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RESUMEN

El Petrel de Leach (Oceanodroma leucorhoa) anteriormente incluia cuatro subespecies. Sin
embargo, las subespecies O. |. cheimomnestes y O. l|. socorroensis, que anidan
exclusivamente en Isla Guadalupe, México, fueron elevadas a categoria de especie por la
American The American Ornithologist's Union en 2016. Esta nueva clasificacion
taxonomica fue basada en supuestas diferencias en su cronologia reproductiva, medidas
morfométricas, coloracion y vocalizaciones. Sin embargo, este cambio fue establecido sin
estudios filogenéticos previos. En orden de proveer elementos que corroboren esta
asignacion, se analizo la variacion en tres genes mitocondriales (region control, COI y
citocromo b) en individuos reproductivos del Petrel de Ainley (O. cheimomnestes) y el
Petrel de Towsend (O. socorroensis) en los islotes de Isla Guadalupe. Adicionalmente, se
utilizaron andlisis de isotopos estables de carbono y nitrogeno para conocer el nicho
isotdpico durante la temporada reproductiva. Para esto, se recolectaron muestras de sangre
de ambas especies entre el 2014 y el 2016. Las distancias genéticas revelaron que estas
especies se encuentran dentro del rango de subespecie (0-3.9%). Aunque se encontrd
estructura genética significativa (¢st = 0.25 and Fst = 0.08 p <0.005) y diferencias en el
nicho isotdpico entre ambas especies; los arboles filogenéticos y la red de haplotipos
indican que son conspecificas y existe evidencia de flujo génico. Con base a nuestros

resultados, se sugiere que sean consideradas como subespecies.
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ABSTRACT

The Leach’s Storm-Petrel (Oceanodroma leucorhoa) previously included four subspecies.
However, the subspecies O. |. cheimomnestes and O. |. socorroensis, that breed exclusively
on Guadalupe Island, Mexico, were elevated to species level by The American
Ornithologist's Union in 2016. This new taxonomic classification was based on differences
in reproductive chronology, morphometric measures, coloration, and vocalizations.
Nevertheless, this change was established without previous phylogenetic studies. In order
to provide elements to corroborate this assignment, we analyzed the variation in three
mitochondrial genes (control region, COI and cytochrome b) in breeding individuals of the
Ainley’s Storm-Petrel (O. cheimomnestes) and the Towsend’s Storm-Petrel (O.
socorroensis) on islets of Guadalupe Island. Additionally, we used stable isotopes analysis
of carbon and nitrogen to evaluate the isotopic niche during the breeding season. For this,
we collected blood samples from both species between 2014 and 2016. The genetic
distances revealed that these species fell within the subspecies intervals (0-3.9%). Although
we found significant genetic structure (¢st = 0.25 and Fst = 0.08 p <0.005) and differences
in isotopic niche between both species; the phylogenetic trees and the haplotype network
indicate they are conspecific and gene flow exists. Based on our results, we recommend

considering them as subspecies.



1. INTRODUCCION

El Petrel de Leach (Oceanodroma leucorhoa) es el miembro del orden Procellariiforme con
una distribucién mas amplia en el hemisferio norte. Sus colonias de reproduccion se
localizan en islas del Océano Atlantico desde Noruega hasta Massachusetts, EUA, y en el
Océano Pacifico desde Hokkaido, Japon hasta Estados Unidos (Castle Rock, Little River
Rock, Trinidad Bay Rocks, Farallon islands, Fish Rocks, Prince y las Channel Islands;
Harris, 1974, Sowls et al., 1980) y la peninsula de Baja California, México (Islas Coronado,
Archipiélago de San Benito e Isla Guadalupe; Rodewald, 2015). Esta especie es de habitos
pelagicos por lo que sélo visita las islas durante la temporada de reproduccion (Rodewald,
2015), aunque se conoce que otras especies de petreles realizan visitas esporadicas a las
islas durante las temporadas no reproductivas (Quillfeldt et al., 2015). La visita a las
colonias es estrictamente nocturna y los individuos no reproductivos, en su mayoria

inmaduros, permanecen en el mar durante todo el afio (Anker, 2000).

Anteriormente, para esta especie se reconocian cuatro subespecies: Oceanodroma
leucorhoa leucorhoa, O. I. chapmani, O. I. socorroensis y O. |. cheimomnestes). No
obstante, en 2016, las subespecies O. |. socorroensis y O. |. cheimomnestes, que anidan
exclusivamente en Isla Guadalupe, México, fueron elevadas a categoria de especie por The
American Ornithologist’s Union (Chesser et al., 2016). Esta nueva clasificacion
taxonémica fue basada en las supuestas diferencias en su cronologia reproductiva,
vocalizaciones y caracteres morfométricos (Ainley, 1980; Power y Ainley, 1986). El Petrel
de Ainley (Oceanodroma socorroensis) es considerado como la poblacion anidante de

verano, y el Petrel de Towsend (Oceanodroma cheimomestes) como la poblacion que anida



en invierno. Se cree que estas especies evolucionaron de manera simpatrica por alocronia
(evolucion por aislamiento reproductivo entre poblaciones sin una barrera geografica). Sin
embargo, esta clasificacion ha sido descrita como controversial y confusa (Crossin, 1974;

Ainley, 1980; Ainley, 1983; Bourne y Jehl, 2014).

La incertidumbre continla, y las aparentes diferenciaciones las han catalogado a nivel de
subespecie (Crossin, 1974; Ainley, 1980; Ainley, 1983; Bourne y Jehl, 2014) y a nivel de
especie (Birt y Vicki, 2009; Del Hoyo y Elliot, 1992; Taylor et al., 2017; Wallace, et al.,
2017). Incluso, estudios recientes con marcadores moleculares nucleares y mitocondriales

no demuestran una separacion a nivel de especie (Taylor et al., 2017).

