polimórficos (± SD); 
HE = heterocigosidad esperada (± SD); HO = heterocigosidad observada (± SD); A = riqueza alélica (± SD); Pa = no. de alelos exclusivos 
(± SD); FIS = coeficiente de endogamia (± SD)) 

Generación Población P HE HO A Pa FIS 

Adultos 

CA 0.714 0.374 (0.17) 0.296 (0.29) 3.3 (1.41) 0.50 (0.20) 0.255 (0.07) 

BN 0.714 0.499 (0.21) 0.473 (0.22) 3.7 (1.76) 0.57 (0.29) 0.030 (0.05) 

EN 0.642 0.475 (0.47) 0.455 (0.45) 3.0 (1.32) 0.14 (0.09) 0.210 (0.12) 

TX 0.785 0.574 (0.19) 0.536 (0.28) 4.8 (2.67) 0.50 (0.20) 0.077 (0.07) 

RL 0.785 0.447 (0.18) 0.445 (0.25) 3.9 (1.70) 0.28 (0.16) 0.022 (0.08) 

YB 0.857 0.449 (0.28) 0.354 (0.26) 4.7 (2.36) 0.14 (0.09) 0.053 (0.06) 

SK 0.714 0.571 (0.23) 0.570 (0.29) 4.2 (2.04) 0.00 (0.00) 0.107 (0.06) 

CZ 0.785 0.554 (0.21) 0.496 (0.23) 4.3 (2.01) 0.21 (0.11) 0.115 (0.06) 

 Promedio 0.750 (0.02) 0.493 (0.24) 0.453 (0.28) 3.2 (1.90) 0.29 (0.14) 0.106 (0.02) 

Plántulas 

CA 0.785 0.494 (0.20) 0.370 (0.30) 4.3 (1.43) 0.42 (0.25) 0.215 (0.10) 

BN 0.928 0.376 (0.18) 0.328 (0.29) 3.6 (1.50) 0.21 (0.15) 0.176 (0.11) 

EN 0.928 0.479 (0.20) 0.379 (0.28) 3.5 (2.06) 0.50 (0.22) 0.213 (0.10) 

TX 0.857 0.544 (0.27) 0.400 (0.25) 5.7 (3.41) 
0.92 

(0.045) 
0.199 (0.08) 

RL 0.785 0.434 (0.24) 0.295 (0.21) 4.2 (1.96) 0.42 (0.20) 0.244 (0.07) 

YB 0.785 0.544 (0.24) 0.361 (0.25) 4.7 (2.1) 1.00 (0.49) 0.336 (0.08) 

SK 0.785 0.543 (0.21) 0.329 (0.27) 4.7 (1.90) 0.35 (0.16) 0.420 (0.09) 

CZ 0.928 0.522 (0.21) 0.354 (0.22) 3.8 (2.03) 0.07 (0.07) 0.323 (0.10) 

 Promedio 0.848 (0.02) 0.492 (0.21) 0.352 (0.25) 3.7 (2.05) 0.48 (0.25) 0.263 (0.03) 
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                             Tabla 4. AMOVA de las poblaciones de Avicennia germinans en la costa del Pacífico (n=3) y 
                                                del Atlántico (n=8). Estimados significativos (p < 0.01). 

 Fuente de variación SC Variación (%) 
Índice 

de 
fijación 

Adultos 

Entre costas 67095.8 61.4 0.614 

Entre poblaciones (costas) 24105.1 14.1 0.365 

Entre individuos (pobls.) 30569.2 4.2 0.173 

Dentro de individuos 22270.5 20.2 0.797 

Plántulas 

Entre costas 165266.7 51.7 0.517 

Entre poblaciones (costas) 88271.5 13.0 0.269 

Entre individuos (pobls.) 191670.3 10.8 0.307 

Dentro de individuos 103677.5 24.3 0.756 

 

 
 
 
                            Tabla 5. Análisis molecular de la varianza (AMOVA) de las poblaciones de Avicennia germinans en el  
                            océano Pacífico. Los grupos están integrados por (1) El Caimanero y (2) Barra de Navidad y 
                            La Encrucijada. Los parámetros estimados fueron estadísticamente significativos (p < 0.05). 
 

 Fuente de variación 
Suma de 

Cuadrados 
Porcentaje de 
variación (%) 

Índice de 
Fijación  

Adultos  

Entre grupos 162.7 35.3 0.353 

Entre poblaciones 40.1 14.5 0.224 

Entre individuos 207.4 4.8 0.097 

Dentro de individuos 176.5 45.2 0.547 

Plántulas 

Entre grupos 109.7 12.9 0.129 

Entre poblaciones 69.7 25.5 0.292 

Entre individuos 272.5 12.3 0.199 

Dentro de individuos 188.5 49.3 0.507 
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Tabla 6. Análisis molecular de la varianza (AMOVA) de las poblaciones de Avicennia germinans en el océano Atlántico.  
Los grupos de adultos están integrados por (1) Tuxpan y Yumbalam, (2) Ría Lagartos y Sian Ka’an y (3) Cozumel;  
Plántulas por (1) Tuxpan, Yumbalam y Sian Ka’an y (2) Ría Lagartos y Cozumel. Los parámetros estimados  
fueron estadísticamente significativos (p < 0.05). 
 

 Fuente de variación 
Suma de 

Cuadrados 
Porcentaje de 
variación (%) 

Índice de 
Fijación  

Adultos  

Entre grupos 162.3 17.7 0.177 

Entre poblaciones 32.9 5.8 0.071 

Entre individuos 449.8 5.2 0.068 

Dentro de individuos 405.5 7.1 0.288 

Plántulas 

Entre grupos 125.8 8.5 0.085 

Entre poblaciones 209.6 24.7 0.270 

Entre individuos 545.2 17.6 0.263 

Dentro de individuos 329 49.1 0.508 

 
 
Tabla 7 Estimados de diferenciación genética (RST) entre pares de poblaciones de adultos (bajo la diagonal) y plántulas (sobre la 
diagonal) de Avicennia germinans. Todos los valores de RST significativamente distintos de cero. En amarillo, comparaciones entre 
poblaciones del Pacífico; en azul, comparaciones dentro del Atlántico; en verde, entre Pacífico y Atlántico. 

 
Plántulas 

  
CA BN EN TX RL YB SK CZ 

Adultos 

CA 
 

0.713 0.475 0.555 0.551 0.684 0.733 0.595 

BN 0.709 
 

0.315 0.767 0.632 0.807 0.854 0.775 

EN 0.306 0.459 
 

0.698 0.597 0.756 0.81 0.705 

TX 0.747 0.849 0.733 
 

0.305 0.25 0.201 0.153 

RL 0.723 0.841 0.706 0.204 
 

0.118 0.275 0.231 

YB 0.658 0.762 0.624 0.161 0.06 
 

0.282 0.161 

SK 0.726 0.846 0.731 0.205 0.222 0.221 
 

0.192 

CZ 0.728 0.833 0.717 0.164 0.241 0.171 0.057 
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Table 8. Valores de migración entre poblaciones de adultos y plántulas de las poblaciones de Avicennia germinans. Valores ubicados en 
la diagonal (negritas) son auto-receptores de la población. En amarillo, comparaciones entre poblaciones del Pacífico; en azul, 
comparaciones dentro del Atlántico; en verde, entre Pacífico y Atlántico. 

