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RESUMEN 

De las tres especies de primates presentes en México, es Alouatta palliata  la que presenta mayor 

reducción de sus poblaciones debido a la pérdida de hábitat, principalmente en el Estado de 

Veracruz. La reducción de su territorio ha llevado no sólo a la fragmentación del hábitat, sino 

también a la fragmentación de las poblaciones. A pesar de esto, han sido muy pocos los estudios 

genéticos realizados en México para la especie y ninguno de ellos en el Estado de Veracruz. Para 

el presente estudio se amplificaron secuencias de un fragmento de 331 pb del gen mitocondrial 

Cit B con el objetivo de conocer la estructura y diversidad genética de las poblaciones de A. p. 

mexicana en el Estado y determinar si la fragmentación del hábitat ha tenido consecuencias para 

su variabilidad genética. Para esto, se colectaron de forma no invasiva muestras de pelo 

provenientes de individuos de doce localidades de cuatro regiones (dos en hábitat fragmentado y 

dos en hábitat conservado) del estado de Veracruz. Los resultados sugieren que las poblaciones 

de A. p. mexicana en el estado presentan una variabilidad genética de moderada a alta (Hd= 0.76;  

Pi= 0.012) en comparación con la reportada para otras especies del mismo género en otras 

localidades. Además, muestran que no existe diferencia significativa entre la variabilidad 

genética de las poblaciones en hábitat con diferentes condiciones de perturbación (t= -0.4093, 

g.l.=2, P=0.7218), observándose que la fragmentación del hábitat podría aún no tener un efecto 

significativo a nivel genético. Sin embargo, a partir de nuestro trabajo de campo consideramos 

que a nivel demográfico la especie mantiene alto riesgo debido a  la pérdida de hábitat, tráfico 

ilegal y cacería, pudiendo resultar en extinciones locales antes de que pudiera observarse un 

efecto en la genética de sus poblaciones. Un análisis de la historia poblacional identificó dos 

linajes con una profunda divergencia genética, actualmente existiendo en simpatría en el estado. 

Esto puede ser resultado de un contacto secundario debido a distintos eventos de colonización a 

la región de Veracruz por poblaciones que se encontraban aisladas durante el Pleistoceno, como 

se ha reportado en otras especies centroamericanas de vertebrados. Se propone la importancia de 

realizar monitoreos de la variabilidad genética de las siguientes generaciones de Alouatta palliata 

mexicana en Veracruz para evaluar el efecto del proceso de fragmentación del hábitat y su huella 

genética.    
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CAPITULO I 

 

1. INTRODUCCIÓN 

1.1 La fragmentación de las selvas  y su impacto en las poblaciones de primates  

En la actualidad, el planeta se enfrenta a una acelerada perturbación y modificación de sus 

ecosistemas, así como a la irreversible pérdida de su biodiversidad. Esto ha sido ocasionado 

principalmente por actividades humanas como  la sobreexplotación de los recursos, las especies 

invasoras, la contaminación, así como la pérdida y fragmentación del hábitat entre muchos otros 

factores (Wilson, 1992; Toledo, 1994). Estudios recientes muestran que en México, al igual que 

otros países megadiversos, existe una alta tasa de pérdida de hábitat, lo que ha puesto a 

numerosas especies en peligro (CONABIO, 2008). Los reportes indican que los bosques 

tropicales han sido uno de los hábitat más afectados (Myers, 1991) y la deforestación ha creado 

un paisaje altamente modificado, donde los parches de vegetación nativa se distribuyen en una 

matriz de hábitat transformada para uso agrícola y áreas de desarrollo urbano (Silva-López, et al., 

1993; Aguilar et al., 2000; Fahrig, 2003; Pozo-Montuy, 2006; Laurence, 2007).  

Los efectos de la pérdida y fragmentación de hábitat están íntimamente relacionados ya 

que la fragmentación es una consecuencia de la pérdida de hábitat (Cowlishaw y Dunbar, 2000). 

La fragmentación del hábitat está definida como el proceso de subdivisión de un hábitat continuo 

en parches más pequeños. Aunque esto ocurre de forma natural a través de incendios, la caída de 

árboles por el viento, inundaciones, etc. La principal causa de fragmentación del hábitat a gran 

escala corresponde a la expansión e intensificación del uso del suelo las actividades 

antropogénicas (Andren, 1994; Hansson et al., 1995). Este cambio gradual en la configuración 

del paisaje puede incidir sobre la supervivencia de las especies que ahí habitan.  

Algunos de los efectos observados de la fragmentación del hábitat sobre las poblaciones 

de animales, es que al ir aumentando el número de fragmentos (estos cada vez de menor tamaño) 

y al reducirse la cantidad disponible de hábitat, se origina una reducción del número de 

individuos mantenidos por cada fragmento. Asimismo, al aumentar la distancia entre los 

fragmentos, también aumenta la dificultad para el intercambio de individuos entre las poblaciones 
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aisladas y disminuye la posibilidad de reponerse por colonización (Santos y Tellería, 2006). La 

disminución del tamaño de los fragmentos se asocia a un incremento de la relación 

perímetro/superficie, creando así en todos los fragmentos una banda perimetral de hábitat con 

condiciones adversas para muchas de las especies presentes, reduciendo aun más el hábitat de 

“buena calidad” (Janzen, 1983; Fletcher, 2005; Santos y Tellería, 2006).  

La fragmentación también puede afectar a las poblaciones silvestres a nivel genético 

debido a la reducción del número total de individuos y del número de individuos que contribuyen 

genéticamente a la población (tamaño efectivo de población, Ne). Estas disminuciones en la 

población pueden tener como consecuencia el cambio azaroso en las frecuencias alélicas en las 

siguientes generaciones (deriva génica). Por otro lado, debido al alto grado de fragmentación en 

el hábitat, aumentan las distancias entre los fragmentos de bosque y en muchos casos se puede 

interrumpir la dispersión de individuos y el intercambio de genes de una población a otra por 

migración (flujo génico), produciéndose aislamiento genético (Young y Clarke, 2000; Frankham, 

1996). Aunque la naturaleza de la matriz del hábitat (paisaje circundante al fragmento) y la 

capacidad innata de dispersión propias de la especie (vagilidad), puedan influir en el grado de 

aislamiento de las poblaciones (Mbora y McPeek, 2010). 

En el caso de los primates, se ha visto que son particularmente vulnerables a la pérdida y 

la fragmentación del hábitat, pues requieren de grandes áreas de ámbito hogareño para satisfacer 

sus requerimientos vitales (Mittermeier, 1991; Mittermeier y Cheney, 1987). Además, en el caso 

de los monos del Neotrópico al ser de hábitos arbóreos presentan por lo general, problemas de 

movimiento y migración al aumentar la distancia entre poblaciones aisladas. Asimismo, existen 

cuatro características de los primates que pueden impactar su habilidad para sobrevivir en 

fragmentos de bosque: 1) el tamaño de su ámbito hogareño; 2) el grado de frugivoría en la dieta; 

3) la plasticidad en su comportamiento y en su dieta, y 4) su habilidad para usar la matriz del 

paisaje fragmentado (Laurence, 1991; Tutin y White, 1999; Onderdonk y Chapman, 2000;  Silver 

y Marsh, 2003). Los primates del genero Alouatta muestran una gran flexibilidad ecológica, y su 

comportamiento les ha permitido sobrevivir e incluso hacer uso de los nuevos recursos de la 

matriz que les rodea posterior a la fragmentación de sus espacios vitales, (Crockett, 1998; 

Kowalewski y Zunino, 1999; Cowlishaw y Dunbar, 2000; Bicca-Marques, 2003; Escobedo-

Morales y Mandujano, 2007). Autores como García-Chiarello (1993), Estrada y Coates-Estrada  
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(1996), Horwich (1998), Crockett (1998) y Pozo-Montuy y Serio-Silva (2006), atribuyen esta 

capacidad de adaptación a la flexibilidad de su dieta, que es principalmente folívora, por lo que 

no requieren de moverse grandes distancias para conseguir su alimento logrando adaptarse a vivir 

en parches de vegetación pequeños. Sin embargo, a largo plazo, este aislamiento podría tener 

repercusiones serias para estos primates, dado que estudios recientes muestran que la 

fragmentación limita severamente su habilidad de dispersión y consecuentemente restringe el 

flujo génico (Estrada y Coates-Estrada, 1996; Horwich, 1998; Oklander et al., 2010) pudiendo 

llevar a sus poblaciones a la endogamia (Wright, 1921; Hedrick, 2000), la consecuente pérdida de 

diversidad genética y a extinciones locales. 

1.2. Mono Aullador de Manto (Alouatta palliata mexicana) 

Alouatta palliata, es una de las tres especies de primates que existen en México (Ceballos y 

Oliva, 2005); pertenece a la subfamilia Atelinae, que incluye también a los monos araña (Ateles) 

(Rylands et al., 2000). A. palliata es la especie de primate silvestre más norteña del Neotrópico 

(Zarza-Villanueva, 2006), encontrándose desde zonas selváticas del sureste de México (Veracruz, 

Oaxaca, Chiapas, Campeche y Tabasco), hasta Centroamérica y las selvas costeras del Pacífico 

en Sudamérica (Ceballos y Oliva, 2005). Consecuente con esta amplia distribución, el hábitat que 

ocupan es muy diverso: selvas altas perennifolias y medianas sub-perennifolias (Estrada, 1982), 

bosque seco y ripario (Glander, 1975), bosque tropical lluvioso y selvas medianas costeras 

(Carpenter, 1934), desde el nivel del mar hasta alrededor de los 2000 metros de altitud, aunque 

son más comunes por debajo de los 600 msnm (Rowe, 1996; Silva- López, 2005). 