El Petrel de Ainley y el Petrel de Towsend se reproducen exclusivamente en los islotes
adyacentes a Isla Guadalupe (Islote Zapato e Islote Morro Prieto) donde se encuentran la
mayor parte del afio. Actualmente ambas poblaciones se encuentran vulnerables ante la
amenaza de especies exoticas en Isla Guadalupe. Esta claro que especies introducidas por el
hombre como las cabras y los gatos han sido la principal causa de extincion de seis taxa
endémicos (el petrel de Guadalupe Oceanodroma macrodactyla, el cara cara de Guadalupe
Caracara lutosus, el carpintero de Guadalupe Colaptes auratus rufipileus, el saltapared de
Bewick Thryomanes bewickii brevicauda, el reyezuelo sencillo de Guadalupe Regulus
calendula obscurus y el raspador moteado de Guadalupe Pipilo maculatus consobrinus), y
representa una amenaza para otros (Luna et al., 2005) entre los cuales se encuentran las
poblaciones del petrel de Ainley y el petrel de Towsend. Los islotes, se encuentran libres de
especies exoticas y por ahora, proveen un habitat critico para las poblaciones de petreles,
los cuales fueron extirpados de sus sitios de anidacion en la isla principal aparentemente

por la depredacion de gatos y pérdida de habitat (Luna et al., 2005; Bourne y Jehl, 2014).



En términos de conservacion El Petrel de Ainley se encuentra enlistado en la Norma Oficial
Mexicana NOM-059-SEMARNAT-2010 como especie en peligro de extincion
(SEMARNAT, 2010). Sin embargo, estas dos especies son muy parecidas

morfologicamente y se encuentran bajo las mismas amenazas.

Debido a la incertidumbre que existe en la definicion de su estatus taxondmico, poco
conocimiento de su ecologia y la vulnerabilidad de su habitat, resulta imperativo realizar
investigaciones que promuevan y refuercen su conservacion. Es por ello que en este trabajo
se han incorporado herramientas moleculares que permitan confirmar la diferenciacion
entre estas poblaciones. Comprender los mecanismos de diferenciacion entre poblaciones
es importante para entender sus mecanismos evolutivos y garantizar el éxito en su

conservacion (Friesen, et al. 2007).

Las herramientas moleculares proporcionan evidencias que permiten sugerir cambios en la
taxonomia. La variacion genética dentro y entre poblaciones de organismos altamente
moviles como las aves marinas es necesaria para comprender su evolucion y ecologia, y es
también una herramienta clave para la conservacion (Taylor y Friesen, 2012). Los estudios
sobre las relaciones filogenéticas entre especies de la familia Hydrobatidae han permitido
conocer los mecanismos de especiacion por alocronia, la cual ha desempefiado un papel
importante en la divergencia entre especies, tal es el caso del Petrel de Madeira
(Oceanodroma castro) (Smith y Friesen, 2007; Wallace et al., 2017). En particular, los
marcadores mitocondriales se utilizan para trazar la historia evolutiva y estructura
poblacional relacionada al linaje, ya que son de herencia uniparental y no recombinan.
Asimismo, permiten conocer cambios demograficos y de dispersion entre especies (Di

Rienzo y Wilson, 1991).



Los isotopos estables son otra herramienta que es utilizada para estudiar los movimientos y
el nivel trofico en el que se alimentan las aves marinas (Quillfeldt et al., 2005; Quillfeldt et
al., 2008; Cherel et al., 2016; Dehnhard, et al., 2016). Los valores isotopicos pueden reflejar
la separacion de nichos a través de los gradientes ecoldgicos que abarcan grandes escalas y
sugieren el aislamiento evolutivo por el medio ambiente. La segregacion en dieta y sitios de
forrajeo entre especies hermanas sugiere que exhiben varias estrategias de forrajeo que
permiten la segregacion ecoldgica (Cherel et al., 2016). Esta segregacion espacial y
temporal podria conducir potencialmente a la diferenciacion de poblaciones con

consecuencias para la taxonomia y el estado de conservacion (Moodley et al., 2015).

Con el objetivo de conocer la filogenia del Petrel de Ainley y el Petrel de Towsend se
utilizaron marcadores mitocondriales; y para examinar sus diferencias en posicion trofica y
segregacion espacial se usaron andlisis isotopos estables de carbono y nitrégeno. Los
objetivos especificos de este trabajo fueron: 1) examinar los patrones de variacion genética
(haplotipica y nucleotidica) de los petreles de Isla Guadalupe a partir del andlisis de
secuencias de la region control, el citocromo b (Cyt b) y el citocromo oxidasa subunidad I
(COI) del ADN mitocondrial con el fin de delimitar sus poblaciones; 2) determinar las
relaciones filogenéticas de las poblaciones de petreles del género Oceanodroma
distribuidas en las islas del Pacifico de la peninsula de Baja California; 3) examinar la
diferenciacion en nicho isotopico entre las poblaciones de O. cheimomnestes y O.

socorroensis durante la temporada reproductiva.

La hipotesis central de este trabajo fue que existen diferencias genéticas consistentes entre

las poblaciones de verano (O. socorroensis) e invierno (O. cheimomnestes) que las



constituya como clados independientes y que pueda fundamentar su separacién como

especies evolutivas diferentes.

2. MATERIALES Y METODOS

2.1 Area de estudio

Isla Guadalupe y sus islotes fueron declarados Reserva de la Bidsfera por su relevancia
biologica y ecologica el 5 de junio del 2003. Se localiza a 260 km frente a las costas de
Baja California, esta isla es de origen volcanico oceanico, con dimensiones aproximadas de
37 km de largo y hasta 8.5 km de ancho, y una topografia que varia desde el nivel del mar
hasta 1.3 km de altitud. Isla Guadalupe presenta caracteristicas muy importantes debido a
su aislamiento de continente (Castro et al., 2005). Es considerada como un area de
importancia para la conservacion de las aves (AICA) catalogada bajo la categoria G-1 que
comprende a los sitios que contienen al menos una poblacion de una especie considerada
como globalmente amenazada, en peligro o vulnerable de acuerdo a la lista roja de la Union
Internacional para la Conservacion de la Naturaleza (IUCN, por sus siglas en inglés).
Particularmente, Isla Guadalupe y sus islotes son sitio de anidacion y descanso de al menos
133 especies de aves, entre los que destacan el Albatros de Laysan (Phoebastria
inmutabilis), la Pardela mexicana (Puffinus opisthomelas), el Cormoran de Brandt
(Phalacrocorax penicillatus) y dos especies de petreles (O socorroensis y O.
cheimomnestes). Del total de aves registradas para la reserva, 26 se encuentran bajo alguna

categoria de riesgo de acuerdo a la NOM-059-SEMARNAT-2010.
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Figura 1. Localizacion de las 6 islas donde se recolectaron las muestras para este estudio.