 

Adultos 

  CA BN EN TX RL YB SK CZ 

Adultos 

CA 0.7047(0.0256) 
0.0193(0.0184) 0.0199(0.0191) 0.0200(0.0189) 0.0195(0.0182) 0.0198(0.0188) 0.0199 (0.0189) 0.0196(0.0184) 

BN 0.0323(0.0249) 
0.6861(0.0181) 0.0199(0.0189) 0.0199(0.0188) 0.0197(0.0185) 0.0198(0.0184) 0.0193(0.0180) 0.0199(0.0184) 

EN 0.0372(0.0248) 
0.0196(0.0183) 0.6869(0.0188) 0.0199(0.0187) 0.0198(0.0185) 0.0200(0.0190) 0.0192(0.0182) 0.0196(0.0182) 

TX 0.0196(0.0187) 
0.0196(0.0185) 0.0201(0.0191) 0.6861(0.0185) 0.0198(0.0189) 0.0198(0.0188) 0.0198(0.0184) 0.0194(0.0182) 

RL 
0.0194(0.0181) 0.0194(0.0182) 0.0195(0.0184) 0.0200(0.0188) 0.6859(0.0184) 0.0193(0.0181) 0.0196(0.0186) 0.0193(0.0182) 

YB 
0.0191(0.0178) 0.0197(0.0187) 0.0199(0.0191) 0.0198(0.0186) 0.0199(0.0189) 0.6861(0.0185) 0.0197(0.0184) 0.0193(0.081) 

SK 
0.0196(0.0187) 0.0200(0.0189) 0.0190(0.0181) 0.0195(0.0183) 0.0193(0.0183) 0.0198(0.0186) 0.6866(0.0187) 0.0197(0.0183) 

CZ 
0.0195(0.0183) 0.0196(0.0187) 0.0192(0.0181) 0.0193(0.0185) 0.0194(0.0181) 0.0191(0.0185) 0.0202(0.0191) 0.6866(0.0185) 

Plántulas 

  CA BN EN TX RL YB SK CZ 

Plántulas 

CA 
0.6864(0.0185) 0.0198(0.0183) 0.0193(0.0181) 0.0194(0.0180) 0.0193(0.0183) 0.0193(0.0184) 0.0198(0.0188) 0.0194(0.0177) 

BN 
0.0196(0.0185) 0.6868(0.0189) 0.0195(0.0184) 0.0197(0.0189) 0.0196(0.0183) 0.0187(0.0179) 0.0195(0.0185) 0.0197(0.0184) 

EN 
0.0195(0.0182) 0.0191(0.0179) 0.6867(0.0191) 0.0198(0.0187) 0.0194(0.0183) 0.0203(0.0190) 0.0194(0.0182) 0.0197(0.184) 

TX 
0.0206(0.0196) 0.0194(0.0183) 0.0200(0.0186) 0.6866(0.0185) 0.0193(0.0180) 0.0387(0.0256) 0.0198(0.0185) 0.0191(0.0180) 

RL 
0.0197(0.0188) 0.0193(0.0187) 0.0196(0.0186) 0.0196(0.0184) 0.6861(0.0185) 0.0198(0.0189) 0.0202(0.0185) 0.0195(0.0186) 

YB 
0.0195(0.0185) 0.0195(0.0183) 0.0198(0.0189) 0.0197(0.0188) 0.0200(0.0189) 0.7049(0.0251) 0.0185(0.0187) 0.0193(0.0183) 

SK 
0.0198(0.0186) 0.0199(0.0185) 0.0202(0.0192) 0.0196(0.0155) 0.0200(0.0187) 0.0387(0.0252) 0.6865(0.184) 0.0194(0.0177) 

CZ 
0.0198(0.0191) 0.0195(0.0183) 0.0195(0.0182) 0.0194(0.0181) 0.0196(0.0187) 0.0389(0.0251) 0.0199(0.0186) 0.6860(0.0185) 
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                      Figura 1. Poblaciones de Avicennia germinans muestreadas para análisis genéticos en las costas de México.  
                      Poblaciones en Tabla 1. 
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Figura 2. Coeficiente de endogamia promedio (± D.E.) para adultos y plántulas de ocho poblaciones de Avicennia germinans, y valores 
para ambas generaciones por población. Poblaciones en Tabla 1. 
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Figura 3. Estructura poblacional para todas las poblaciones de adultos (A) y plántulas (S) de Avicennia germinans empleando el  
programa STRUCTURE en ambos casos el número de grupos genéticos fue K = 2. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
Figura 4. Estructura poblacional la costa del Atlántico(A) y Pacífico (B) de  plántulas y adultas  de Avicennia germinans  
empleando el programa STRUCTURE en ambos casos el número de grupos genéticos fue K = 2. 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

Adultas                                                       Plántulas 

Adultas                                                           Plántulas 
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Manglares de México 140 

 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 

 
 
Figura 5. Análisis discriminante de componentes principales (DAPC) para árboles adultos (A) y plántulas (S) de Avicennia germinans. 
Los dos primeros componentes explican el 73% y 61% de la varianza total. Los círculos representan los individuos y las elipses la 
media de cada población.  
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Capítulo IV  
 
Conclusiones 
 
IV.I Unidades de conservación de los manglares mexicanos 

El impacto de las actividades humanas sobre la biota del planeta ha llevado a preguntarse sobre el 

cómo puede preservarse la variación genética adaptativa para las futuras generaciones de especies. 

Una propuesta son las Unidades Evolutivamente Significativas (UES) o Poblaciones Evolutivamente 

Significativas (PES) (Ryder 1986). El problema es relevante porque si aceptamos que la especie como 

la unidad de conservación se puede propiciar la desaparición de poblaciones adaptadas localmente a 

condiciones específicas del ambiente, sobre todo porque la evidencia genética no ha sido tomada en 

cuenta (ver Coates et al. 2018; Kawecki y Eber 2004), o aquellas situadas en los márgenes de la 

distribución donde las presiones selectivas difieren (Antonovics 1979).  

 Determinar cuáles Unidades de Conservación (UC), dentro de una especie, son prioritarias para 

su conservación, hace necesario conocer las diferencias en distribución geográfica, ecológicas, 

fenotípicas, genéticas, reproductivas, demográficas, etc., información que rara vez se puede 

conjuntar. Una de las unidades de conservación más comúnmente empleada es la UES, definida 

como la población o grupo de poblaciones que merece prioridad para la conservación debido a su 

alta distintividad genética y ecológica (Ryder 1986, Crandall 2010). Sin embargo existen diferentes 

criterios para la identificación de las UES (revisado por Funk et al. 2012). Algunos criterios incluyen: 

la posesión de variación adaptativa, aislamiento reproductivo, carencia de intercambio genético con 

otras poblaciones, concordancia entre la discontinuidad filogenética y geográfica o concordancia 

entre la variación genética neutra y adaptativa (Funk 2012). Algunos criterios son sumamente 

rigurosos y difíciles de obtener para el conjunto de poblaciones de una especie. Una definición 

operativa, define a las UES como poblaciones recíprocamente monofiléticas en genes uniparentales, y 

divergentes en frecuencia alélica en genes nucleares (Moritz 1994). Esto, sin duda impone límites a la 

adecuada delimitación de UC pues tanto el número y tipo de marcadores difieren entre especies.  
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 En el presente estudio, se emplearon principalmente marcadores neutrales, tanto nucleares 

como de cloroplasto; sin embargo, no se descarta que la variación en ciertos loci pudiera ser 

adaptativa. 