Son primates arbóreos y diurnos, principalmente, que se agrupan en unidades sociales y 

reproductivas conformadas de machos y hembras adultas, juveniles e infantes (Estrada, 1982; 

Sánchez et al., 1998). El número de individuos por tropa puede ir desde cuatro hasta los 21 

dependiendo de la zona (Rowe, 1996). Los patrones de dispersión de Alouatta palliata sugieren 

que las transferencias de individuos entre tropas suceden tanto por los machos como por las 

hembras (Milton, 1980; Rowe, 1996). Los individuos se dispersan o son expulsados de sus 

grupos de nacimiento antes de madurar sexualmente o poco después de que ésta haya sido 

alcanzada, reduciendo de este modo la probabilidad de apareamientos con individuos 

emparentados (Glander, 1992; Duarte-Dias, 2007). Las hembras alcanzan la madurez sexual entre 

los tres a cuatro años y los machos entre los cuatro y cinco años (Zarza-Villanueva, 2006). El 
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sistema de apareamiento de A. palliata es la poliginia o poliginandria, es decir un macho con 

varias hembras, o varios machos y varias hembras (Di Fiore y Campbell, 2007; Duarte-Días, 

2007). La hembra tiene su primera cría después de los cuatro años, con un periodo de gestación 

de 180  a 194 días y un intervalo entre nacimientos en promedio de 22.5 meses (Rowe, 1996). El 

tiempo máximo de vida de los monos aulladores es de aproximadamente 30 años, y se han 

observado hembras de más de 20 años de edad con crías dependientes (Glander, 2005). En esta 

especie, así como otras del género Alouatta, las tropas no tienen territorios exclusivos, pero 

defienden el lugar donde se encuentran sus recursos básicos para sobrevivir (conocido como 

ámbito hogareño), de entre 9.9 y 60 hectáreas en zonas con hábitat continuo. Su desplazamiento 

diario oscila entre 100 y 800 metros, según la variación de la oferta de recursos en el ambiente 

(Rowe, 1996).    

En las últimas seis décadas, la destrucción de las selvas en México, la presión por cacería 

y el tráfico ilegal como mascotas ha puesto a la especie en un serio riesgo de extinción, por lo que 

en la actualidad se encuentran  localmente extintos en varias partes del sur de México (Estrada y 

Coates-Estrada, 1996). Se estima que en este periodo de tiempo, las poblaciones han sufrido una 

reducción del 90% (Estrada y Coates–Estrada, 1995), por estas razones se considera a A. p. 

mexicana como Especie en Peligro de Extinción en la legislación mexicana (NOM-059-

SEMARNAT-2010, Diario Oficial de la Federación, 2010); está incluida en el Apéndice I de 

CITES (Convención sobre el Comercio Internacional de Especies Amenazadas de Fauna y Flora 

Silvestre, por sus siglas en inglés) (CITES, 2012), y  en la Lista Roja de la IUCN (Unión 

Internacional para la Conservación de la Naturaleza y los Recursos Naturales) está catalogada 

como Críticamente en Peligro (Cuarón et al., 2008).  

1.3 Alouatta palliata mexicana en Veracruz 

Al igual que en el resto del país, el deterioro de las selvas del sur de Veracruz se volvió notable 

con el desarrollo de programas de colonización y reubicación de poblados (Velásquez et al., 

2002; Hernández-Gómez et al., 2011). La deforestación y transformación del paisaje en el sur del 

estado se caracterizó por la expansión de superficies para la ganadería extensiva pero también 

para la agricultura (plantaciones de Ficus sp. y cítricos, principalmente; Chazaro, 1986; Geist y 

Lambin, 2001). Solo en pocos sitios del sur del estado aun existen relictos de selva más o menos 

extensos y conservados, los más importantes se encuentran en la región el Valle del Uxpanapa y 
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las partes altas de la Sierra de Santa Martha y el Volcán de San Martín en la región de Los 

Tuxtlas (García-Orduña, 1995; Ellis et al., 2011; Hernández-Gómez et al., 2011).  

Las poblaciones de A. palliata que quedan en el estado, se encuentran en su mayoría en 

fragmentos de selva de extensión variable (Watts, 1986; Estrada y Coates-Estrada, 1988; Estrada 

y Coates-Estrada, 1996). Se sabe por los numerosos estudios de la ecología de esta especie, 

realizados en la región de Los Tuxtlas en los últimos 40 años, que la fragmentación tiene 

influencia sobre algunos factores demográficos y conductuales (Jiménez, 1992; García-Orduña, 

1996; Estrada et al., 1999). Algunos de estos cambios observados son la variación en el tamaño 

de las tropas, modificación en los patrones de actividad y forrajeo al verse forzados a desplazarse 

en una matriz de fragmentos aislados para poder cubrir sus necesidades (Estrada et al., 1999; 

Mandujano y Estrada, 2005). Además, bajo severas condiciones de fragmentación del hábitat se 

le ha observado cruzar espacios abiertos para moverse entre los parches de vegetación y bajar al 

suelo para tomar agua (Gilbert y Stouffer, 1989; Serio-Silva y Rico-Gray, 2000; Pozo-Montuy, 

2003; Ramírez-Julián, 2010). Este comportamiento les permite moverse entre fragmentos 

cercanos, sin embargo, esta forma de desplazamiento implica grandes riesgos como la exposición 

a depredadores (principalmente perros), atropellamientos y a nuevas enfermedades (Van Belle y 

Estrada, 2005; Pozo-Montuy y Serio-Silva, 2007).  

A largo plazo, el aislamiento de las poblaciones de monos aulladores de manto por la 

fragmentación también podría tener repercusiones serias en la salud genética de dichas 

poblaciones, pues se ha mostrado el efecto negativo que tiene la fragmentación en la habilidad de 

dispersión de los individuos y consecuentemente esto restringe el flujo génico (Estrada y Coates-

Estrada, 1996; Oklander et al., 2010). 

1.4 La genética como herramienta para la conservación de los primates 

Desde hace varias décadas se ha visto que la mejor manera de plantear estrategias de 

conservación es abordando los problemas desde diversas perspectivas. Es por ello que la Biología 

de la Conservación interrelaciona disciplinas científicas (taxonomía, ecología, biogeografía, 

evolución, genética y epidemiología), prácticas (veterinaria, agronomía e ingeniería forestal), 

ciencias sociales (antropología, geografía, historia y sociología), y humanidades (filosofía y 

derecho ambiental) (Soulé, 1985; Primack, 1995). Una de las disciplinas científicas que provee 
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importantes herramientas que podrían ayudar a asegurar la supervivencia de especies y 

ecosistemas es la Genética de la Conservación (Hendrick, 2001; Fletcher, 2008). Gracias al 

desarrollo de técnicas y análisis moleculares, es posible estimar el flujo génico de una manera 

detallada y con mayor resolución. Estas técnicas se basan principalmente en observar la 

distribución espacial de alelos o haplotipos en las poblaciones para hacer inferencias de los 

niveles o patrones de flujo génico entre ellas  (Ralls et al., 1988; Hedrick y Miller, 1992; 

Altmann et al., 1996; Aguirre-Planter, 2007; Leigh et al., 2008). 

Los patrones de estructura poblacional mostrados por el ADN mitocondrial (ADNmt) 

pueden ser especialmente útiles para entender el efecto de la pérdida de variabilidad genética 

debido a la pérdida de individuos o por la fragmentación de las poblaciones de primates (Mbora y 

McPeek, 2010). El ADNmt es heredado por la madre, muestra una evolución rápida de su 

secuencia (estimada en aproximadamente 2% de divergencia de secuencias por cada millón de 

años) y no se recombina (Brown et al., 1979; Hayashi et al., 1985). El gen del Citocromo b, ha 

sido uno de los genes mitocondriales más empleados en estudios genéticos de mamíferos para 

describir relaciones a nivel poblacional o de bajo nivel taxonómico (Meyer, 1993; Rocha-

Olivares, 1999). También es considerado uno de los genes de mayor utilidad en investigación 

filogenética (Esposti et al., 1993), ya que presenta posiciones en los codones con evolución 

rápida así como otras con evolución lenta, además de regiones muy conservadas y otras más 

variables. Por lo tanto, ha sido usado para contestar gran diversidad de preguntas a nivel de 

divergencia reciente de poblaciones (Sturmbauer y Myer, 1992; Rocha-Olivares, 1999). 

 

 En años recientes, se han realizado diversos estudios genéticos para la evaluación del 

efecto de la fragmentación del hábitat sobre las poblaciones silvestres de primates (Zaldívar et 

al., 2003; García del Valle et al., 2005; Milton et al., 2008; Liu et al., 2009; Oklander et al., 

2010; Mbora y McPeek,  2010). Sin embargo, los estudios genéticos de este tipo realizados con 

especies de primates mexicanas, han sido muy pocos y se han centrado principalmente en 

Alouatta pigra (García del Valle et al., 2005; Améndola et al., 2009). La mayoría de los estudios 

convergen en la importancia de la evaluación de la variabilidad genética a largo plazo como 

monitoreo de la salud genética, fragmentación y conectividad de las poblaciones y del hábitat. No 

obstante, para Alouatta palliata mexicana no se han realizado estudios genéticos que integren la 

evaluación de estos factores (Rodríguez-Luna et al., 2009).   
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2. PLANTEAMIENTO DEL PROBLEMA 

 

Desde la década de los 90’s, se ha reportado una importante reducción que han sufrido las 

poblaciones de las tres especies de primates mexicanos (A. palliata, A. pigra y Ateles geoffroyi) 

principalmente por la acelerada pérdida de su hábitat (Estrada y Coates-Estrada, 1994; Sánchez et 

al., 1998); siendo A. palliata la que presenta mayor reducción de sus poblaciones, especialmente 

en el estado de Veracruz (Zarza-Villanueva, 2006; Rodríguez-Luna et al., 2009). La imparable 

destrucción y modificación del hábitat, obliga a las poblaciones de monos silvestres a vivir en 

fragmentos cada vez más aislados de selva (García-Orduña, 1995). Si bien A. p. mexicana ha 

mostrado tener flexibilidad ecológica y conductual que le ha ayudado a sobrevivir en las nuevas 

condiciones (Estrada y Coates-Estrada, 1996; Escobedo-Morales y Mandujano, 2007), el efecto a 

nivel genético ocasionado por la fragmentación de sus poblaciones puede ser un factor 

determinante para la supervivencia de la especie a largo plazo (Estrada y Coates-Estrada, 1996; 

Rodríguez-Luna et al., 2009). 