2.2 Muestreo

Se realizaron varias expediciones a Isla Guadalupe durante las temporadas reproductivas de
O. socorroensis y O. cheimomnestes de 2014 a 2016. Los islotes Morro Prieto y Zapato se
visitaron a lo largo de la mayoria del ciclo anual para definir y corroborar las temporadas
reproductivas descritas por Ainley (1980). Los individuos se capturaron con redes de niebla
durante la noche, se anillaron con un anillo de acero inoxidable con una clave alfanumérica
para la identificacion individual; y se tomaron medidas morfométricas estandar y datos de
la forma de la cola, esto ultimo con el fin de saber si existen diferencias genéticas o de
nicho isotdpico entre grupos de distintos morfos. Su estatus reproductor fue confirmado

mediante la revision del parche de incubacion y la presencia de polluelos en madrigueras.

Para determinar una separacion de las temporadas reproductivas, se registro el nimero de
nidos activos (con huevos, padres incubando o presencia de polluelos). Se tom6 una
pequefia muestra de sangre de individuos de cada especie (tabla 1) mediante la puncion de
la vena branquial con una aguja y utilizando un capilar. Una parte de la muestra fue
transferida a papel FTA (~30uL) para llevar a cabo los andlisis genéticos; y otra parte fue
colocada inmediatamente en un tubo eppendorf y secada a 40°C, para el andlisis de
isotopos estables de carbono (8!°C) y nitrogeno (5'°N). El mayor esfuerzo de captura se

llevo a cabo en el islote Morro Prieto de donde se recolectaron la mayoria de las muestras.



Tabla 1. Localidades de recolecta.

Localidad de Temporada

Especie Spp recolecta de captura Aflo Origen  n
0. leucorhoa _ ¥slas San Benito, Junio- Sangre 1
chapmani islas Coronados  octubre 2014 8
O. socorroensis 20014- g ngre O
' - Isla Guadalupe Junio-agosto 2016 & 1
0. 2014- Sanere 3
cheimomnestes - Isla Guadalupe  Enero-marzo 2016 & 4
Oceanodroma Isla Guadalupe Octubre, 2014- Sangre 1
sp. - abril y mayo 2016 1
O. microsoma Isla Parti.da, islas  Mayo, julio y 2014 Sangre 5
- San Benito octubre 3

0. melania ¥slas San Benito, o 2014y Sangre
- islas Coronados  Junio-julio 2016 5
Islas Todos 2
O. homehroa - Santos Junio-julio 2016 Sangre 4

Adicionalmente, se colectaron muestras de especies y subespecies del género
Oceanodroma que anidan en 6 islas del Pacifico mexicano (Tabla 1, figura 1). También, se
obtuvo informacién de secuencias de otras especies depositadas en GenBank

(www.ncbi.nlm.nih.gov/genbank) para construir la filogenia del grupo (Anexo I).

2.3 Analisis molecular

2.3.1 Extraccion de ADN

Las extracciones de ADN se realizaron a partir de sangre en papel FTA, siguiendo la

metodologia de sales (Aljanabi y Martinez, 1997). E1 ADN se obtuvo de 176 muestras de



individuos del género Oceanodroma en seis islas ubicadas en ¢l Pacifico y Golfo de Baja
California, México (Fig 1). Las reacciones en cadena de la polimerasa (PCR) se realizaron
en volimenes de 25 pl utilizando GoTaq® Green Master Mix (Promega), cada reaccion se

realiz6 junto con un control negativo y un control positivo.

2.3.2 Marcadores mitocondriales

Un fragmento de la region control del ADN mitocondrial (349 pb) se amplificé por PCR
con los cebadores OcL6l (5’-CAGTAGCGGGGCGGCTYTATGTAT-3") (Smith y
Friesen, 2007) y H521 (5’-GCCCTGACCGAGGAACCAGA-3’) (Quinn y Wilson, 1993)
bajo las siguientes condiciones: temperatura inicial de 94°C por 4 min. Después de la
primera fase, los siguientes 35 ciclos de 94°C por 45 s, 62°C por 45 s, y una extension a
72°Cpor | min. Finalmente, una extension terminal a 72°C por 8 min. Un fragmento de
Cyt b (478 pb) se amplifico conlos cebadores sp-cytb-23L (5'-ATGGCCCCCAACCCY
CGAAAATC-3") y sp-cytb-838H (5'GGGATTGAGCGKAGGATGGC-3") (Wallace et al.,
2017) bajo las siguientes condiciones: temperatura inicial de 94°C por 4 min, después 35
ciclos de94°C durante 45 s, 50°C por 1 min., y una extension a 72°C por 1:30 min.
Finalmente, una extension terminal a 72°C por 8 min. Se amplifico un fragmento del COI
(514 pb) con los cebadores R1 (5’-ACGTGGGAGATAATTCCAAT CCTG-3) y el
FalcoFA (5’-TCAACAAACCACAAAGACATCGGCAC-3’) (Kerr et al., 2007; Johnsen et
al., 2010), este ultimo no funcion6 para algunas especies, por lo que se opto por disefiar un
cebador mas especifico: OLEF1 (5'-AATCTACAATGTAATCGTCACT GCC C- 3"). Las
condiciones fueron: temperatura inicial de 94°C por Imin. Después, los siguientes 35 ciclos

de 94°C por 1 min., 58°C por 1:30 min., y una extension a 72°C por 1:30 min. Finalmente
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una extension terminal a 72°C por 8 min. Los productos de PCR fueron confirmados
mediante electroforesis en geles de agarosa al 1.5%, posteriormente fueron enviados a
SegXcel, Inc., San Diego, California, para su secuenciacion. Las secuencias fueron
revisadas y alineadas con el programa CLC MainWorkbench (Version 6.7.1). Las
secuencias limpias y revisadas se compararon con las secuencias de Genbank

(https://www.ncbi.nlm.nih.gov/, Anexo I).