 

IV.I Resultados relevantes 

 

La evidencia presentada en los Capítulos I y II sirve de referencia para la propuesta de las UES en 

Avicennia germinans y Rhizophora mangle, respectivamente: 

 

a. Empleando la variación en la secuencia de loci con herencia uniparental (cloroplasto), se 

encontró, en ambas especies, una divergencia notable entre las poblaciones de la costas del océano 

Atlántico y del Pacífico (Fig. 9, Cap. I, y Fig. 7 y 8, Cap. II, respectivamente ). La evidencia 

aportada por loci neutrales contiene información histórica.  

 

b. Se detectó una fuerte divergencia en las frecuencia alélicas de loci microsatélites entre las 

poblaciones de ambas costas y ambas especies. Los niveles de divergencia son tan altos como 

los que pueden existir entre dos taxa distintos (Tabla 9, Cap. I, y Tabla 4, Cap. II). 

 

c. Avicennia germinans.¾En la costa del Océano Atlántico, que incluye poblaciones en el Golfo 

de México y del Mar Caribe, el análisis de las secuencias indica dos grupos de poblaciones 

monofiléticas: Golfo de México y Mar Caribe (Fig. 9 Cap. I). Las poblaciones del Golfo de 

México incluyen a PY66 y PY67, en la Península de Yucatán, pero fuera del Mar Caribe. 

 

d. Rhizophora mangle.¾Las poblaciones del océano Atlántico y Pacífico muestran una alta 

divergencia entre sí; sin embargo, algunas poblaciones del Península de Yucatán, del Mar 

Caribe (PY65, PY77, PY80 y PY81) son más cercanas a una población de Camerún que a las 

de la Península de Yucatán. El análisis dentro de cada costa indica dos grupos en el Atlántico 

y tres en el océano Pacífico (Fig. 15, Cap. II). Estos análisis son congruentes con la agrupación 

bayesiana obtenida con STRUCTURE para datos de secuencias y para genes microsatélites 

(Figs. 3, 15, 16, Cap. II). 
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e. Avicennia germinans.¾Las UES identificadas en el Océano Atlántico son dos: Golfo de 

México, desde la desembocadura de río Bravo hasta Yum-Balam (secuencias de cloroplasto); 

con microsatélites se detectaron 3 [GM41, GM37], [GM56-PY66] y [PY65, PY67, PY70, PY77 

y PY81]. En el océano Pacífico se identificaron 3 UES basados en las secuencias de 

cloroplasto: 1) Pacífico Norte (hasta Marismas Nacionales); 2. Pacífico Centro (hasta 

Guerrero), y Pacífico Sur (hasta Chantuto, Chis.). Empleando loci microsatélites, se 

detectaron dos grupos dentro del Pacífico Norte: [PN02, PN04 y PN06] y [PN03, PN05, 

PN10, PN11 y PN12]. En el Pacífico centro se detectó un grupo: [PC11 y PC15] y en el 

Pacífico sur dos: [PC15 y PS17 y PS20] y [PS29 y PS20].  

 

f. Rhizophora mangle.¾Las UES identificadas en el Atlántico con las secuencias fueron dos: 

Golfo de México y Península de Yucatán. En el Pacífico, se identificaron tres: Pacífico Norte, 

Pacífico Centro y Pacífico Sur. En el caso de los microsatélites, dos grupos se identificaron 

en el Atlántico y dos en el Pacífico: todas las poblaciones del PC más Marismas Nacionales y 

el resto de las PC y PS forman un grupo.  (Figura 3, Cap. II). Las poblaciones en el Pacífico 

centro muestran un grado mayor de admixia y son el contacto con las poblaciones del Norte.  

 

g. De forma sintética, puede establecerse que las poblaciones de las costas de México son dos 

grandes unidades de conservación y que en cada costa existen UES bien definidas, aunque 

en los casos de baja diversidad genética podrían constituir unidades de manejo (Crandall, 

2012), como son aquellas de los límites norte.  

 

Aun cuando no existen criterios morfológicos en apoyo a las UES en el presente estudio, o 

datos sobre variación genética adaptativa, este es sin duda uno de los objetivos de investigación 

que proseguiremos en el corto plazo, que nos permita obtener respaldo a la propuesta de las 

unidades de conservación de los manglares mexicanos. La congruencia en los análisis de 

estructura y filogenia señalan los grupos de poblaciones que constituyen las UES para la toma de 

decisiones. Es muy probable que los análisis de la variación genética adaptativa (v.gr., loci outliers) 

sean congruentes con los datos basados en loci neutrales. El uso de datos genómicos permitirá 
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en primera instancia, definir las poblaciones con diferencias adaptativas significativas; segundo, 

los análisis permitirán determinar las poblaciones “fuente” para aumentar poblaciones en declive; 

y por último, establecer programas de migración asistida, considerando la divergencia adaptativa, 

y también para responder a los cambios en clima y paisaje futuros (Funk et al. 2012).  

 

Varias conclusiones de la presente investigación dan soporte a los resultados de otros estudios y 

señalan los pasos a seguir en el análisis de la diversidad y estructura genética de las poblaciones. 

México posee una extensa superficie de manglar que, sin embargo, está siendo exterminada por 

intereses distintos. Puede afirmarse que no hay sistema de manglar en México que no esté siendo 

perturbado actualmente. A lo largo de nuestros recorridos hemos podido constatar que aún en 

aquellas grandes áreas naturales protegidas, los manglares están siendo reducidos. Y esta destrucción 

ocurre a nivel de las comunidades locales, de bajo impacto, hasta verdaderas catástrofes, en 

pesquerías, en extracción para carbón, en zonas portuarias, ganaderas, de cultivo de cítricos o palma 

de coco; hoteleras donde el ecosistemas no sólo es eliminado, sino secuestrado, sin acceso para los 

habitantes. Los manglares parecen ser uno de los ecosistemas más frágiles; basta con cortar los aportes 

de ríos o cerrar una barra para estrangular el manglar. Y sin embargo, el gran número de individuos 

de las especies de manglar los hace aparecer fuera de todo riesgo de extinción. Y esto podría ser cierto, 

pero no es la especie sino la integridad del ecosistema y toda la biota que alberga lo que esta en riesgo. 

 Los resultados indican que los ecosistemas de manglar de ambas costas, Pacífico y Atlántico, 

de México deben ser considerados dos entidades genealógicas distintas, con acervos genéticos 

compartidos mínimamente, como se ha señalado en estudios previos (Takayama et al., 2013); este 

resultado aplica tanto a Avicennia germinans como a Rhizophora mangle.  