 

Con base en  lo anterior, para el presente estudio se realizaron análisis para determinar la 

variabilidad genética de poblaciones de Alouatta palliata mexicana en dos escenarios de hábitat 

(fragmentado y conservado) en el estado de Veracruz; con el fin de evaluar si existe algún efecto 

de la fragmentación de las selvas sobre las cualidades de diversidad genética en estas 

poblaciones. Dicho estudio se presenta a continuación en formato de artículo científico para ser 

sometido a la revista American Journal of Primatology. 
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3. OBJETIVOS 

 

 3.1. Objetivo General 

Estimar la variación y estructura genética de poblaciones de mono aullador (Alouatta 

palliata mexicana) en  hábitat conservados y fragmentados del estado de Veracruz. 

 

 3.2. Objetivos Particulares 

a) Comparar los patrones de variación y estructura genética de poblaciones en fragmentos 

aparentemente aislados con los de poblaciones en selva conservada del mono aullador de 

manto. 

b) Identificar si existe relación entre la distribución geográfica de las poblaciones con la 

distribución de la variación genética en A. p .mexicana del estado de Veracruz.  

c) Proponer estrategias de conservación para la especie y su hábitat.  
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4. HIPÓTESIS 

a) Debido a que la fragmentación del hábitat afecta severamente la habilidad de dispersión 

de A. p. mexicana y en consecuencia restringe el flujo génico, se supone que la 

variabilidad genética de las poblaciones en áreas fragmentadas será menor que en áreas 

conservadas. 

 

b) Con base en evidencias previas se ha determinado una pérdida de variabilidad genética 

para A. palliata en dirección norte del continente Americano, por lo que al ser Veracruz la 

zona de distribución más norteña de la especie, se encontrará en general una baja 

diversidad genética. 

 

c) Al reducirse el flujo génico por el aislamiento y fragmentación de las poblaciones se 

ocasiona una gradual diferenciación entre ellas, de tal manera que para A. palliata en el 

sur de Veracruz la variación genética de las poblaciones tendrá relación directa con su 

distribución geográfica.  
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CAPITULO II 

 

 

 

 

 

 

 

Evaluación del estado genético en las poblaciones de Alouatta palliata mexicana en 

Veracruz, por el posible efecto de la fragmentación del hábitat  

 

 

 

 

 

(El formato sigue las normas editoriales del American Journal of Primatology) 
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RESUMEN 27 

De las tres especies de primates nativas de México, es Alouatta palliata la que presenta mayor 28 

reducción de sus poblaciones debido a la pérdida de hábitat, principalmente en el Estado de 29 

Veracruz. La reducción de su territorio ha llevado no sólo a la fragmentación del hábitat, sino 30 

también al aislamiento de sus poblaciones. En México se han realizado muy pocos estudios 31 

genéticos de la especie y ninguno de ellos en Veracruz. Para el presente  estudio se amplificó un 32 

fragmento de 331 pb del gen mitocondrial Citocromo b con el objetivo de conocer la estructura y 33 

diversidad genética de las poblaciones de A. p. mexicana en el Estado y determinar si la 34 

fragmentación del hábitat ha tenido consecuencias para su variabilidad genética. Para esto, 35 

mediante una técnica no invasiva se colectaron muestras de pelo de individuos de diferentes 36 

tropas en áreas fragmentadas y conservadas del estado de Veracruz. Los resultados muestran que 37 

las poblaciones de A. p. mexicana en el estado de Veracruz presentan una variabilidad genética de 38 

moderada a alta (Hd= 0.76;  Pi= 0.012) en comparación con la reportada para otras especies del 39 

mismo género. Además, sugieren que no existe diferencia entre la variabilidad genética de las 40 

poblaciones en hábitats con diferentes condiciones de perturbación, sugiriendo que la 41 

fragmentación del hábitat aún no tiene un efecto significativo a nivel genético (t = -0.4093, g. l. = 42 

2, p = 0.7218). Sin embargo a nivel demográfico la especie esta bajo un alto riesgo por la pérdida 43 

de hábitat, tráfico ilegal y cacería, pudiendo llevar a extinciones locales antes de que se observe 44 

un efecto en el estado genético de las poblaciones en el estado de Veracruz. 45 

PALABRAS CLAVE: fragmentación, Alouatta, ADN mitocondrial, genética de poblaciones, 46 

Veracruz 47 

 48 

 49 

 50 

 51 

 52 

 53 

 54 
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INTRODUCCIÓN 55 

En México, los bosques tropicales han sido gravemente afectados por la deforestación [Myers, 56 

1991] y se ha creado un paisaje altamente fragmentado [Aguilar et al., 2000; Fahrig, 2003]. La 57 

subdivisión de un hábitat continuo en parches más pequeños, puede afectar de múltiples formas a 58 

las poblaciones silvestres produciendo cambios a nivel demográfico, conductual, y genético. La 59 

disminución del tamaño poblacional por la fragmentación del hábitat conduce a la pérdida de 60 

individuos que contribuyen genéticamente a la población (tamaño efectivo de población, Ne), con 61 

lo cual aumenta la deriva génica; además, al  aumentar las distancias entre los fragmentos,  en 62 

muchos casos, se interrumpe el flujo génico, produciendo aislamiento o fragmentación 63 

poblacional [Young y Clarke, 2000; Frankham, 1996]. No obstante,  existen otros factores 64 

primordiales que influyen en la fragmentación poblacional como la naturaleza de la matríz del 65 

hábitat (paisaje circundante al fragmento) y la vagilidad de la especie [Mbora y McPeek, 2010)]. 66 

A. palliata es la especie de primate silvestre mas norteña del continente Americano 67 

[Zarza-Villanueva, 2006], desde el sureste de México hasta Sudamérica [Ceballos y Oliva, 2005]. 68 

Son primates arbóreos que se agrupan en unidades sociales y reproductivas, conformadas de uno 69 

o varios machos, varias hembras adultas y su descendencia [Estrada, 1982]. Se ha sugerido que 70 

las transferencias de individuos entre tropas suceden tanto por los machos como por hembras al 71 

alcanzar a la madurez sexual [Milton, 1980; Rowe, 1996]. Su sistema de apareamiento es la 72 

poliginia o poliginandria, es decir un macho con varias hembras, o varios machos con varias 73 

hembras [Di Fiore y Campbell, 2007; Duarte-Días, 2007].  74 

Desde hace dos décadas, se ha reportado la drástica disminución de las poblaciones de las 75 

tres especies de primates silvestres mexicanos (A. palliata, A. pigra y Ateles geoffroyi) debido a 76 

la pérdida de su hábitat, así como por la cacería y la extracción de individuos para el comercio 77 

ilegal de mascotas [Estrada y Coates-Estrada, 1994; Sánchez et al., 1998; Duarte y Estrada, 78 

2003]; siendo A. palliata la que presenta mayor reducción de sus poblaciones (cerca del 90%), 79 

principalmente en el estado de Veracruz [Zarza-Villanueva, 2006;Rodríguez-Luna et al., 2009], 80 

aunado a la fragmentación y a la pérdida del hábitat [García-Orduña, 1995]. Si bien A. p. 81 

mexicana ha logrado sobrevivir en las nuevas condiciones, la afectación a nivel genético 82 

ocasionado por la fragmentación de sus poblaciones puede ser un factor determinante para la 83 
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supervivencia de la especie a largo plazo [Estrada y Coates-Estrada, 1996; Rodríguez-Luna et al., 84 

2009]. 85 

A diferencia de otros primates, los monos aulladores (género Alouatta), han mostrado una 86 

gran flexibilidad ecológica y en su comportamiento que les ha permitido sobrevivir e incluso 87 

hacer uso de los nuevos recursos de la matriz del paisaje fragmentado [Crocket, 1998; 88 

Kowalewski y Zunino, 1999; Cowlishaw y Dunbar, 2000; Bicca-Marques, 2003; Escobedo-89 

Morales y Mandujano, 2007]. Sin embargo, si a largo plazo, este aislamiento podría tener 90 

repercusiones serias para estos primates dado que algunos estudios muestran que la 91 

fragmentación limita severamente su habilidad de dispersión y consecuentemente restringe el 92 

flujo génico [Estrada y Coates-Estrada, 1996; Horwich, 1998; Oklander et al., 2010] pudiendo 93 

llevar a sus poblaciones a la endogamia [Wright, 1921; Hedrick, 2000], pérdida de diversidad 94 

genética y a extinciones locales. 95 

Una de las consecuencias de la reducida variabilidad genética es la disminución en la 96 

capacidad de adaptación de los organismos a los cambios ambientales [O´Brien et al., 1985; 97 

Packer et al., 1991; Araki et al., 2007], por lo que es indispensable monitorear la variabilidad 98 

genética, fragmentación y conectividad de las poblaciones y del hábitat. No obstante, para A. p. 99 

mexicana no se han realizado estudios genéticos que integren la evaluación de estos factores 100 