2.4 Anailisis de isotopos estables

En el laboratorio, las muestras de sangre seca se liofilizaron y trituraron, y se prepararon en
alicuotas de 0.7-1.1 mg de polvo homogenizado para ser pesados en vasos de estafo.
Posteriormente fueron enviadas a la Universidad de California en Davis, EUA (UC Davis
Stable Isotope Facility) para ser procesadas. Las proporciones de isdtopos estables de
carbono (*C) y nitrégeno (!°N) fueron medidas en un espectrémetro de masas de razones
isotopicas (20-20 espectrometro de masas, PDZEuropa, Scientific Sandbach, United
Kingdom). Se realizé la combustion de las masas a CO? (bidxido de carbono) y N?
(nitrogeno) a 1000°C en un analizador elemental en linea (PDZEuropa ANCA-GSL). Los
gases fueron separados en una columna Carbosieve G (Supelco, Bellefonte, PA, USA)
antes de introducirlo al espectrometro de masas. Las razones de isétopos fueron
comparadas con gases estandares (1.1237x1072 para *C y 3.677x10 para '°N) inyectados
directamente dentro del espectrometro de masas, antes y después de que se calcularan los
valores promedios de las muestras. Los resultados de las abundancias isotdpicas se

expresan en notacion & como partes por mil (%o) de acuerdo a las normas internacionales V
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Peedee belemnite (carbono) y AIR (nitrégeno). Los valores de 6 se calcularon mediante la

formula SX(%o): [(Rmuestra/ Resténdar)-l] x 1000.

2.5 Analisis de datos

2.5.1 Variacion genética

Los analisis estadisticos poblacionales fueron realizados en Arlequin (Excoffier y
Schneider, 2005). La diversidad haplotipica Hs (Nei, 1987) y la diversidad nucleotidica ©

(Tajima, 1983) se calcularon para evaluar el nivel de variacion intraespecifica.

2.5.2 Estructura genética poblacional

La estructura genética se determind para las secuencias de la region control del ADN
mitocondrial. Se index6 para @ st y Fst calculado por un analisis de varianza molecular
(AMOVA) utilizando el programa Arlequin (Excoffier y Schneider, 2005). Fst y @ st
fueron comparados mediante interacciones pareadas entre los individuos de invierno, los
individuos de verano y los individuos que no fueron asignados a alguna temporada
reproductiva. El modelo de sustitucion que se utilizd fue Kimura 2-parametros (Kimura,
1980). Se definié el pardmetro de la forma de distribucion gamma (o) a 0.27 establecido

previamente en jModelTest (Posada y Crandall, 1998).

Para evaluar las relaciones evolutivas entre los haplotipos de las dos poblaciones de Isla

Guadalupe y entre las diferentes especies de petreles del género Oceanodroma, se
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construyd una red de haplotipos de red mediana (Bandelt, et al., 1999) en PopArt

(http://popart.otago.ac.nz/index.shtml).

2.5.3 Reconstruccion filogenética

El modelo de evolucion molecular fue seleccionado con jModelTest (Posada y Crandall,
1998). Para realizar el andlisis filogenético, se incluyeron secuencias adicionales de otras
especies del género Oceanodroma disponibles en la base de datos ptiblica GenBank (Anexo
I) para ser utilizadas como grupos externos. Para construir el arbol y estimar los tiempos de
divergencia se utilizé el programa MEGA (Kumar, et al., 2016). Para calibrar el reloj
molecular, se utilizaron los tiempos estimados por Wallace (2017) para la familia

Hydrobatidae.

El porcentaje de divergencia genética entre poblaciones y dentro de poblaciones fue
calculado mediante el modelo Kimura 2-parametros en MEGA (Kimura, 1980; Kumar, et
al., 2016) con una prueba estadistica de soporte de 1,000 réplicas por boostrap. Para este
analisis, la separacion de las poblaciones de Isla Guadalupe se realizo en tres grupos; en dos
grupos se incluyeron a los individuos que se encontraban dentro de los picos de actividad
en las temporadas reproductivas de invierno y verano, el tercer grupo fue de los individuos

que se encontraban en los traslapes de temporadas reproductivas.

2.5.4 Nichos isotopicos

Los valores obtenidos de carbono (*C) y nitrogeno (!°N) fueron analizados en el

Departamento de Ecologia Animal y Sistemdtica de la Universidad de Giessen, en
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Alemania (Justus Liebig-Universitdt Gielen). Se utilizaron métricas cuantitativas de
poblacion derivadas de datos de isétopos estables para revelar aspectos clave de la
estructura del nicho. Las métricas se adaptaron a partir de métricas a nivel de la comunidad
desarrolladas originalmente por Layman (Layman et al., 2015) basado en la media de los

valores de §'3C y 8'°N de O. cheimomnestes y O. socorroensis.

La distancia media métrica al centroide (CD) se utilizd como medida de la diversidad
trofica de la poblacion. CD se calcula como la distancia media euclidea de cada individuo
de una poblacién al centroide d15N- 813C para esa poblacion. El rango de nitrogeno (NR)
y el rango de carbono (CR) de la poblacion corresponden a la distancia entre los dos
individuos con los valores de §'3C y §'N mas altos y mds bajos dentro de una poblacién y
proporcionan una indicacién del rango total de nitrogeno y carbono explotado por una
poblacion. La media métrica de la distancia vecina mds cercana (MNND) se puede utilizar
para inferir la uniformidad tréfica de la poblacion. MNND se calcula como la media de las
distancias euclidianas de cada individuo a su vecino mas cercano en el espacio isotdpico

estable.

Todas las métricas fueron remuestreadas por bootstrap (10000 interacciones) basadas en el
tamafio minimo de la muestra en el conjunto de datos (n = 22) para permitir la comparacién

entre las poblaciones.

Se utiliz6 las Elipses Bayesianas de Is6topos Estables en R (SIBER por sus siglas en inglés,
Jackson et al. 2011, 2012) para analizar la reparticion de recursos (nicho espacial) y la

especializacion en los recursos (4rea del nicho) entre las especies. Se uso6 el area de la elipse
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estandar (SEA) como una medida del nicho isotopico promedio de la poblacion central que

es robusto a la variacion en el tamafio de la muestra (Jackson et al. 2011).