Sin embargo, de forma por demás interesante, también en cada costa se encuentran grupos 

de poblaciones divergentes y estos resultados son apoyados tanto por el análisis de las secuencias de 

ADN (uniparentales), como por el análisis de microsatélites nucleares. En el caso de A. germinans, se 

diferencian cinco grupos en el Pacífico, siendo el PN (Mar de Cortés) y PS (Oaxaca y Chiapas) los 

más extremos y los otros grupos intermedios (Oaxaca-Guerrero, Michoacán –Jalisco, Nayarit-Sinaloa, 

BCS). En el Atlántico, se diferencia la Península de Yucatán, la región con influencia del Mar Caribe, 

del Golfo de México (que incluyendo la parte occidental de la Península; Petenes), hasta casi los 

límites de Veracruz, y el grupo más norteño, Tamaulipas.   
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En el caso de R. mangle, se detectaron dos grupos genéticos; las poblaciones Pacífico Norte 

están diferenciadas de las Pacífico Sur y Pacífico Centro. Las del Pacífico centro son una mezcla 

genética y sin duda el punto de contacto con las del Norte, aun cuando se detectaron eventos de 

migración a larga distancia. 

Tanto en Avicennia como en Rhizophora se encontró que la diversidad genética es 

significativamente mayor en las poblaciones del sur (Oaxaca y Chiapas; Península de Yucatán) que 

en las del norte (Mar de Cortés, Península de Baja California; Tamaulipas). No es pues sorprendente 

encontrar una patrón de incremento en la diferenciación genética conforme las poblaciones están 

más lejanas entre sí. No obstante, la evidencia sugiere eventos de migración a larga distancia, así 

como contacto mayor entre poblaciones no vecinas (i.e., Tuxpan y Ría Lagartos, en el caso de R. 

mangle).  

La diferenciación genética de las poblaciones a ambos lados de Centro y Norteamérica, han 

sido explicados, en parte, por el cierre del Istmo Centroamericano hace aproximadamente 3.5. m.a. 

La interrupción del flujo génico entre poblaciones putativamente conectadas previamente, así como 

cambios en los patrones de corrientes (en el Mar Caribe, Golfo de México y en el Pacífico Oriental 

Tropical (POT), muy probablemente han tenido un impacto. Sin embargo otros eventos tanto 

históricos (glaciaciones) como contemporáneos (i.e., cambio en los deltas de ríos, huracanes, etc.) 

han afectado sin duda la evolución de estas especies de los sistemas de manglar en su conjunto.  

La recurrente destrucción de los manglares de México es un fenómeno contemporáneo que 

produce fragmentación no natural y aislamiento. Aunque a la fecha se contabiliza más de 700 000 

ha, no se sabe con certeza la extensión original de los manglares de México. Por ello debemos 

aprender a manejar los sistemas alterados, fragmentados, con el objetivo de conservar su diversidad 

genética. En el capítulo III analizamos ocho comunidades de manglar y medimos la diversidad 

genética en árboles adultos (pre-fragmentación) y plántulas (1-3 años; post-fragmentación) para 

contrastarla y buscar, en la generación joven, los signos de la fragmentación. Los resultados revelan 

patrones de diversidad similares a los encontrados geográficamente entre costas y latitudinalmente 

en A. germinans. La diversidad genética en la plántulas y adultos es similar, sin embargo los adultos 

muestran niveles de diferenciación mayores. Esto podría obedecer a un fenómeno contemporáneo 

que i) ha incrementado el contacto genético entre poblaciones, por perturbación; ii) que ese nivel de 

flujo siempre ha existido pero que aún no ocurre una muerte selectiva que reduzca el nivel de 
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diferenciación observado en árboles adultos. Las plántulas presentan niveles de endogamia 

significativamente más altos que los adultos y esto podría estar asociado con la fragmentación; sin 

embargo, también puede deberse a cambios en el sistema de cruza, posiblemente también generados 

por la fragmentación y reducción del tamaño poblacional. Las plantas producidas por cruza entre 

parientes podrían morir selectivamente como en ii). Claramente, varios de estos resultados requieren 

de investigaciones ex profeso. 

 

La biología evolutiva contemporánea requiere analizar la variación (fenotípica, genética, 

historia evolutiva de linajes o poblaciones), los conflictos selectivos impuestos por las actividades 

humanas (antibióticos, herbicidas, insecticidas, contaminación, metales pesados, eutroficación, 

translocaciones, especies invasoras, cacería, cosecha, etc.) y cómo mantener la conectividad para 

evitar la extinción o la reducción de la adaptación local por la introducción de genes no adaptativos 

(Hendry et al. 2011). El análisis de la variación genética es un excelente punto de partida para especies 

clave de los ecosistemas como los manglares. La incorporación de datos genómicos para el estudio 

de los manglares (cf. Xu et al. 2017) ) es crucial para la conservación a largo plazo, para la mejor 

delimitación de las unidades de conservación, así como para el mejor entendimiento de la adaptación 

local (Wee et al. 2018).
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Apéndices 
Capítulo I 

 

Apéndice I. Colecta de tejido de Avicennia germinans. 

Durante el periodo activo del presente proyecto se realizaron un total de nueve salidas a las costas de 

México para colectar en 29 poblaciones las muestras de tejido foliar y los vouchers de individuos de 

esta especie de manglar. La Tabla 1 resume las estadísticas de colecta, extracción, amplificación y 

morfología de especímenes de A. germinans colectados.  

Tabla 1. Resumen de colecta, extracción y amplificación de loci microsatélites de cada población de Avicennia germinans. Simbología: 
N, número de individuos colectados; ADN, número de individuos con extracción de ADN; Vou., número de individuos con vouchers 
para morfología; loci std., número de loci microsatélites estandarizados; loci amplif/anal., número de loci microsatélites amplificados y 
analizados.    
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Avicennia germinans 

# Poblaciones N ADN Vou. loci std. loci 
amplif/anal 

Golfo de México 

1 Coatzacoalcos, Veracruz 40 40 33 10 10 
2 Delta del Río Bravo, Tamaulipas 40 40 0 10 10 
3 La Mancha, Veracruz 34 34 31 10 10 
4 La Pesca, Tamaulipas 40 40 40 10 10 
5 Alvarado, Veracruz 41 41 38 10 10 
6 Sontecomoapan, Veracruz 34 34 33 10 10 
7 Tuxpan, Veracruz 40 40 30 10 10 
8 Laguna de Mecoacan, Veracruz 35 35 0 10 10 

Pacífico Norte 

9 Bahía Concepción, Baja Califonia Sur 40 40 29 10 10 
10 Bahía Magdalena, Baja California Sur 40 40 29 10 10 
11 Estero El Sargento-Isla Tiburón, Sonora 40 40 29 10 10 
12 Marismas Nacionales, Sinaloa/Nayarit 40 40 28 10 10 
13 Bahía de Altata, Sinaloa 40 40 29 10 10 
14 Topolobampo, Sinaloa 40 40 0 10 10 
15 La Paz, Baja California Sur 40 40 0 10 10 
16 El Caimanero, Sinaloa 40 40 30 10 10 

Pacífico Centro 

17 Chamela-Cuixmala, Jalisco 40 40 30 10 10 
18 Barra de Navidad 40 40  10 10 
19 Tecpan, Guerrero 40 40 30 10 10 

Pacífico Sur 

20 Barra de Teconapa, Guerrero 40 40 28 10 10 
21 La Encrucijada, Chiapas 40 40 30 10 10 
22 Mar Muerto, Oaxaca/Chiapas 40 40 29 10 10 
23 Chacahua-Pastoría, Oaxaca 40 40 30 10 10 

Península de Yucatán 

24 Petenes, Campeche 40 40 26 10 10 
25 Pom-Atasta, Campeche/Tabasco 40 40 30 10 10 
26 Yumbalam, Quintana Roo 40 40 30 10 10 
27 Río Lagartos (Punta Holchit), Yucatán 40 40 29 10 10 
28 Cozumel, Quintana Roo 40 40 0 10 10 
29 Sian Ka án, Quintana Roo 40 40 0 10 10 
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Apéndice II. Protocolo de extracción de ADN para Avicennia germinans. 