[Rodríguez-Luna et al., 2009]. Es por ello que en este estudio se realiza el análisis de la 101 

variabilidad genética de poblaciones bajo dos condiciones de calidad de hábitat (fragmentado y 102 

conservado) en el estado de Veracruz. De esta forma, pretendemos conocer aspectos genéticos 103 

poblacionales y evaluar el posible efecto que la fragmentación de las selvas ha tenido en las 104 

poblaciones de mono aullador de manto.  105 

 106 

MÉTODOS  107 

Sitios de estudio 108 

Fueron visitadas 12 localidades en el estado de Veracruz, donde ha sido confirmada la presencia 109 

de A. palliata y se reporta el grado de perturbación del sitio según la Estimación de la Viabilidad 110 

Poblacional y del Hábitat (PHVA) de primates mexicanos recopilado por la Unión Internacional 111 

para la Conservación de la Naturaleza (IUCN) [Rodríguez-Luna et al., 2006]. Estas localidades 112 

fueron agrupadas en cuatro regiones (Cuadro I), de acuerdo al grado de perturbación, teniendo: 113 
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zonas que han sufrido de una alta fragmentación del hábitat por la actividad antropogénica en los 114 

últimos 60 años (hábitat fragmentado) y zonas que aun mantienen remanentes relativamente 115 

extensos de bosque continuo (hábitat conservado; Figura 1). Estas regiones estuvieron separadas 116 

entre ellas por distancias de entre 62 y 114 km. 117 

A) Poblaciones en hábitat fragmentado (HF): 118 

1) Región Centro: Incluye las comunidades de Ixtal,  Ejido Los Ángeles y Cascajal del 119 

Río dentro del Municipio de San Juan Evangelista. La vegetación original predominante era la 120 

selva alta perennifolia con especies de palmares, manglares y pastizales. Actualmente, 121 

aproximadamente el 83% del territorio de esta región ha sido transformado en potreros y áreas de 122 

cultivo dejando muy pocos remanentes de selva (menos del 1% del territorio) y pocas áreas con 123 

vegetación secundaria (8.5 %) [INEGI, 2005].   124 

2) Región Sur: Incluye las localidades de Coatzacoalcos, Nanchital, y las Choapas que 125 

pertenecen a los municipios con los mismos nombres. Originalmente la vegetación predominante 126 

de la región era la selva baja perennifolia y caducifolia, sin embargo, en la actualidad ésta es una 127 

de las zonas más deforestadas del estado y se dedica gran parte del  territorio a la ganadería y a la 128 

agricultura [INEGI, 2005]. 129 

B) Poblaciones en hábitat Conservado (HC): 130 

1) Región Los Tuxtlas: Ésta región se considera como la distribución más norteña de la 131 

especie y de los primates en el continente [Estrada y Coates-Estrada, 1996]. Se muestrearon 132 

tropas en las localidades de Montepío, Ruiz Cortines y Catemaco que pertenecen a los 133 

municipios de San Andrés Tuxtla y Catemaco. Dentro de esta región se encuentra la Reserva de 134 

la Biosfera Los Tuxtlas, una de las más importantes de la región [CONANP, 2006]. La 135 

vegetación original predominante era la selva alta y baja perennifolia, también encontrándose 136 

bosque mesófilo de montaña y bosque de pino, pequeñas zonas inundables de sabana, selva baja 137 

inundable, manglar, popal, tular, vegetación acuática y subacuática [CONABIO, 2011]. Ahora un 138 

alto porcentaje de la vegetación de la región ha sido sustituida por pastizales para el ganado, 139 

dejando poco remanentes extensos de vegetación en las zonas de montañas [INEGI, 2005]. 140 

2) Región Uxpanapa: incluye las localidades de Rojo Gómez y La Palma dentro de los 141 

municipios de Uxpanapa e Hidalgotitlán respectivamente. Los tipos de vegetación natural 142 

predominantes son selva mediana y alta subperenifolia [INEGI, 2008]. A pesar de la 143 
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deforestación, la región aun se reconoce por su importancia para la biodiversidad a nivel nacional 144 

y mundial, pues se continúa con los relictos extensos de vegetación de la selva de los Chimalapas 145 

y figura como Hot Spot o área prioritaria para la conservación dentro de la región Mesoamericana 146 

[Mittermeier y Goettsch, 1992; Ellis et al., 2011]. 147 

Procesamiento de muestras en el laboratorio 148 

Entre abril de 2011 y marzo de 2012 se colectaron muestras de pelo de 46 individuos adultos de 149 

A. p. mexicana  mediante la técnica no invasiva de “dardos pegajosos” [García-Feria, 2008; 150 

Améndola et al., 2009].  151 

El ADN de las muestras se extrajo a partir del folículo de entre uno y cinco pelos 152 

mediante la digestión del folículo en 90 μl de buffer de lisis, 5 μl de proteinasa k y 5 μl de DTT, 153 

para posteriormente purificar el ADN mediante el uso del kit ZR Genomic DNA Tissue Micro 154 

Prep (ZymoResearch, Irvine, California). Se amplificó un fragmento de 331 pb del gen 155 

mitocondrial Citocromo b, para ello se usó una técnica de PCR anidada, que tiene mayor 156 

sensibilidad cuando se trabaja con una baja cantidad de ADN [Ma et al,. 2003]. Se emplearon los 157 

oligonucleótidos GLUDG-5'(5´- TGA CTT GAA RAA CCA YCG TTG-3´) y CB3-3' (5´- GGC 158 

AAA TAG GAA RTA TCA TTC -3´) para una primera amplificación y los oligos CB1-5'(5´-159 

CCA TCC AAC ATC TCA GCA TGA TGA AA- 3´) CB2-3' (5´CCC TCA GAA TGA TAT 160 

TTG TCC TCA-3´) para una segunda amplificación [Cortés-Ortiz et al., 2003]. Se prepararon 161 

reacciones con un volumen total de 25 μl bajo las siguientes condiciones: 2 a 5 μl de extracto de 162 

ADN, 1x GoTaq Green Buffer, 0.65 U de GoTaq DNA Polimerasa (PROMEGA, Madison, 163 

Wisconsin), 0.8 mM de dNTP´s, 2 mM de MgCl2 y 0.5 Mm de cada primer. Ambas PCR se 164 

realizaron con las condiciones sugeridas por Cortés-Ortiz et al. [2003] con una desnaturalización 165 

inicial de 3 min a 94 °C seguida de 35 ciclos de 45s a 94 °C,  45s a 42 °C y 90s a 74 °C, y por 166 

ultimo una extensión final de 74° por 7 min. Todas los productos de la PCR se verificaron en 167 

geles de agarosa al 1.5% y fueron visualizados con luz UV. Las muestras positivas se purificaron 168 

usando el kit Gene Clean III (BIO 101, Inc., La Jolla, California) y fueron secuenciadas usando el 169 

kit ABI Prism Big Dye Terminator v 3.1 (Applied Biosystems, Foster City, California) con las 170 

siguientes condiciones: 10s a 95°C, 5s a 50°C y 180s a 60°C por 32 ciclos. Estas amplificaciones 171 

fueron sometidas a limpieza mediante columnas de Sephadex. Los electroferogramas se 172 

obtuvieron con una estación capilar de secuenciación ABI Prism 310 (Perkin Elmer).  173 
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Análisis de secuencias y parámetros poblacionales 174 

Las secuencias obtenidas fueron de una sola dirección (5’-3’) y fueron visualizadas y editadas 175 

con el programa SEQUENCHER versión 5 (Gene Codes Corporation), posteriormente se 176 

alinearon con el programa CLUSTAL X [Thompson et al., 1997]. Los parámetros poblacionales 177 

fueron estimados con los programas ARLEQUÍN versión 3.5.1.3 [Excoffier y Lischer, 2010] y 178 

DnaSP versión 4.10.4 [Rozas y Rozas, 1999]. La variación intra e inter-poblacional se evaluó 179 

usando descriptores como la diversidad de haplotipos (Hd), diversidad de nucleótidos (π) [Nei y 180 

Li, 1979], sitios segregados (S) [Nei y Kumar, 2000]. La fracción de variación genética 181 

distribuida entre poblaciones se estimó mediante el coeficiente de diversidad genética FST [Lynch 182 

and Crease, 1990] con un análisis molecular de varianza [AMOVA; Weir y Cockerham, 1984] 183 

usando los coeficientes linearizados de Slatkin [1995]. A partir de los valores de FST   de las 184 

comparaciones pareadas entre poblaciones y el valor de diversidad genética  estimamos el flujo 185 

génico (Nm; Slatkin, 1991) y el tamaño efectivo poblacional (Ne) respectivamente. Para calcular 186 

estos estimadores se hicieron 1023 permutaciones y para las pruebas de significancia se uso un 187 

valor de 0.05. Se realizó una regresión lineal entre el Nm y el índice de fijación FST para 188 

reconocer si el número de migrantes disminuía de acuerdo a la divergencia entre poblaciones. 189 

Además, se efectuó una prueba t-student para comparar los índices de diversidad de nucleótidos y 190 

de haplotipos entre hábitat fragmentado y hábitat conservado, usando un nivel de significancia 191 

estadística de 0.05. 192 

También, con el uso del programa BARRIER versión 2.2 [Manni et al., 2004] se estimó la 193 

existencia de barreras que pudiera explicar la distribución de los haplotipos, a partir de una matriz 194 

de distancias genéticas generada con Gendist del paquete PHYLIP 3.5 [Felsenstein, 1993].  195 