La elipse estandar se calcula a partir de la media de los valores de 8'°C y §'°N del conjunto
de datos de cada grupo. Los datos se simularon de tal manera que cada uno conforma un
miembro de la comunidad a partir de su propia distribucion normal multivariante
independiente (Jackson, et al., 2011). Las elipses contienen aproximadamente el 40% de los
datos y, por tanto, revela el nicho nucleo esperando que sea insensible al tamafio de la
muestra. La version corregida de la elipse de area estdndar, denominado SEAc, se emplea

para eludir el sesgo cuando el tamafio de las muestras son pequefias (Jackson, et al., 2011).

3. RESULTADOS

3.1 Temporadas reproductivas

Petrel de Towsend Oceanodroma socorroensis. De acuerdo a la fenologia reproductiva

conocida para Oceanodroma leucorhoa (Rodewald, 2015), se estimaron los intervalos de
los periodos de puesta, eclosion, y crianza. En esta especie la actividad inicia en promedio
tres semanas antes de la puesta, donde los sitios de anidacion son visitados por adultos para
ocupar los nidos; el periodo de puesta dura un promedio de 69 dias, la eclosion 66 dias y el
periodo de cria tiene una duracion de 67 dias (Rodewald, 2015). Con base en lo anterior, la
temporada de reproduccion de O. socorroensis inicio la ultima semana de abril y termino la
primera semana de noviembre. La puesta comenz6 a finales de mayo o principios de junio,

la eclosion tuvo lugar entre finales de junio y finales de agosto; y el periodo de crianza de
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finales de agosto a principios de noviembre (Figura 3). De acuerdo a las observaciones en
campo, el pico de actividad fue de junio a octubre, con un mayor registro de nidos en
octubre, donde se encontraban polluelos en etapa avanzada, con porcentajes de cobertura de
plumas que iban del 60 al 80%, incluso algunos con rectrices y plumas de vuelo completas

(Figura 3).

Petrel de Ainley Oceanodroma cheimomnestes. Para esta especie, se estimo que la

temporada reproductiva comienza en la segunda semana de noviembre con el arribo de los
adultos a los islotes. La puesta inicia en las ultimas dos semanas de diciembre terminando a
mediados y finales de febrero; la eclosion tiene lugar desde finales de enero hasta la tercera
semana de marzo; y la temporada de cria abarca entre finales de marzo y mediados de junio
(Figura 3). En campo, se registr6 actividad desde finales de diciembre, donde se
encontraron algunos huevos en los islotes, prolongdndose hasta marzo, en este ultimo mes
hubo registro de polluelos con plumoéon y algunos con rectrices y plumas de vuelo
completas; en abril se encontraron pocos polluelos en los nidos. La mayor actividad se

registrd de enero a marzo.

Se registro la recaptura de 3 individuos, lo cual es evidencia de que algunas aves visitan los
sitios de anidacion durante ambas temporadas reproductivas. Con relacion a las variantes de
la cola, re registrd el morfo de 32 individuos; en invierno 82% de las aves presentd forma
bifurcada y 18% la forma de abanico, en verano la proporcion fue de 80% con cola
bifurcada y 20% con forma de abanico (Figura 2). Los individuos que presentan esta ultima
forma son menos abundantes, pero ambas variantes se encuentran tanto en la temporada de
invierno como en la de verano. En el estudio filogenético y de diferenciacion genética entre

los morfos no pudo llevarse a cabo al no obtener muestras suficientes de cada grupo.



16

En el mes de septiembre y noviembre no fue posible subir a los islotes debido a las
condiciones poco favorables en el mar, por lo que no puede descartarse la presencia de

individuos de estas especies y de actividad reproductiva.

Figura 2. Morfos de cola presentes en las poblaciones de petreles de invierno (O.
cheimomnestes) y verano (O. socorroensis) que anidan en los islotes de Isla Guadalupe,

Meéxico. Se observa la forma bifurcada (izq.) y la forma de abanico (der.).



17

Enero Febrero Marzo Abril Mayo Junio Julio Agosto Septiembre Octubre Noviembre Diciembre

1 1‘3 4 1‘2 314 1‘2'3‘4 1|2|3]4 1 2‘3[4 1‘2 3|4 1|2|3‘4 1|2‘3|4 1 Z‘3|4 1‘2 3‘4 1|2(3/4|1(2]3|4

[ Auribo de primeros individuos I O. socorroensis
— — — - Puesta I O. cheimomnestes
Eclosion

[ Pico de temporada
s Cria
Figura 3. Cronologia reproductiva de las poblaciones de petreles O. cheimomnestes y O.

socorroensis que anidan en los islotes de Isla Guadalupe, México durante las temporadas

reproductivas 2015-2017.

3.2 Variacion genética

Para la region control se identificaron 29 haplotipos, en 76 individuos que comprenden a
las dos poblaciones de petreles de Isla Guadalupe. Los 12 sitios polimorficos fueron
encontrados en un fragmento de 349 pb, el cual presentd 15 transiciones y cero
transversiones. La composicion nucleotidica para O. cheimomnestes fue de: C=29.14%,
T=25.41%, A=28.20% y G=17.26% y para O. socorroensis fue de: C=29.34%, T=25.20%,
A=28.35% y G=17.10%. El haplotipo mas comin y compartido en ambas temporadas fue
el GPEOI seguido de GPE02. Se encontraron un total de 17 haplotipos tnicos, de los cuales
nueve se presentaron en verano y ocho en invierno (Tabla 2). Los indices de diversidad

fueron similares entre ambas poblaciones (Tabla 3).
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Tabla 2. Sitios variables a través de 29 haplotipos de la region control de las dos
poblaciones de petreles que anidan en los islotes en Isla Guadalupe México. El sitio
variable se refiere a la posicion del nucleotido en la secuencia. Los puntos indican identidad

con el haplotipo AA. La frecuencia de cada haplotipo se presenta por mes.

Haplotipo Sitios variables Frecuencia por mes
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Tabla 3. Indices de diversidad genética de la region control en las dos poblaciones de
petreles que anidan en los islotes en Isla Guadalupe, México. El nimero de haplotipos son
los presentes en cada temporada reproductiva. Hs y m indican la diversidad haplotipica y
nucleotidica respectivamente. El tercer grupo de la columna de especie, corresponde a los
individuos que se capturaron en los traslapes de temporadas y que no fueron asignados a

ningn grupo.