La extracción del ADN genómico total se realizó a partir del tejido colectado y mantenido en 

condiciones de congelación a -70 °C. Se utilizó el protocolo de extracción Dneasy Plant Mini Kit de 

Qiagen con 5-8 mg de tejido foliar de cada individuo.  

Protocolo de extracción de ADN para Avicennia germinans 

1. Añadir 500 µl de buffer AP1, moler. 

2. Bajar la muestra con un spin y añadir 4 µl de RNAsa. Incubar por 10 min a 65 °C. Invertir 

los tubos de dos a tres veces. 

3. Agregar 130 μl de Buffer AP2 y dejar reposar en hielo durante 30 minutos 

4. Centrifugar las muestras por 8 min. a 14000 rpm. 

5. Transferir el sobrenadante (de 200 µl en 200 µl, lo más que se pueda) a un tubo QIAshredder 

Mini spin column y centrifugar por 2 min a 14000 rpm. 

6. Transferir 350 µl de la fracción que fluyó a través de la columna a un nuevo tubo (Eppendorf 

de 1.5 ml) sin residuos de cualquier precipitación. 

7. Añadir 525 µl del buffer AP3, mezclar una o dos veces. 

8. Transferir 650 µl de la mezcla anterior incluyendo cualquier precipitado que pudiera haberse 

formado a un tubo DNeasy Mini spin column. Centrifugar por 1 min a 8000 rpm y descartar 

lo que fluyó a través de la columna. 

9. Centrifugar nuevamente (1 min. a 8000 rpm) y desechar lo que fluyó a través de la columna 

y el tubo de colección. 

10. Poner la columna (parte blanca) en un nuevo tubo de colección y añadir 500 µl de buffer 

AW, centrifugar por 1 min. a 8000 rpm. Descartar lo que fluyó. 

11. Añadir nuevamente 500 µl de buffer AW y centrifugar por 2 min. a 14000 rpm para secar la 

membrana. 

12. Transferir la columna a un tubo Eppendorf de 1.5 ml (cuidar que no entre en contacto con 

lo que fluyó a través de la columna del paso anterior) y añadir 100 µl de buffer AE 

directamente en la membrana. Incubar por 5 min. a temperatura ambiente. Centrifugar por 

1 min. a 8000 rpm. 

13. Añadir 20 µl de buffer AE centrifugar por 1 min. a 8000 rpm. 
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Apéndice III. Amplificación de locus microsatélites. 

Para el análisis de diversidad y estructura genética de Avicennia germinans se amplificaron diez loci 

microsatélites nucleares. Para la Reacción en Cadena de la Polimerasa (PCR) utilizamos GoTaq Flexi 

DNA Polymerase (Promega) para la amplificación de los microsatélites Agerm_CT_003 y Agerm-25. 

Además, utilizamos el kit para PCR Multiplex de QIAGEN para la amplificación de tres y dos 

microsatélites distintos en combinaciones independientes. Los cebadores forward se marcaron con 

fluorescencia 6-FAM, VIC, PET y NED (Applied Biosystems Inc).  

Condiciones de amplificación de loci microsatélites para Avicennia germinans 

Para la amplificación de los loci microsatélites desarrollados para A. germinans seguimos los 

protocolos establecidos por Cerón-Souza et al. (2006, 2012), Mori et al. (2010) y Nettel et al., (2005) 

con algunas modificaciones (Tabla 2). Cada reacción con TagPolimerasa contuvo un volumen total 

de 11 µL con 2 µL de buffer incoloro, 0.8 µL de MgCl2, 0.4 µL de dNTPs a 10 µM, 0.4 µL of cada 

oligo (forward y reverse) a 10 µM, 0.1 µL de DNA polimerasa, 5.90 µL de H2O and 1 µL del templado 

de DNA a 20 ng/µL. Las reacciones con Multiplex tenían un volumen final de 10 µL con 5 µL de 

Multiplex PCR master mix buffer (incluye DNA polimerasa HotStarTaq y factor sintético de MP), 

0.2 µL of cada cebador a 10 µM, agua libre de RNasa la cual se ajustó de 1.8 - 2.2 µL de acuerdo al 

número de oligos a utilizar y 2 µL de ADN genómico a 20 ng/µL.  

 

Tabla 2. Cebadores utilizados para el análisis de diversidad y estructura genética de Avicennia germinans. 

 

Cebadores Protocolo Referencia

Tag polimerasa

TD 65-55 °C

Agerm_CT_004 Multiplex

Agerm_GA_003 TD 65-55 °C

Agerm_GT_006

Tag polimerasa

TD 65-60 °C

Multiplex

Agerm-18 64.5 °C

AgD6

AgT9 Multiplex

AgT4 52 °C

Nettel et al., 2005

Agerm_CT_003 Cerón-Souza et al . 2006

Cerón-Souza et al. 2012

Agerm-25 Mori et al. 2010

Agerm-22
Mori et al. 2010
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Las condiciones de amplificación de los cebadores correspondientes a Agerm_CT_003, 

Agerm_CT_004, Agerm_GA_003 y Agerm_GT_006, consisten en una desnaturalización inicial de 

95 °C por 15 minutos, seguido de 12 ciclos de 94 °C por 40 segundos, 65 °C por 1 minuto, 72 °C 

por 40 segundos, seguidos de 25 ciclos de 94 °C por 40 segundos, 55 °C por 1 minuto, 72 °C por 40 

segundos y una extensión final de 72 °C durante 4 minutos. Las condiciones de amplificación de los 

cebadores correspondientes a Agerm-25 constan de una desnaturalización inicial de 94 °C por 2 

minutos, seguido de 12 ciclos de 94 °C por 1 minuto, seguido de 65 °C por 1 minuto, 72 °C por 2 

minutos, seguidos de 20 ciclos de 94 °C por 1 minuto, 60 °C por 1 minuto, 72 °C por 2 minutos y 

una extensión final de 72 °C durante 5 minutos. La amplificación de Agerm-22 y Agerm-18 consisten 

en una desnaturalización inicial de 95 °C por 15 minutos, seguido de 30 ciclos de 94 °C por 1 

minuto, 64.5 °C por 40 segundos, 72 °C por 2 minutos seguido de una extensión final de 72 °C por 

5 minutos. Para los cebadores AgD6, AgT9 y AgT4 el programa consistió de una desnaturalización 

inicial de 95 °C por 15 min seguidos por 35 ciclos of 95 °C por 30 segundos, 52 °C por 30 segundos, 

72 °C por 45 segundos y una extensión final de 72 °C durante 30 minutos. Las amplificaciones se 

realizaron en un termociclador modelo Veriti (Mod. 96 wells, Applied Biosystems) adquirido con los 

fondos proveídos por CONABIO. 