Posteriormente, se realizó un Análisis Espacial de Varianza Molecular con el programa 196 

SAMOVA v.1.0 [Dupanloup et al., 2002] para definir el número de grupos de poblaciones 197 

locales que son geográficamente homogéneos y altamente diferenciados uno del otro, para esto se 198 

hicieron corridas para 2 a 9 grupos (K) usando 1000 permutaciones. Para inferir las relaciones 199 

entre los haplotipos se construyó una red de haplotipos mediante parsimonia estadística en el 200 

programa TCS 1.21 [Clement et al., 2000],  que permitió inferir el posible haplotipo ancestral, y 201 

la vía más probable de diversificación y origen de nuevos haplotipos por medio de acumulación 202 

de mutaciones puntuales. 203 
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  Además, se infirieron las interrelaciones de los individuos colectados por medio de un 204 

análisis bayesiano usando MR. BAYES 3.1.2 [Huelsenbeck y Ronquist, 2001] con 5000000  205 

iteraciones. Previamente al análisis de inferencia bayesiana, se uso el programa jMODELTEST 206 

0.1 [Posada, 2008] para determinar el modelo de sustitución nucleotídica que se ajustaba mejor a 207 

los datos. Finalmente, con el programa BEAST 1.6.1 [Drummond y Rambaut, 2007] se calculó la 208 

fecha de divergencia entre los clados obtenidos previamente con el programa MR. BAYES, 209 

utilizando el modelo de evolución molecular HKY (Hasegawa-Kischino-Yano), método de reloj 210 

molecular relajado y una tasa de mutación de 2% por millón de generaciones.  211 

Análisis post hoc se realizaron para estimar la historia poblacional. Entre estos, la prueba 212 

de distribución mismatch [Schneider y Excoffier, 2000]; la suma total de las desviaciones al 213 

cuadrado (SSD), prueba de neutralidad selectiva con F’s de Fu [Fu, 1997] y R2 [Ramos y Rozas, 214 

2002] para estimar eventos demográficos pasados. 215 

 216 

RESULTADOS 217 

En total se amplificaron y secuenciaron 46 muestras de Alouatta palliata mexicana, 24 en hábitat 218 

fragmentado (HF) y 22 en hábitat conservado (HC) (Cuadro I). También se amplificó una 219 

muestra de Alouatta pigra y una de Ateles geoffroyi que se utilizaron como grupo externo, ya que 220 

dentro del clado de las especies de Alouatta mesoamericanas, A. pigra y A. palliata son las únicas 221 

especies hermanas bien resueltas y separadas por 5.7% de divergencia en secuencias de ADNmt 222 

(Cortes-Ortiz et al 2003) y Ateles geoffroyi pertenece a la misma familia que Alouatta (Ateline) y 223 

se ha datado su divergencia respecto a Alouatta. De las secuencias de A. palliata se encontraron 224 

un total de 16 sitios segregados para resolver 13 haplotipos. La mayoría de los cambios genéticos 225 

en las secuencias corresponden a 14 transiciones (9 T-C; 5 G-A) y solo dos a transversiones (A-226 

C). De los haplotipos encontrados cinco se encuentran en la región Centro, cinco en la Sur, ocho 227 

en Los Tuxtlas y dos en Uxpanapa (Cuadro II). 228 

El análisis intrapoblacional mostró que la mayor variación genética fue presentada por los 229 

individuos de la región de Los Tuxtlas. La diversidad nucleotídica (π) fluctuó dentro de un rango 230 

de 0.0038 en la región Sur a 0.0139 en Los Tuxtlas. De igual forma, la mayor diversidad de 231 

haplotipos (Hd) se encontró en Los Tuxtlas (0.90) y la menor diversidad en Uxpanapa (0.33). El 232 

tamaño efectivo de la población total fue de 310.98 y el calculado por región resultó ser más bajo 233 
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en la población Sur (Cuadro III). La regresión lineal entre FST y Nm dio como resultado una 234 

correlación negativa (r = -0.9511, P = 0.035), ajustándose al modelo de islas, el cual apunta que 235 

el incremento en la distancia geográfica entre poblaciones, disminuye la migración y incrementa 236 

la diferenciación genética. Las poblaciones en hábitat fragmentado (HF) y hábitat conservado 237 

(HC) no presentaron diferencias significativas en cuanto a diversidad de haplotipos (t = -0.4093, 238 

g. l. = 2, P = 0.7218) ni en diversidad de nucleótidos (t = 1.26, g. l. = 2, P = 0.332).  239 

El análisis de varianza molecular, AMOVA, indicó que el 72.77% de la variación 240 

molecular es explicada por la variación dentro de las poblaciones, mientras el 27.23% es 241 

explicado por las diferencias entre poblaciones (Cuadro IV). Las comparaciones de los valores de 242 

las FST entre poblaciones, mostraron una diferenciación genética significativa entre todas las 243 

poblaciones, siendo las comparaciones entre el Uxpanapa con el resto de las poblaciones las más 244 

altas. El flujo génico (Nm) estimado entre las poblaciones varió de 0.44 migrantes por generación 245 

entre Uxpanapa y Sur, a 2.65 entre Los Tuxtlas y el Centro (Cuadro V).  246 

En la red de haplotipos (Figura 2) se muestra que el haplotipo 3 (H3) es el más común por 247 

lo que podría representar el haplotipo ancestral. Este haplotipo se comparte entre las cuatro 248 

regiones muestreadas, sin embargo, es más frecuente en la región Centro. En tres de las 249 

poblaciones se encontraron haplotipos únicos (singletones): uno en la región Centro (H4), tres en 250 

la Sur (H11- H13) y cinco en la región de Los Tuxtlas (H6- H10) (Cuadro II). El haplotipo 251 

específico de la población de la región Centro (H4), dos de los de la región Sur (H11 y H13) y 252 

uno de Los Tuxtlas (H10), derivaron del haplotipo común H3 al haber acumulado una mutación. 253 

El tercer haplotipo endémico de la región Sur (H12) y dos de Tuxtlas (H6 y H8) son resultado de 254 

la acumulación de dos mutaciones puntuales del H3. La acumulación de ocho y nueve 255 

mutaciones por parte del haplotipo H1 ha dado origen a los haplotipos H9 y H7 respectivamente, 256 

ambos específicos de Los Tuxtlas. 257 

Los resultados del programa BARRIER, mostraron la existencia de dos barreras que 258 

separan a las localidades de Catemaco y Ruiz Cortines de las otras (Figura 2). El análisis de 259 

SAMOVA indicó que la mejor representación de la estructura genética se observa por dos grupos 260 

filogeográficos (CT  = 0.24; P = 0.025; ΔK = 2); en un grupo colocó a las localidades de 261 

Catemaco y Ruiz Cortines pertenecientes a las región de Los Tuxtlas y en el otro grupo el resto 262 

de las localidades muestreadas. En el árbol bayesiano de interrelaciones de los individuos, se 263 
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observa que las muestras se agrupan en dos clados principales, pero estos no presentan una 264 

asociación geográfica definida (Figura 3). El clado A incluye la mayor parte de los individuos 265 

provenientes de las cuatro regiones geográficas, mientras que el clado B, está formado en su 266 

mayoría por individuos de la región de Los Tuxtlas y solo incluye a un individuo de la región 267 

Centro y uno de Uxpanapa. Por lo tanto, ambos análisis (BARRIER y SAMOVA) corroboran la 268 

presencia de los dos linajes que describe el árbol bayesiano construido, al separar las muestras en 269 

dos grupos, el primero que corresponde a la ubicación exclusiva del clado A, y el segundo donde 270 

se encuentran  muestras del clado A y B. 271 

Historia poblacional 272 

Los análisis de la historia poblacional muestran que la distribución de las comparaciones por 273 

pares de secuencias de los haplotipos de A. palliata por población, presentan una distribución 274 

bimodal, excepto en la población del la región Sur en donde se observó una curva unimodal. El 275 

mismo resultado se observa al hacer el análisis para la población total (Figura 4). La prueba de 276 

bondad de ajuste generó un estimado significativo de la suma total de las desviaciones al 277 

cuadrado (SSD) para las regiones Tuxtlas (SSD = 0.09; P = 0.026) y Uxpanapa (SSD = 0.15, P = 278 

0.037), mostrando estacionalidad en los tamaños de ambas poblaciones no ajustándose al modelo 279 

de expansión. La prueba de neutralidad selectiva F de Fu solo fue significativa para la región Sur 280 

(Fu´s F = -2.24; P = 0.014), por lo que solo en esta población se rechaza la hipótesis nula de un 281 

tamaño poblacional constante. Sin embargo, con el estadístico R2 [Ramos y Rozas, 2002], que es 282 

estadísticamente más robusto para un tamaño de muestra chico, ninguna población resultó 283 

significativa, por lo que se acepta la hipótesis nula de una expansión poblacional en todos los 284 

casos (Cuadro III).  285 

 286 

DISCUSION  287 

Variabilidad y estructura genética  288 

Los estudios biogeográficos que se han realizado de A. palliata, han encontrado evidencia 289 

de una pérdida de diversidad genética en dirección norte de su distribución [Ellsworth y Hoelzer, 290 

2006], por lo cual nosotros esperábamos que las poblaciones localizadas en el estado de 291 

Veracruz, que se encuentran al límite norte de la distribución de la especie, mostraran baja 292 

diversidad. Sin embargo, los resultados encontrados en este trabajo muestran una variabilidad 293 
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genética entre moderada y alta (Hd = 0.76;  Pi = 0.012) comparada con la encontrada en el gen 294 

Citocromo b y Región Control de las poblaciones de A. palliata en Costa Rica [Hd = 0.71 y Pi = 295 