Este estudio Taylor et al., 2017
Especie n | #Hap HS T n | # Hap HS n

O. cheimomnestes | 34 12 0.86+ | 0.005+ | 24 14 091+0.05 | 0.005=+
0.037 0.003 0.003

O. socorroensis 31 18 0.89+ | 0.006+ | 18 13 0.95+0.04 | 0.012+
0.048 0.004 0.007

No asignados 11 9 0.96+ | 0.006+ - - - -
0.051 0.004

3.3 Estructura genética poblacional

La estimacion de ¢st fue significativa entre O. socorroensis y O. cheimomnestes (0.25
p<0.005), pero no entre los individuos sin asignar y O. socorroensis. La estimacion global
de st fue significativa (0.20 p<0.005). Los valores de Fst fueron bajos pero significativos
(0.0.08 p<0.005) entre O. socorroensis y O. cheimomnestes pero al igual que la anterior, no

fue significativo entre O. socorroensis y los individuos sin asignar (Tabla 3).
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Tabla 4. Estimaciones de Fsr (arriba de la diagonal) y ¢st (debajo de la diagonal) para las
secuencias de la region control de las dos poblaciones de petreles que anidan en los islotes

en Isla Guadalupe, México.

n O. cheimomnestes O. socorroensis Sin asignar
O. cheimomnestes 34 0.085 0.063
O. socorroensis 31 0.25 -0.017
Sin asignar 11 0.26 -0.048

Una red de haplotipos de union mediana (Figura 4) ilustra que la mayoria de los haplotipos
de ambas poblaciones de Isla Guadalupe se encuentran dentro de una sola sustitucion de
nucleotidos de otro haplotipo. El patron que se percibe es una separacion incipiente, mas no
una polarizacién que indique la separacion de especies completas. La red de haplotipos
entre las especies de Isla Guadalupe y las subespecies O. leucorhoa chapmani y O.
leucorhoa leucorhoa, se observa una separacion entre las dos poblaciones de Isla
Guadalupe de las subespecies, aunque tampoco se aprecia una polarizacion completa

(Figura 5).
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GPE09

1 individuo

o]
O 10 individuos

GPE27 GPE22

&) O. socorroensis
@ O. cheimomnestes
© Individuos sin asignar

Figura 4. Red de haplotipos de unién mediana para las dos poblaciones de petreles que
anidan en los islotes en Isla Guadalupe, México, basada en 349 pb de la region control del

ADN mitocondrial.
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@ O. socorroensis QO O.I chapmani @ O. 1 leucorhoa (Pacifico) O 1 individuo

@ O cheimomnestes Individuos no asignados @ O. I leucorhoa (Atlantico) O 10 individuos

Figura 5. Red de haplotipos de union mediana para el complejo de O. leucorhoa basada en

un fragmento de 349 pb de la region control del ADN mitocondrial.
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3.4 Reconstruccion filogenética

El modelo de tiempo general reversible (GTR+G+I) fue determinado bajo el criterio de
Akaike para los tres genes que se utilizaron. Los andlisis de Maxima Verosimilitud y
filogenética Bayesiana basado en el fragmento de la region control conforman un clado
monofilético que incluye a las subespecies de O. leucorhoa (O. |. chapmani y O. |.
leucorhoa) y las dos especies reconocidas para Isla Guadalupe (O. cheimomnestes y O.
socorroensis), con un soporte del 96% (Figura 6). De acuerdo al COI, todas las subespecies
de O. leucorhoa se separan de O. cheimomnestes y O. socorroensis, quedando estas dos
ultimas en un clado como conspecificas (Figura 7). En el caso del Cyt b, se obtuvo una
topologia similar al COI: las dos poblaciones de Guadalupe se agruparon juntas, mientras
que las subespecies O. |. chapmani y O. I. leucorhoa se posicionaron juntas en otro clado
(Figura 8). En los tres arboles filogenéticos, los clados a nivel de especie tienen un soporte

mayor al 90%. La referencia de las muestras se encuentra detallada en el Anexo 1.

Se estimaron los tiempos de divergencia con el Cyt b y se compararon con los estimados
por Wallace, et al.,, 2017. El grupo que contiene a las especies y subespecies de O.
leucorhoa comenzo su divergencia hace 1.92 millones de anos, en cuanto a las especies de

Guadalupe, tienen una reciente separacion estimada en 0.08 millones de afios (Tabla 5).

Para el estudio filogenético, no se realiz6 una separacion considerando la diferencia en la
morfologia de la cola debido a que no se obtuvieron muestras suficientes de sangre para

efectuar esta prueba.
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Tabla 5. Tiempo hasta el ancestro comin mas reciente estimado en MEGA (version 7.0)

para los clados del arbol filogenético de Cyt b.

Clado Especies Tiempo de Referencia
divergencia

A Familia Hydrobatidae 7.56-16.44 Ma Wallace et al., 2017

A Familia Hydrobatidae 8.41 Ma Este estudio

B O. leucorhoa, O. cheimomnestes, 1.92 Ma Este estudio

O. socorroensis

Las comparaciones entre pares revelan que para la region control las distancias genéticas
van de un intervalo del 0.7 al 19%. Las distancias entre especies varian de 8.4 a 19% y
entre subespecies de 0.7 a 1.6%. Dentro de cada especie o subespecie, las distancias varian
de 0.1 a 0.8% (Tabla 6). De acuerdo al Cyt b, las distancias entre especies varian de 8.2 a
14.2% y entre subespecies de 0.2 a 3.9% (Tabla 7). Las distancias genéticas en el COI estan
entre 0.8 a 15.3% entre especies y entre subespecies de 0 a 2.1%; para este gen, las

distancias entre las especies que anidan en Isla Guadalupe fueron nulas (Tabla 8).
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(104-120) O. socorroensis
(121-133) O. cheimomnestes
(143-160) O. I. leucorhoa
(162-167) O. L. chapmani

96%

67%
95% - (168-171) O. homochroa

61% 1030/: (172-176) O. monorhis
p— (177-178) O. melania
99% (179-183) O. microsoma
(183-202) O. castro
e (203) P. immutabilis

Figura 6. Arbol de maxima verosimilitud derivado de la region control que representa las

relaciones filogenéticas entre especies y subespecies de petreles de tormenta de la familia