 

Locus AgD37 

Adicionalmente, se incluyó el locus AgD37 (Nettel et al., 2005) únicamente para el análisis del patrón 

del flujo genético contemporáneo para las poblaciones del Pacífico. Este oligo se marcó con 

fluoróforo NED (Applied Biosystems) y amplificó con GoTaq Flexi DNA Polymerasa (Promega). La 

reacción con TagPolimerasa contuvo un volumen total de 11 µL con 2 µL de buffer incoloro, 0.8 

µL de  MgCl2, 0.4 µL de dNTPs a 10 µM, 0.4 µL de cada oligo (forward y reverse) a 10 µM, 0.1 µL 

de DNA polimerasa, 5.90 µL de H2O and 1 µL del templado de DNA a 20 ng/µL. El programa de 

PCR consistió en una desnaturalización inicial de 94 °C por 3 minutos seguidos por 12 ciclos de 94 

°C por 40 segundos, 65 °C por 1 minuto, 72 °C por 40 segundos. Seguido de 25 ciclos de 94 °C por 

40 segundos, 55 °C por 1 minuto, 72 °C por 40 segundos y una extensión final de 72 °C durante 4 

minutos. 
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Apéndice IV. Análisis de las secuencias de cloroplasto, de Avicennia germinans. 

La obtención de marcadores moleculares de cloroplasto se basó inicialmente en la literatura 

reportada. Algunos de estos marcadores son universales, por lo que hubo que hacer modificaciones 

para que amplificaran en A. germinans, ya sea en la temperatura y tiempos de alineación o en la 

concentración de MgCl2, un cofactor de la DNA Taq polimerasa.  

Se montaron las condiciones de amplificación para las regiones de cloroplasto atpH/atpI 

(Shaw et. al, 2007), rbcL (Lakshmi et al., 2002) y pipet (Lohne & Borsch, 2005), de diferentes 

poblaciones de A. germinans del Pacífico, Golfo de México y Península de Yucatán (Apéndice I-

Tabla 1). En las Tablas 3a y 4, abajo, se indican los oligonucleotidos utilizados para estas 

amplificaciones, las caracerísticasde los marcadores, y los números de acceso de tales eseciencias en 

el GeneBank (Tabla 3b). 

 

Tabla 3. Cebadores utilizados en la amplificación de los marcadores de cloroplasto de Avicennia germinans (a), (b) números 

de acceso en GenBank (NIH) de este estudio, y referencia y reportes previos (c). 

(a).  

Marcador Nombre 

cebador 

Secuencia 5´-3´ 

atpH-atpI 
atpH CCA AYC CAG CAG CAA TAA C 

atpI TATTTACAAGYGGTATTCAAGCT 

pipet 

pipetB1365F TTG ACY CGT TTT TAT AGT TAC 

 

pipetD738R AAT TTA GCY CTT AAT ACA G 

 

rbcL 

rbcl 600f ATT TAT GCG TTG GAG AGA CCG 

 

rbcL 800r CAA TAA CRG CAT GCA TYG CAC GRT 
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Tabla 3. Continuación 

(b) 

Secuencia No. Acceso 

BankIt2428566 germinans_pipetB MW592925 

BankIt2428566 germinans_1 PipetB  MW592926  

BankIt2428566 germinans_1 pipetB MW592927 

BankIt2428566 germinans_1 pipetB MW592928  

BankIt2428566 germinans_1 pipetB MW592929 

BankIt2428566 germinans_1 pipetB MW592930 

 

Tabla 3. Continuación 

(c) 

 

 

 

 

 

Marcador Tipo de 
secuencia

Origen Especie No. Acceso 
NCBI 

(Genebank)

Nombre completo 
en el Genebank

Referencia

atpH-atpI 
especiador 
intergénico

secuencia 
parcial

Cloroplasto Avicennia 
germinans

KF286469 Avicennia germinans 
isolate Ag_Me267 
atpI-atpH intergenic 
spacer, partial 
sequence; chloroplast

Cerón-Souza et al. (2015)

atpH-atpI 
especiador 
intergénico

secuencia 
parcial (con 
inserción)

Cloroplasto Avicennia 
germinans

 HQ172700 Avicennia germinans 
isolate Ag_Ga271 
atpI-atpH intergenic 
spacer, partial 
sequence; 
chloroplast.

Cerón-Souza et. Al. (2012)

pipet complete 
genome . 
(Secuencia 
completa)

Cloroplasto Avicennia 
marina

NC_047414 Avicennia marina 
chloroplast, 
complete genome. 
BioProject: 
PRJNA628464

Zhu  et al. 2020 Submitted (26-APR-
2020) National Center for 
Biotechnology Information, NIH, 
Bethesda, MD 20894, USA

rbcL secuencia 
parcial

Cloroplasto Avicennia 
germinans

U28868 Avicennia germinans 
ribulose-1,5-
bisphosphate 
carboxylase/oxygenas
e large subunit (rbcL) 
gene, partial cds; 
chloroplast gene for 
chloroplast product.

Wagstaff,S.J. y Olmstead,R.G. (1997)
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Tabla 4. Condiciones de amplificación de marcadores moleculares en Avicennia germinans.  

 

 

Los productos de PCR fueron purificados y secuenciados en el Psomagen, Inc. Maryland, 

USA. Las secuencias obtenidas con mayor calidad se analizaron con el programa bioinformático 

Geneious v.2012 (Kearse et al., 2012). Se obtuvieron las secuencias (Forward y Reverse) de cada 

muestra, se editaron para retirar los cebadores y las secuencias de poca calidad generadas al principio 

y al final de cada secuencia. Una vez editadas, se procedió a ensamblar ambas secuencias para obtener 

una secuencia consenso de cada muestra con el software Mega-X v 10.1.8 (Molecular Evolutionary 

Genetics Analysis across computing platforms; Kumar, Stecher, Li, Knyaz, and Tamura 2018).  

A partir de las secuencias consenso se realizaron alineamientos tipo BLAST para compararlas 

contra otras secuencias en la base de datos del NCBI Genbank (ver tabla 3b), y así, corroborar que 

las secuencias obtenidas eran homólogas a las regiones previamente reportadas, además de encontrar 

las secuencias de especies relacionadas con A. germinans para los análisis posteriores. Posteriormente 

para identificar los sitios polimórficos de cada marcador se realizaron alineamientos con todas las 

secuencias consenso por marcador con Mega-X v 10.1.8. 