0.004; Villalobos, 1998], A. guariba en Brasil [Hd = 0.993 y Pi = 0.024; Machado, 2011], así 296 

como en A. caraya en el norte de Argentina y Paraguay [Hd = 0.94 y Pi = 0.0088; Ascunce et al., 297 

2007].  298 

Por otro lado, se han realizado trabajos utilizado marcadores con mayor tasa de mutación 299 

como los microsatélites para estimar la variabilidad genética de A. palliata y en algunos casos, se 300 

encontraron resultados contrastantes a los de ADNmt. Por ejemplo, en la Isla Barro Colorado, 301 

Panamá, se reportó que la heterocigocidad  es de  las más altas reportadas para el género Alouatta 302 

(0.584 ± 0.063) [Milton et al., 2008]; y para Panamá, Costa Rica y México es de 0.55, 0.33 y 303 

0.14, respectivamente, mostrándose para México la variabilidad más baja detectada [Ellsworth y 304 

Hoelzer, 2006]. Este patrón de baja variabilidad reportada usando microsatélites y alta 305 

variabilidad con ADNmt se ha observado en otros taxa, como Amazila cyanocephala 306 

[Covarrubias, datos no publicados], Lanius ludovicianus [Eggert et al., 2004] y Strix aluco [Brito, 307 

2007]. Esta incongruencia en los resultados para ambos marcadores (nucleares y mitocondriales) 308 

puede estar influenciado por los factores ecológicos relacionados al comportamiento de los 309 

organismos como es el patrón de dispersión, principalmente la dispersión sesgada por los machos 310 

o la selección de parejas por el sistema de apareamiento [Prugnolle y Meeus, 2002]. 311 

La manera en que se distribuye la variabilidad genética en poblaciones fragmentadas 312 

depende principalmente de cuatro factores: 1) la distribución geográfica de la diversidad genética 313 

antes de la fragmentación; 2) el tamaño y número de poblaciones fragmentadas; 3) el tiempo que 314 

las poblaciones han permanecido aisladas respecto al tiempo generacional de la especie; y 4) la 315 

socioecología de la especie (sistema de apareamiento, patrón de dispersión, la distribución de los 316 

linajes en el espacio) [Pope, 1996].  317 

Los resultados de este estudio, sugieren que la fragmentación del hábitat aun no presenta 318 

un efecto en los niveles de diversidad genética (del fragmento de Citocromo b estudiado) de las 319 

poblaciones de A. palliata, pues no se encontró diferencia significativa entre la diversidad 320 

genética de las poblaciones entre las dos condiciones de calidad de hábitat (i.e., conservado vs 321 

altamente perturbado). Es posible que aun no se observe un cambio a nivel genético debido a que 322 

la fragmentación del hábitat en el estado de Veracruz es relativamente reciente 323 
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[aproximadamente de hace 60 años; Hernández-Gómez et al., 2011] y el recambio generacional 324 

de los monos aulladores de manto está calculado en alrededor de entre 11 o 12 años [Pope, 1992], 325 

por lo tanto, se da un estimado que en este periodo de tiempo han existido cinco generaciones 326 

aproximadamente. Es por ello que sería conveniente complementar este estudio con un marcador 327 

molecular con una tasa de mutación más rápida como los microsatélites, para así poder detectar el 328 

efecto de la fragmentación del hábitat sobre las poblaciones en periodos más recientes de tiempo 329 

[Schlötterer, 2000]. No obstante, algunos estudios han encontrado que el uso de estos marcadores 330 

no necesariamente ha ayudado a determinar el efecto de las condiciones y grados de 331 

fragmentación del hábitat. Por ejemplo, Améndola et al. [2009], mediante el uso de  332 

microsatélites, no encontraron diferencias significativas entre la variación genética de las 333 

poblaciones de A. pigra en hábitat con distinto grado de perturbación. Asimismo, se ha reportado 334 

este patrón en otras especies como Peromyscus leucopus [Mossman y Waser, 2001] y Capreolus 335 

capreolus [Wang y Schreiber, 2001]. 336 

Respecto a la estructuración poblacional de A. palliata de las cuatro regiones muestreadas 337 

en Veracruz, encontramos un índice de fijación alto (FST = 0.27; P = 0.01), indicando alta 338 

diferenciación entre las poblaciones. No obstante, éste patrón de estructuración genética de las 339 

poblaciones no se puede atribuir necesariamente a la fragmentación del hábitat y puede ser 340 

explicado por el comportamiento y estrategias reproductivas de la especie [Pope, 1992]. En 341 

diversos estudios se ha reportado que la organización social puede tener un gran impacto en la 342 

estructura genética poblacional, encontrándose que las poblaciones de especies con estrategias 343 

reproductivas poligínicas o poliginándricas tienden a tener alta diversidad genética dentro de los 344 

grupos sociales, pero alta divergencia entre ellos [Storz, 1999]. Al igual que en otros mamíferos, 345 

como los perritos de la pradera de cola negra (Cynomys ludovicianus) y los venados cola blanca 346 

(Odocoileus virginianus), la mayoría de las especies del género Alouatta presentan un sistema 347 

social caracterizado por apareamientos poligínicos, lo cual se ha visto que junto con la filopatría 348 

de las hembras, se maximiza la subdivisión genética [Chesserr, 1991; Pope, 1992; Nunney, 349 

1993]. Esto se debe a que al haber una “monopolización” de las hembras por parte de uno o 350 

pocos machos, se ocasiona un mayor parentesco entre los descendientes por no promover los 351 

apareamientos al azar [Emlen y Oring, 1977] y esto junto con la filopatría de las hembras, origina 352 

un mayor parentesco entre los integrantes de un grupo social.  353 



33 
 

Los estudios de dispersión y ecología del movimiento realizados para A. palliata en Costa 354 

Rica, reportan que ambos sexos migran [Glander, 1992; Clarke, 1982], además que en algunas de 355 

estas poblaciones de Centroamérica, más de un 90% de las hembras son obligadas a abandonar su 356 

grupo de nacimiento [Glander, 1992]. De acuerdo a este patrón de dispersión, se esperaría una 357 

baja diferenciación entre tropas por el alto intercambio de individuos entre los grupos 358 

reproductivos y una homogenización en la distribución de la diversidad genética entre las 359 

poblaciones, principalmente en la matrilínea mitocondrial. Sin embargo, se ha visto un 360 

comportamiento distinto en A. p. mexicana, siendo este más parecido al que se reporta para otras 361 

especies del genero Alouatta, donde existe una mayor filopatría por parte de las hembras [Serio-362 

Silva, com. pers.; Arroyo-Rodríguez et al., 2007; Cristóbal-Askarate et al., 2005]. Así mismo, se 363 

ha reportado que las hembras de la misma tropa presentan un alto grado de parentesco, por lo que 364 

se plantea que las hembras se dispersan a grupos donde existen parientes o a que permanecen en 365 

sus grupos natales [Baiz et al., 2012]. Proyectando este efecto a una escala poblacional mayor, 366 

esta filopatría de las hembras generaría una alta diferenciación entre grupos reproductivos y entre 367 

poblaciones, en concordancia con lo encontrado en nuestros resultados.   368 

Si bien no se encontraron diferencias significativas a nivel genético entre sitios con 369 

hábitat con distinto grado de perturbación, se sabe que el proceso de fragmentación del hábitat 370 

tiene un alto impacto en las poblaciones de monos aulladores y otras especies. La supervivencia 371 

de las poblaciones de A. palliata en México se podría ver en riesgo en las zonas con mayor grado 372 

de fragmentación, pues la calidad del hábitat disminuye [Janzen, 1983; Fletcher, 2005; Arroyo-373 

Rodríguez y Mandujano, 2006; Santos y Tellería, 2006], presentando mayores problemas para su 374 

dispersión entre fragmentos [Estrada y Coates-Estrada, 1996; Horwich, 1998; Améndola et al., 375 

2009; Oklander et al., 2010] y se ven expuestos a un mayor riesgo de contraer enfermedades y/o 376 

de ser depredados [Pozo-Montuy y Serio-Silva, 2007].  377 

Por otra parte, la drástica disminución poblacional que se reporta para la especie en 378 

México y aun más para el estado de Veracruz [Estrada y Coates-Estrada, 1996], puede tener 379 

como consecuencia una disminución en el tamaño efectivo de la población. El tamaño efectivo de 380 

la población calculado en este estudio (Ne = 310) tiende a ser bajo según lo recomendado por 381 

Shaffer [1981], quien sugiere que el tamaño efectivo mínimo para una población genéticamente 382 

viable debe ser mayor de 500 individuos. Sin embargo, este número es una generalización para 383 

todas las especies, y se debe tener en cuenta que la viabilidad de una población está determinada 384 
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por múltiples factores como el contexto ambiental y la historia de vida [Flather et al. 2011]. El 385 

Ne aparentemente bajo sugiere que la población de Veracruz podría presentar problemas de 386 

viabilidad genética a largo plazo si se mantienen o aumentan las presiones antropogénicas, sobre 387 

todo a nivel demográfico. No obstante, se debe tener en cuenta diversos factores ambientales 388 

como la disponibilidad de hábitat, el grado de fragmentación, la conectividad entre parches de 389 

vegetación, la disminución del tamaño de las poblaciones, enfermedades, entre otros para 390 

realmente poder evaluar la viabilidad de la especie en esta región [Rodríguez-Luna et al., 2009].  391 

La diferenciación genética entre poblaciones así como el flujo génico entre ellas sugiere 392 

que las poblaciones de A. palliata de Veracruz se comportan como una metapoblación, es decir, 393 

un conjunto de poblaciones locales que interactúan a través de la migración de individuos entre 394 

ellas, manteniendo una dinámica de colonización y extinción de poblaciones locales [McArthur y 395 