Hidrobatidae.
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— (1-9) O. I. chapmani
(10) O. I. leucorhoa
(11) O. 1. levicorhoa
(12) O. 1. leucorhoa
(13) O. 1. leucorhoa
(14) O. I. leucorhoa
96% e (15) O. L. leucorhoa
(16) O. L. leucorhoa
(17) O. L leucorhoa
(18) O. 1. leucorhoa
96% e (19) O. cheimomnestes

e (20)) (. cheimomnestes

62%

(21) O. cheimomnestes
(22) O. cheimomnesies

(23) 0. socorroensis

60% 099, [ (24) O. s0COFFOCRSIS

(25) O. socorroensis
e (26) (). SOCOFTOCHSIS

(27) O. socorroensis

- (28) O. socorroensis
1007 (29-36) O. monorhis

100% (37-41) O. melania
0,
225 (42.44) 0. rethys

85%

61% (47-48) O. monteiro
(49) O. castro
99% ( 50-53) Q. castro
26% (54) Rallus limicola

Figura 7. Arbol de maxima verosimilitud derivado del COI que representa las relaciones
filogenéticas entre especies y subespecies de petreles de tormenta de la familia

Hidrobatidae.
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(55) O. socorroensis
(56) O. socorroensis
(57) O. socorroensis
(58) O. socorroensis
(59) O. cheimomnestes
(60) O. cheimomnestes
(61) O. socorroensis
| (62) O. cheimomnestes

. 1|(63) 0. socorroensis
O_B%ON/[; (64) O. cheimomnestes

-(65) O. cheimomnestes

100%
192 Ma — (66) O. socorroensis
75% w0 — (67) O. cheimomnestes
Sl hita B 0.33 Ma [ (68-70) O. chapmani
e (71-73) O. . leucorhoa
vorn {(74-77) O. monorhis
s ‘ |'?l ((78-80) O. tristrami
{(81-83) O. homochroa
7.73 Ma 0% < (84-89) O. castro
A | 2% 4(91-93) O. furcata
e 4.57 Ma 100:/" (94) O. microsoma
p— :22? 1(95-98) O. tethys
—4(99-102) O. melania
(103) O. oceanicus
14000000 12000000 10000000 8000000 6000000 4000000 2000000 0 Tiempo de divergencia

Figura 8. Arbol filogenético que representa la relacion entre especies y subespecies de la

familia Hidrobatidae y sus tiempos de divergencia estimados en millones de afos (Ma) a

partir de secuencias del Cytb.
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Tabla 6. Distancias genéticas entre pares de poblaciones para la region control.

Regioén control 1 2 3 4 5 6 7 8 9
1 O. socorroensis
2 0. cheimomnestes  0.007
Individuos sin
3 asignar 0.006 0.008
4 Q. 1. chapmani 0.016 0.016 0.016
5 O. 1. leucorhoa 0.016 0.015 0.016 0.011
6 O.homochroa 0.100 0.100 0.100 0.109 0.100
7 O. monorhis 0.091 0.087 0.091 0.092 0.088 0.145
8 O. melania 0.095 0.095 0.095 0.099 0.100 0.154 0.142
9 O. microsoma 0.119 0.119 0.119 0.134 0.128 0.176 0.163 0.084
10 O. castro 0.147 0.148 0.146 0.144 0.139 0.190 0.149 0.124 0.135

Tabla 7. Distancias genéticas entre pares de poblaciones para el Cyt b.

Cythb 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12
1 O. socorroensis
2 0. cheimomnestes 0.002
3 O.l. chapmani 0.036 0.036
4 0. l. leucorhoa 0.039 0.038 0.009
5 O.t. kelsalli 0.117 0.118 0.134 0.124
6 O.t. thetys 0.120 0.120 0.136 0.126 0.003
7 O. homochroa 0.114 0.114 0.123 0.125 0.138 0.139
8 0. monorhis 0.085 0.085 0.083 0.088 0.118 0.121 0.106
9 O. melania 0.112 0.111 0.117 0.115 0.105 0.109 0.135 0.120
10 O. microsoma 0.112 0.113 0.120 0.119 0.068 0.072 0.130 0.113 0.085
11 O. castro 0.125 0.125 0.127 0.133 0.127 0.130 0.133 0.130 0.142 0.127
12 O. furcata 0.106 0.105 0.113 0.111 0.119 0.122 0.131 0.119 0.110 0.105 0.123
13 O. tristrami 0.086 0.087 0.083 0.088 0.125 0.128 0.091 0.082 0.116 0.118 0.128 0.119
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Tabla 8. Distancias genéticas entre pares de poblaciones para el COL.

COI 1 2 3 4 5 6 7 8
1 O. socorroensis
2 0. cheimomnestes 0.000
3 O.l. chapmani 0.021 0.021
4 0. tethys 0.102 0.101 0.106
5 O. monorhis 0.112 0.112 0.108 0.124
6 O.melania 0.139 0.138 0.138 0.088 0.133
7 O. castro 0.127 0.127 0.125 0.129 0.144 0.148
8 O. monteiroi 0.132 0.132 0.130 0.129 0.144 0.149 0.008
9 O. furcata 0.119 0.119 0.117 0.106 0.153 0.131 0.125 0.125

3.5 Nichos isotopicos

Los valores de is6topos estables indican que los individuos de la poblacion de invierno (O.
cheimomnestes) tienen una mayor amplitud en el rango de 8'°C, lo cual sugiere una
distribucion tanto en aguas peldgicas como costeras, utilizando un mayor intervalo de
condiciones oceanograficas. Mientras que los individuos de la poblacion de verano (O.
socorroensis) presentaron una mayor amplitud en el nivel trofico indicado por los valores

de 8'°N (Tabla 9 y figura 9).

El espacio del nicho isotdpico varid entre las dos poblaciones, la probabilidad de traslape
entre los nichos isotdpicos fue muy baja (0.4%). Asimismo, el area del nicho isotopico fue

similar entre las poblaciones (0.6236).

En relacion a las métricas de nicho isotdpico, la especie de O. cheimomnestes y O.
socorroensis tienen los mismos valores de MNND lo que significa que se encuentran en las
mismas posiciones troficas de la cadena alimentaria. El valor de NR para O. socorroensis

nos dice que esta poblacion agrega nuevas especies en su dieta que aumentan la diversidad
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trofica. Los valores de CR reflejan que la especie de invierno tiene multiples recursos
basales, lo que nos dice que esta especie se alimenta tanto cerca de la costa como en sitios
pelagicos (tabla 9). El valor se SEA nos muestra el area total del nicho ocupado por O.
socorroensis es mayor que O. cheimomnestes lo que se relaciona con su distribucion en

aguas tanto pelagicas como costeras (Tabla 10, figura 11).