Genoma/ Longitud 
original 

Longitud 
analizada

No. 
poblaciones 

No. total de Condiciones 
de 

Región del 
fragmento 
(pb)

en este 
trabajo

secuenciadas individuos 
secuenciados

amplificación

rbcL Cloroplasto rbcL600f/

(Lakshmi et al., 
2002)

CDS rbcL800r

atpH-atpI Cloroplasto

(Shaw et al., 
2007)

Espaciador NCS 
(Non-Conding-
Sequences)

Pipet Cloroplasto

(Lohne & 
Borsch, 2005)

Espaciador 
intergénico/

Intrón

736 31 332 276 pipetB1365
/pipetD738

94°C-5 min; 
35 ciclos: 94°C-
1 min, 50°C-
45 seg 72°C-1 
min. Ext final: 
72°C- 10 min

94°C-5 min; 
35 ciclos: 94°C-
1 min 52°C-
1:30 min 72°C-
2 min. Ext 
final: 72°C- 10 
min

1500 833 31 308 252 atpH/atpI 94°C-5 min; 
35 ciclos:  
94°C-1 min;  
50°C-40 seg; 
72°C-40 
seg.Ext final: 
72°C- 5 min

Marcador (gen 
o espaciador)

No. de 
individuos 
analizados

Primers

250 176 31 335 272

1200
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Debido al número de muestras de cada población, se decidió realizar los análisis posteriores 

estructurando las muestras en dos grupos: el Grupo 1-Costa Pacífico está integrado por las 

poblaciones que se distribuyen a lo largo del Pacífico Mexicano (Pacífico Norte, Pacífico, Centro y 

Pacífico Sur) y el Grupo 2- Costa Atlántico conformado por las poblaciones de la Península de 

Yucatán y del Golfo de México. 

 

Estimadores de diversidad genética 

El número de haplotipos (h), la diversidad haplotídica (hd), el número de sitios segregantes (S), la 

diversidad nucleotídica (π), así como las pruebas estadísticas de neutralidad de Tajima (D) (Tajima, 

1989) y las pruebas de Fu (F) (Fu, 1997) con los valores de significancia asociados se calcularon para 

cada región usando el programa DnaSP versión 5 (Librado y Rozas, 2009).  

El estimador de Tajima “D” toma en cuenta la diversidad genética y el número de sitios 

variables en una secuencia, para probar expansión demográfica. Los valores de D significativos 

pueden ser debidos a cuellos de botella, efectos selectivos, expansión de la población o tasas de 

mutación heterogéneas (Tajima, 1996). Los valores de Fu (Fu, 1997), usan la información de 

distribución de los haplotipos para probar expansión demográfica y es más sensible al crecimiento 

poblacional que la D de Tajima.  

 

Análisis Molecular de Varianza (AMOVA) 

Para analizar la distribución jerárquica de la variación genética entre y dentro de los grupos se realizó 

un análisis de Variancia Molecular (AMOVA) con el programa ARLEQUIN v 3.5.1.2 (Excoffier et 

al. 2005). Analizando la variación entre y dentro de las costas (Pacífico sur, centro y norte; Golfo de 

México y Península de Yucatán).   

 
Capítulo II 

Apéndice V. Protocolo de extracción de ADN de Rhizophora mangle  

La extracción del ADN genómico total se realizó a partir del tejido colectado y mantenido en 

condiciones de congelación a -70° C. Se utilizó el protocolo de extracción Dneasy Plant Mini Kit de 

Qiagen  (DNeasy, 2012) con 5-8 mg de tejido foliar de cada individuo.  
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1. En un tubo eppendorf de 2ml se toma una muestra de tejido foliar (5-8 mg) y se le añade 

500μl de Buffer AP1. 

2. El tejido se muele en el TissueLyser hasta que quede completamente líquido.  

3. El tubo con la muestra se centrifuga por 12 min. a 9000 rpm y se recupera el sobrenadante 

en un nuevo tubo eppendorf de 1.5 ml. 

4. Al nuevo tubo se le añaden 25 μl de Proteinasa-K y en baño maría se deja incubar durante 

24 h. a 50 °C. Los tubos se deben invertir dos o tres veces durante este tiempo. 

5. Se agregan 130 μl de Buffer AP2 y se deja reposar en hielo durante 1 h. 

6. Se centrifuga durante 5 min. a 14,000 rpm. 

7. El sobrenadante se vacía a una columna QUIshredder y se centrifuga por 2 m. a 14,000 rpm. 

8. El líquido que traspasó la columna se transfiere a un nuevo tubo eppendorf de 1.5 ml sin 

perturbar el pellet que se forma en la base. Se agrega 1.5 del volumen recuperado de Buffer 

AP3/E y se mezcla. 

9. De esta mezcla se transfieren 650 ml a una columna DNeasy Mini. Se centrifuga por 1 min. 

a 8000 rpm. El fluido que traspasó la columna se descarta y se repite el paso con la muestra 

restante. 

10. La columna DNeasy Mini se transfiere a un nuevo tubo colector de 2 ml. Y se agregan 500 

μl de buffer AW2. Se centrifuga por 1 min. a 8000 rpm. Y se descarta el fluido. 

11. Se repite el paso 10 y se centrifuga por 2 m. a 14,000 rpm. 

12. La columna se remueve y se transfiere a un nuevo tubo eppendorf de 1.5 ml. cuidando de 

que no entre en contacto con el fluido. 

13. Se agregan 50 μl de Buffer AE. Se incuba 5 min. a temperatura ambiente (15-25°C). Se 

centrifuga por 1 m. a 8000 rpm. 

14. Se repite el paso 13. 

15.  Al final de la extracción, se midió la calidad y concentración de cada muestra en un 

nanodrop (Termoscientific). Únicamente se usaron muestras que tuvieran un rango de 

calidad de 1.8- 2.0 (resultado de la relación 260/280). Las muestras que mostraron altas 

concentración de ADN fueron diluidas para tener una concentración en un rango de 80 a 

200 ng/µL, para evitar que una concentración muy alta de ADN pudiera inhibir la reacción 

de amplificación. 
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Apéndice VI. Condiciones de amplificación de microsatélites para R. mangle.   

Condiciones de amplificación de loci microsatélites. ¾La reacción en cadena de la polimerasa (PCR) se 

estandarizó para una reacción de un volumen de 12 μl. Cada reacción contiene 2 μl de DNA 

genómico, 5 μl de mezcla Multiplex, 3.4 μl de agua esterilizada y 0.2 μl de cada uno de los loci 

(Forward y Reverse). La mezcla 1 contiene los loci RM11, RM41 y RM46 (Rosero Galindo et al. 

2002); la mezcla 2 contiene los loci RM7, RM19, RM21 y RM38 (Rosero Galindo et al., 2002). Las 

condiciones de amplificación óptimas para éstos loci se basaron en el protocolo de Rosero-Galindo 

et al. (2002), modificadas por nosotros y consistieron en un periodo de desnaturalización inicial a 96 

°C durante 15 m., seguido de 12 ciclos de 30 segundos a 94 °C, 15 s a 52 °C y 15 s  a 72 °C; y 25 

ciclos de 30 s a 94 °C, 15 s a 50 °C y 15 s a 72 °C. En total son 37 ciclos que terminan con una 

extensión final de 5 m a 72 °C.  

La mezcla 3 se integra por los loci Bra20, Bra27 y Bra45 (Ribeiro et al., 2013) y la mezcla 4 de 

los loci Bra50 y Bra66 (Ribeiro et al., 2013). Las condiciones de amplificación óptimas se basaron en 

el protocolo de Sandoval-Castro (2012) modificadas por nosotros y consistieron en un periodo de 

desnaturalización inicial a 95 °C durante 5 min., seguido de 12 ciclos de 30 segundos a 94 °C, 30 s 

a 62 °C y 60 s a 72 °C; y 25 ciclos de 30 s 94 °C, 30 s a 52 °C y 60 s a 72 °C. En total son 37 ciclos 

que terminan con una extensión final de 30 m a 72 °C. La amplificación para todas las mezclas se 

llevó a cabo en un termociclador modelo Veriti (mod. 96 well, Applied Biosystems) adquirido con 

los fondos proveídos por CONABIO. 
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Apéndice VII. Condiciones de amplificación para secuencias de Rhizophora mangle. 