Wilson, 1963; Soulé, 1985; Hanski y Gilpin, 1997]. Este concepto puede ser aplicado tanto para 396 

especies cuyo hábitat está naturalmente constituido en parches [Murphy, et al., 1990], como para 397 

especies que se encuentran en un paisaje fragmentado [Hanski, 1996]. En el caso de A. palliata, 398 

este comportamiento metapoblacional encontrado es posiblemente un efecto natural de la 399 

estructura social, comportamiento y estrategias reproductivas de la especie y no un efecto de la 400 

fragmentación actual del hábitat.  401 

Es importante considerar este comportamiento metapoblacional de la especie para 402 

formular estrategias de conservación. Una estrategia exitosa dentro de los paisajes fragmentados 403 

requiere la conservación de numerosos parches de hábitat, así como asegurar la conectividad 404 

entre ellos [Gilpin, 1987; Harrison, 1994] para promover el flujo genético entre las poblaciones y 405 

la dinámica de extinción-recolonización propia de una metapoblación, ya que cualquier alteración 406 

puede ocasionar la extinción definitiva de la metapoblación [Gilpin, 1987]. 407 

Aunque no se encuentra una relación entre la diversidad genética y la geografía en el área 408 

de distribución de A. palliata en Veracruz. Existen algunos haplotipos que son exclusivos para 409 

algunas regiones y estos hallazgos pueden servir para reconocer a que población pertenecen los 410 

individuos que son decomisados y/o se encuentran en colecciones y zoológicos. Esto con el fin de 411 

lograr la reintroducción o reproducción en cautiverio manteniendo los linajes naturales de la 412 

especie, así como dirigir planes de translocación de individuos a sitios que correspondan a 413 

poblaciones más cercanas genéticamente. Por otro lado, al considerar la biología de la especie 414 
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respecto a la filopatría de las hembras, las estrategias de translocación deberán concentrarse en la 415 

relación de sexos translocados. Sin embargo sugerimos evaluar otros genes u otros marcadores 416 

que estén ligados a los cromosomas sexuales para determinar la magnitud del flujo génico para 417 

cada sexo. 418 

Historia poblacional 419 

Se conoce como el Gran Intercambio Americano al intercambio de las biotas de Norte y 420 

Sudamérica [Webb, 1976], que ocurrió tras la formación del Istmo de Panamá hace alrededor de 421 

tres millones de años [Coates et al., 1992]; aunque, algunas investigaciones sugieren que la 422 

formación del Istmo fue más un proceso que un evento [Knowlton y Weigt, 1998], propiciando 423 

este intercambio. Durante este proceso, se cree que muchas especies sudamericanas de 424 

vertebrados fueron colonizando territorios en dirección norte, tal es el caso de algunas especies de 425 

peces de agua dulce [Bermingham y Martin, 1998], marsupiales como Didelphis virginiana, 426 

numerosos roedores [Marshall, 1988], además de los monos aulladores [Fleagle, 1988]. Nuestros 427 

datos muestran congruencia con esta hipótesis de expansión poblacional reciente tanto por la 428 

distribución mismatch observada en forma de “ola” cuya cresta no se ajusta a la curva de tamaño 429 

poblacional constante [Rogers y Harpending, 1992], así como por la forma similar a una estrella 430 

de la red de haplotipos [Slatkin y Hudson, 1991]. 431 

La presencia de dos linajes en A. p. mexicana sugeridos por los análisis espaciales de 432 

varianza, la determinación de barreras y apoyados con nuestros análisis bayesianos, son similares 433 

a la discontinuidad genética profunda que se ha reportado en dos especies del género Alouatta, A. 434 

caraya [Ascunce et al., 2007] y A. guariba [Mello et al., 2010]; monos capuchinos [Ruiz-García, 435 

2012], además de varios vertebrados con la misma distribución geográfica que las dos especies de 436 

Alouatta [Avise, 1998; Mello et al., 2010] como aves [Cabanne et al., 2007] murciélagos y otros 437 

pequeños mamíferos [Ditchfield, 2000; Costa, 2003]. Avise [2000], definió este patrón genético 438 

caracterizado por dos linajes mitocondriales simpátricos como “patrones filogeográficos de 439 

categoría II” y menciona como posibles explicaciones un tamaño efectivo de la población alto en 440 

conjunto con un flujo génico elevado, selección disruptiva, o bien, por un contacto secundario de 441 

poblaciones previamente aisladas.  442 

Tal como se reportó para A. guariba [Mello et al., 2010] y Cebus capucinus [Ruiz-García, 443 

2012], nuestros resultados de la divergencia de los linajes A y B de A. p. mexicana (1.8 millones 444 
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de años) se remonta al periodo inicial del Pleistoceno. Esta época comenzó hace poco más de dos 445 

millones de años y se caracterizó por oscilaciones extraordinarias del clima mundial [Leigh, 446 

2009]. El efecto de dichos cambios climáticos y el cambio asociado en la vegetación, 447 

posiblemente tuvieron un impacto profundo en la distribución geográfica de la fauna [Webb y 448 

Bartlein, 1992; Mello et al., 2010]. Para las aves y mamíferos, la alternación entre periodos 449 

glaciales e interglaciares durante el Pleistoceno jugó un papel importante en su dispersión yen la 450 

diversificación por el aislamiento de poblaciones en refugios glaciares [Avise y Walker, 1998; 451 

Kemp, 2007]. De acuerdo a lo anterior, la mejor explicación para la presencia de los dos linajes 452 

de A. p. mexicana simpátricos en Veracruz sería que esta es una área de contacto secundario entre 453 

poblaciones alopátricas, que pudieron haber llegado en distintos eventos de colonización, tal 454 

como se sugiere para A. caraya [Ascunce et al., 2007] y A. guariba [Mello et al., 2010] en 455 

Sudamérica. 456 

 Observaciones finales 457 

Nuestros análisis no muestran evidencia de un efecto de la fragmentación del hábitat a nivel 458 

genético en las poblaciones de A. palliata en Veracruz lo que posiblemente se deba a que la 459 

fragmentación del hábitat es relativamente reciente tomando en cuenta el tiempo generacional 460 

largo de A. palliata. Las poblaciones presentan una variabilidad genética de la mitocondria entre 461 

moderada y alta respecto a la reportada en otras especies del mismo género, además de una alta 462 

estructuración genética que podría explicarse por su conformación social. Finalmente se encontró 463 

la presencia de dos linajes mitocondriales simpátricos en Veracruz, donde la explicación más 464 

probable parece ser un contacto secundario de poblaciones alopátricas durante  algún momento 465 

del Pleistoceno. 466 
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CUADRO I. Número de muestras  amplificadas de un fragmento de 331 pb del  Cit b de pelo de 

Alouatta palliata mexicana por localidad y condición de hábitat en el sur de Veracruz, México. 

 

Condición de hábitat Región Localidad No. de muestras amplificadas 

HF Centro Ixtal 8 

  Rancho los Moreno 1 

  Los Ángeles 1 

  Cascajal del Río 6 

 Sur Coatzacoalcos 2 

  Nanchital 3 

  Las Choapas 3 

HC Tuxtlas Catemaco 7 

  Montepío 7 

  Ruiz Cortines 2 

 Uxpanapa Rojo Gómez 4 

  La Palma 2 

  Total 46 

       HF: hábitat fragmentado; HC: hábitat conservado 
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CUADRO II. Número de haplotipos de un fragmento del Cit b de A. palliata mexicana, sitios 

segregados y su frecuencia absoluta en cuatro regiones geográficas de Veracruz.  
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 1 1 2 2 2 3 4 4 8 8 4 5 6 9 4 1 

 3 4 0 2 8 4 3 6 5 8 8 4 0 0 4 3 

Haplotipo 1  C C A T G T T A A C T T C T G A 5 1 2 0 

Haplotipo 2  . . . . . C C . . . C C T C A . 1 0 0 1 

Haplotipo 3  . . . . A . . . . . . . . . . . 8 4 4 5 

Haplotipo 4  . . . . A . . . . . . . . . . C 1 0 0 0 

Haplotipo 5  . . . . A . . . G . . . . . . . 1 0 2 0 

Haplotipo 6  . . . . . . . . . . . . . . . C 0 0 1 0 

Haplotipo 7  . A . . . C C . . T C C T C A . 0 0 3 0 

Haplotipo 8  .  . . . . . G . . . . . . . . 0 0 2 0 

Haplotipo 9  . . . . . C C . . T C C T C A . 0 0 1 0 

Haplotipo 10  . . . . A . . . . . . . . . A . 0 0 1 0 

Haplotipo 11 T . . . A . . . . . . . . . . . 0 1 0 0 

Haplotipo 12  . . . C A . . G . . . . . . . . 0 1 0 0 

Haplotipo 13  . . G . A . . . . . . . . . . . 0 1 0 0 
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CUADRO III. Descriptores de la variabilidad genética y comportamiento poblacional de A. 

palliata mexicana en cuatro regiones en Veracruz.  

 

Población n S H Hd Π Fu´s Fs R2 SSD Ne 

Centro 16 10 5 0.68 0.0049 -0.21 0.171 0.03 219.25 

Sur 8 5 5 0.78 0.0038 -2.24* 0.139 0.01 134.65 

Tuxtlas 16 12 8 0.90 0.0139 -0.179 0.205 0.09* 250.68 

Uxpanapa 6 8 2 0.33 0.0086 3.69 0.373 0.15* 186.66 

Total 46 16 13 0.76 0.0120 -3.24 0.287 0.016 310.98 

 

Número de muestras (n), número de sitios segregados (S), número de haplotipos (H), 

diversidad de haplotipos (Hd), diversidad de nucleótidos (π),  F de Fu (Fu´s Fs), estadístico de 

Ramos y Rosas (R2), desviación de suma de cuadrados (SSD) y tamaño efectivo de la población 

(Ne). (* P<0.05). 
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CUADRO IV. Índice de fijación (FST) y estructura genética por Análisis de Varianza Molecular 

(AMOVA) para el fragmento de Cit b de poblaciones de monos aulladores de manto (A. palliata 

mexicana) para cuatro regiones de Veracruz, México. 

 

Fuente de variación g.l. 
Suma de 

cuadrados 

Componentes de 

varianza 
% de variación 

Entre poblaciones 3 5.607 0.13772 Va 27.23 

Dentro de las 

poblaciones 
42 15.458 0.36806 Vb 72.77 

Total 45 21.065 0.50577 
 

 

Índice de Fijación FST: 

 

0.2723*    

     
 *P <0.01  
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CUADRO V. Índice de fijación genética FST  y numero de migrantes Nm entre pares de 

poblaciones de A. palliata mexicana.  

 

 Centro Sur Tuxtlas Uxpanapa 

Centro  0.99 2.65 0.86 

Sur 0.27299*  1.52 0.44 

Tuxtlas 0.20833* 0.15084*  1.32 

Uxpanapa 0.44229* 0.41876* 0.31723*  

 

Por debajo de la diagonal se presentan los valores de FST. Por arriba de la diagonal se presenta el 

número de migrantes por generación (Nm). El asterisco muestra el valor de significancia al 

P<0.05. 
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FIGURA 1. Ubicación de las cuatro regiones geográficas muestreadas para A. palliata mexicana 

en Veracruz.  
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FIGURA 2. Distribución y red de haplotipos para el fragmento del gen mitocondrial Citocromo 

b y barreras mostradas por el programa BARRIER. El área de los círculos es directamente 

proporcional al número de muestras que presentan. Las localidades están indicadas con números 

en el mapa: (1) Montepío, (2) Catemaco, (3)  Ruiz Cortines, (4) Coatzacoalcos, (5) Nanchital, (6) 

Las Choapas, (7) Rojo Gómez y La Palma, (8) Ixtal, Los Ángeles  y Los Moreno, (9) Cascajal del 

Río. Las líneas punteadas indican las barreras mostradas por BARRIER. 
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FIGURA 3. Genealogía de los individuos recuperada mediante un análisis de inferencia 

bayesiana. Ateles geoffroyi y Alouatta pigra representan el grupo externo. Los números  por 

encima de las ramas  representan las probabilidades posteriores. La estimación del tiempo de 

divergencia de los clados, en millones de años (ma), está indicada en negritas.  
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FIGURA 4. Gráficas de la comparación por pares de secuencias de distribución mismatch. La 

línea solida representa la distribución esperada bajo un modelo de crecimiento poblacional, 

mientras que la línea punteada es la distribución observada. 
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CAPITULO III 

 

DISCUSION Y CONCLUSION GENERAL 

El estudio de la variabilidad genética provee un entendimiento tanto de procesos evolutivos 

actuales como históricos que han generado los patrones de biodiversidad, la preservación de los 

cuales debe ser un componente importante de los planes de conservación. Así mismo, la 

persistencia a futuro de las poblaciones puede depender de la preservación de componentes 

específicos de la diversidad genética (Smith et al., 1993). En el presente estudio, se utilizó esta 

perspectiva para abordar la situación actual de A. palliata en Veracruz, donde actualmente se 

enfrenta a una acelerada pérdida y fragmentación de su hábitat (Estrada  y Coates-Estrada et al., 

1996).  

Los resultados de este estudio indican que la variabilidad genética en A. palliata mexicana 

de Veracruz es de moderada a alta respecto a la que se reporta para otras especies del género 

Alouatta, y alta respecto a lo que se esperaba encontrar por ubicarse al límite norte de la 

distribución (Ellsworth y Hoelzer, 2006). Aunque no encontramos diferencias significativas en 

los niveles de variación genética entre poblaciones (medida por la diversidad de haplotipos y de 

nucleótidos) localizadas en hábitat con distinto nivel de perturbación, si encontramos que existe 

una alta diferenciación o divergencia entre ellas, que posiblemente no esté relacionado a las 

condiciones ambientales actuales sino más bien al comportamiento reproductivo y estrategia de 

apareamiento de la especie (Pope, 1992; Storz, 1999). No obstante, esta alta estructuración 

genética aunada a la estructura metapoblacional que sugieren los resultados, revela la gran 

importancia que tiene el mantenimiento de la conectividad entre las poblaciones para la 

preservación de la especie a nivel regional (Gilpin, 1987, Bouchy et al., 2005) y posiblemente, 

pueda extrapolarse en toda su distribución en México. 

Wang (2004) menciona, que los valores de flujo génico mayores a un individuo por 

generación son suficientes para mantener la variabilidad genética, compensando los efectos de la 

deriva génica. Aunque los valores hallados en su mayoría se encuentran por encima de este 

número (con excepción de la región Uxpanapa), posiblemente esto ya no sea reflejo de la 

situación actual debido al grado de fragmentación que presenta el hábitat y las poblaciones en el 
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estado. Al disminuir el número de migrantes, incrementarse la endogamia a nivel local y 

ocasionar alteraciones en el sistema social y la viabilidad de las poblaciones a largo plazo.  

De acuerdo a nuestros resultados que sugieren una alta estructuración genética y un 

comportamiento metapoblacional de A. p. mexicana en Veracruz, los planes de manejo deben ser 

planteados desde la escala regional (Estada et al., 2002), pues aunque se ha visto que fragmentos 

pequeños pueden mantener grupos de monos aulladores, su permanencia en una región dependerá 

no solo de la calidad de la vegetación (Arroyo-Rodríguez y Mandujano, 2006), sino que también 

del grado de conectividad entre islas o parches de hábitat. Para mantener el flujo génico entre los 

parches, lo ideal es que se creen corredores anchos de vegetación entre éstos, sin embargo esta 

estrategia no es viable en gran parte del área de distribución de estos primates en Veracruz. 

Probablemente una alternativa más local y viable de aplicar sería el promover el uso de cercas 

vivas, el mantenimiento de la vegetación a los costados de los caminos y en especial la 

preservación de la vegetación riparia, pues se ha visto que esta última es una de las zonas que 

mas fauna presenta y funciona como una excelente conexión entre parches de hábitat (Anon, 

1966). No obstante, hay regiones donde la pérdida de hábitat es muy grande (p.e. Región Centro) 

y es muy difícil crear corredores entre los relictos de vegetación  representados por parches de 

pequeño tamaño y gran distancia entre ellos. En este tipo de casos, la translocación de individuos 

o tropas completas puede ser una opción (Lande y Barrowclough, 1987; Pope, 1996), siempre 

intentando mantener el linaje, composición y frecuencia de hapolotipos naturales de cada región. 

La translocación de tropas de esta especie se ha llevado a cabo exitosamente en Veracruz 

(Shedden-González y Rodríguez-Luna, 2010) aunque su propósito en esos casos no fue la 

conservación a nivel genético, prueba que esta práctica puede ser viable. Sin embargo, cabe 

señalar que mientras la variabilidad genética puede ser mantenida en un sitio mediante la 

translocación de individuos entre las poblaciones existentes, los haplotipos que desaparecen por 

la pérdida de individuos, esencialmente se pierden para siempre. Es por ello, que para lograrla 

supervivencia de la especie a corto y largo plazo se incluya el atender  los problemas más críticos 

que presenta en la actualidad, como son la continua reducción y pérdida de los fragmentos de 

bosque. Resolviendo estos problemas se podrá mantener un tamaño poblacional viable  y así  

evitar el rápido decaimiento de la variabilidad genética y consecuencias asociadas.  

Por otra parte, para tomar decisiones de conservación más efectivas, es conveniente 

complementar el estudio, incrementando el número de muestras, en especial para la zona de 



58 
 

Uxpanapa donde el número fue muy reducido debido a la dificultad que implicó localizar a las 

tropas en un área tan extensa de selva. Así mismo, para hacer una evaluación del estado genético 

a mayor escala, sería conveniente ampliar la zona de muestreo dentro de la distribución de le 

especie en México (p. e.: Tabasco y Chiapas). Para este tipo de estudios de genética de la 

conservación, se ha recomendado utilizar más de un gen, para tener un resultado más robusto 

(Smith y Wayne, 1996) o el uso de diferentes marcadores moleculares, particularmente de núcleo 

y/o con distintas tasas de mutación. Dada la importancia de la diversidad genética para la 

viabilidad a largo plazo de una especie, es importante la realización de un monitoreo de la 

variabilidad genética de las siguientes generaciones de A. palliata en Veracruz, lo que permitiría 

evaluar el avance del proceso de fragmentación del hábitat y su impacto genético con el paso del 

tiempo como respuesta a los cambios en sus poblaciones y en hábitat.  

Finalmente, aunque nuestros análisis indican que la fragmentación del hábitat no ha 

tenido un efecto en los niveles de diversidad genética mitocondrial de las poblaciones de A. 

palliata en el estado de Veracruz, a nivel demográfico la especie mantiene alto riesgo por la 

pérdida de hábitat y pérdida de individuos debido al tráfico ilegal y a la cacería, pudiendo llevar a 

extinciones locales antes de que se observe un efecto en el estado genético de las poblaciones. 

Además, la alta diferenciación entre poblaciones dentro de Veracruz, apoya una estrategia de 

conservación que se enfoque en mantener diversas poblaciones y no solo una de ellas, para 

preservar el máximo nivel de diversidad genética posible.  
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