 

Tabla 5. Condiciones de amplificación para cuatro marcadores moleculares (1 nuclear, 1 mitocondrial y 2 
cloroplasto) utilizados en Rhizophora mangle en México. 
 

 
 

  

Especie 
Nombre 
del gen

Genoma
Longitud 

(bp)
No. de 
pobls. 

No. de 
inds.

Oligos
Condiciones de 
amplificación

Referencia Región

psbJ-petA Cloroplasto 346 32 320
RMpsbJ-
RMpetA

94 oC 5 min; 35 
ciclos: 94oC 30 seg; 
60 °C 40 seg; 72°C 
40 seg; extensión 
final 72 °C 5 min.

Shaw et al ., 
2007; Cerón-
Souza et al., 
2013.

No codificante 

rbcL Cloroplasto 1247 32 320
rbcLF-
rbcLR

96 °C; 34 ciclos: 95° 
C 30 seg; 50 °C 1 
min; 72 °C 90 seg; 
extensión final 72°C 
20 min.

Takayama et al. , 2015CDS

matR Mitocondria 828 32 320 26F-1002R

94o C 5 min; 35 
ciclos: 94 °C 1 min;  
58 °C 1 min; 72 °C 
90 seg;  extensión 
final 72 °C 7 min.

Meng et al. 
2002; Shi et 
al., 2005

Región 
mitocondrial 

26S Nuclear 502 32 320
26S1-
950Rev

94 o C 5 min;  35 
ciclos: 94 °C 1 min; 
56 °C 1 min; 72°C 1 
min; extensión final 
72 °C 10 min.

Neyland y 
Lowenfeld, 
2000

rRNA gene

R
hi

zo
ph

or
a 

m
an

gl
e
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Tabla 6. Números de acceso en el GenBank (NIH) de las secuencias de 
Rhizophora mangle analizadas en el presente estudio. 

 
 

 
 
 
 

Secuencia Nombre en NCBI No. Acceso

BankIt2428548 mangle_psbj_1 MW592905

BankIt2428548 mangle_psbj_2 MW592906

BankIt2428548 mangle_psbj_3 MW592907

BankIt2428548 mangle_psbj_4 MW592908

BankIt2428548 mangle_psbj_5 MW592909

BankIt2428548 mangle_psbj_6 MW592910

BankIt2428548 mangle_psbj_7 MW592911

BankIt2428548 mangle_psbj_8 MW592912

BankIt2428548 mangle_psbj_9 MW592913

BankIt2428548 mangle_rcbl_1 MW592914

BankIt2428548 mangle_rcbl_2 MW592915

BankIt2428548 mangle_rcbl_3 MW592916

BankIt2428562 mangle-26S_1 MW592917

BankIt2428562 mangle-26S_1 MW592918

BankIt2428562 mangle-26S_1 MW592919

BankIt2428562 mangle-26S_1 MW592920

BankIt2428562 mangle-26S_1 MW592921

BankIt2428562 mangle-26S_1 MW592922

BankIt2428562 mangle-26S_1 MW592923

psbJ-petA

rbcL

26S
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Apéndice VIII. Campos de las bases de datos (Excel) de Avicennia germinans y  

Rhizophora mangle. 

 
Avicennia germinans 

 

 
 
  

Nombre/archivo Nombre/Hoja Columna Campos Descripción
Base de datos secuencias 3 
marcadores Avicenia 
germinans . 

atpH-atpI A Marcador Tipo de marcador que se uso 
para las poblaciones.

B Especie Avicenia germinans. 
C Sitio/Localidad Sitio de  muestreo. 
D Secuencia de 

cloroplasto
Tipo de marcador que se uso 
para las poblaciones.

E Individuo I.U Número de individuo que se 
analizarón por cada población.

F Secuencias de nucleótidos.

Base de datos secuencias 3 
marcadores Avicenia 
germinans . 

rbcL A Marcador Tipo de marcador que se uso 
para las poblaciones.

B Especie Avicenia germinans. 
C Sitio/Localidad Sitio donde se muestreo 
D Secuencia de 

cloroplasto
Tipo de marcador que se uso 
para las poblaciones.

E Individuo I.U Número de individuo que se 
analizo por cada población.

F Secuencias de nucleótidos 

Base de datos secuencias 3 
marcadores Avicenia 
germinans . 

pipet A Marcador Tipo de marcador que se uso 
para las poblaciones.

B Especie Avicenia germinans. 
C Sitio/Localidad Sitio donde se muestreo 
D Secuencia de 

cloroplasto
Tipo de marcador que se uso 
para las poblaciones.

E Individuo I.U Número de individuo que se 
analizo por cada población.

F Secuencias de nucleótidos.
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Rhizophora mangle 
 

 

Nombre/archivo Nombre/Hoja Columna Campos Descripción

TABLAS EXCELMS Tabla 1. posición 
geográfica   

A Identificador de 
sitio 

Acronomimo de México.

B Estado
C Sitio Localidad.
D Especie Rhizphora mangle .
E No. De individuo Número de individuos que se 

colectaron.

F Dia Fecha de colecta de  la 
muestra. 

G Mes Mes de colecta del tejido foliar.

H Año Fecha de colecta de  la muestra. 
I Latitud N Grados.
J Longitud W Grados.
K DNA Indica que se obtuvo material 

genético.

L Morfología 
M No. De 

Marcadores 
Número de marcadores que 
utilizaron para cada especie.

N M amplicadas Número de individuos que se 
extrajo el ADN 

O M analizadas Número de muestras 
analizadas por cada población.

TABLAS EXCELMS Tabla.  2 A Especie R. mangle .
B Localidad Sitio de muestreo. 
C Individuo (árbol) I.U.* psbJ-petANumero de individuo que se 

analizo por cada población.

D Secuencia de 
cloroplasto

Secuencia de nucleótidos del 
marcador psbJ- petA .

TABLAS EXCELMS Tabla. 2 355 A Especie R. mangle .
355 B Localidad Sitio de muestreo. 
355 C Individuo (árbol) I.U.* rbcLNumero de individuo que se 

analizarón por cada población.

355 D Secuencia de 
cloroplasto

Secuencia de nucleótidos del 
marcador rbcL .

TABLAS EXCELMS Tabla. 2 708 A Especie R. mangle .
708 B Localidad Sitio de muestreo. 
708  C Individuo (árbol) I.U.* matRNumero de individuo que se 

analizo por cada población.

708 D Secuencia de 
mitocondria 

Secuencia de nucleótidos del 
marcador mat R .

TABLAS EXCELMS Tabla. 2 1061 A Especie R. mangle .
1061 B Localidad Sitio de muestreo. 
1061 C Individuo (árbol) I.U.* 26 SNumero de individuo que se 

analizo por cada población.

1061 D Secuencia  
(Nuclear) 

Secuencia de nucleótidos del 
marcador 26S .