Tabla 9. Valores de isotopos estables de carbono (5'°C) y nitrogeno (8'°N) en las
poblaciones de petreles que anidan en los islotes de Isla Guadalupe, México durante la

temporada reproductiva 2016.

613 C 615N
Especie Temporada | n Media +- Media +- Min.
P p error Max. Min. error Max.
estandar estandar
0. -19.98 + 16.13 +
Invierno 13
cheimomnestes 0.75 -21.46 ) -19.17 0.53 17.39 1 15.62
2042 + 15.39 +
O. socorroensis Verano 9
032 -20.99 | -20.03 0.79 16.11 | 13.75




Tabla 10. Métricas de nicho isotopico para O. cheimomnestes y O. socorroensis en los

islotes de Isla Guadalupe, México, durante la temporada reproductiva del 2016.
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Siglas Descripcion Oceanodroma Oceanodroma
cheimomnestes SOCorroensis
LOC Ubicacion del centroide -19.88, 16.13 -20.42,15.39
SEA Area de la elipse
estandar (ancho del 0.72 0.47
nicho isotopico)
SEAc Correiccmn para el 0.78 0.54
tamafio de muestra
NR Longitud trofica (rango
515N) 1.77 2.36
CR Diversidad de los
recursos basales (613C) 2.29 0.96
CD Dlstan.(na promedio del 0.74 0.68
centroide
MNND Distancia promedio del 0.30 0.30

vecino mas cercano
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Figura 9. Espacio del nicho isotdpico de las dos poblaciones de petreles en los islotes de
Isla Guadalupe, México, durante la temporada reproductiva 2016. Se muestran los valores
de los isotopos de carbono (5'°C) y nitrogeno (§'°N) y las areas de las elipses corregidas

por tamafios de muestra pequefios (SEAc).
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0. cheimomnestes 0. socorroensis

Figura 10. Medidas de incertidumbre y tendencia central de las areas de las elipses
estandar bayesianas (SEAc corregido para muestras pequefias) basadas en 100 000
interacioines. Se muestran los intervalos de credibilidad de 95, 75 y 50% desde el gris mas

claro al gris mas obscuro, respectivamente.
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4. DISCUSION

4.1 Temporadas reproductivas

En este trabajo se determind que la temporada reproductiva de O. cheimomnestes
comprende de diciembre a mayo, mientras que O. socorroensis de mayo a noviembre. Estos
resultados discrepan con las temporadas establecidas por Ainley (1980), ya que durante sus
estudios, ¢l clasificé a los individuos capturados de octubre a abril como la poblacion de
invierno (O. cheimomnestes) y a los individuos que colectd de mayo a septiembre como la
poblacion de verano (O. socorroensis). Aunque su muestra también contenia individuos de
cada mes del afio, es muy probable que en su trabajo haya considerado aves de verano
como unas de invierno y viceversa, dados los tiempos de las temporadas reproductivas
establecidos en este trabajo. Por ejemplo, Ainley report6d que la eclosion de O. socorroensis
ocurria de finales de mayo a finales de junio, lo que difiere con nuestros resultados donde
se registro la etapa de eclosion de finales de junio hasta agosto. Sin embargo, se tiene que
considerar que existen anomalias en las condiciones ocednicas que afectan la fenologia
reproductiva en aves marinas que pudieran provocar que se adelanten o atrasen las
temporadas (Bedolla, et al., 2017). Es por eso, que se tomo en cuenta so6lo los registros de
este estudio para la division de las temporadas reproductivas entre ambas poblaciones,

siendo el primer paso a definir antes de comenzar a hacer los analisis.

Durante el muestreo en campo, uno de los obstaculos fue la identificacion de los individuos
ya que no existe gran variacion de los caracteres morfométricos entre las poblaciones de O.

cheimomnestes y O. socorroensis. Incluso, al principio del estudio, de acuerdo a los
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resultados genéticos preliminares y recapturas de petreles con presencia en ambas
temporadas, se plante6 un escenario hipotético con la presencia de una sola poblacion, que
estuviera reproductiva todo el afo. Sin embargo, la fenologia de cada especie sigue un
orden muy claro durante cada temporada (puesta, eclosion y crianza) y las recapturas
fueron un indicador muy ambiguo. Esto evidencia que efectivamente hay una segregacion
en los tiempos reproductivos de cada poblacion. En estudios realizados en priones
(Pachyptila belcheri, Pachyptila desolata) y petreles (Halobaena caerulea) que han
evolucionado de manera simpatrica, se demuestra que las aves marinas utilizan estrategias
que les permiten coexistir y compartir habitats tan pequeios como las islas, esto mediante
la segregacion en los tiempos de muda, las zonas de forrajeo y la época reproductiva

(Quillfieldt, et al., 2015).

En cuanto a las recapturas, las aves no presentaron parches de incubacién por lo que
pudieron haber sido visitantes ocasionales. Se sabe que algunos petreles visitan las islas
durante las temporadas no reproductivas, especialmente los mas jovenes (Quillfieldt, et al.,

2015).

4.2 Variacion genética

De acuerdo con los indices de diversidad global, ambas poblaciones de Isla Guadalupe
muestran una alta diversidad haplotipica y una baja diversidad nucleotidica, lo cual puede
indicar un escenario demografico de un cuello de botella seguido por una expansion
demografica. Por otro lado, la red de haplotipos no refleja ese patron. La red muestra una

temprana separacion dada por la cronologia reproductiva y evidencia de flujo de genes
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entre O. cheimomnestes y O. socorroensis. Estos resultados son similares a los de Bicknell
(2012) donde encontrd que existe evidencia de flujo de genes entre poblaciones de O. I.
leucorhoa del Atlantico y el Pacifico, estos patrones evidencian que los linajes no se han
separado por completo para el complejo O. leucorhoa. En el caso del Cyt b se encontraron
3 haplotipos de los cuales s6lo 1 fue previamente identificado para O. cheimomnestes
(Wallace et al., 2017). De los haplotipos encontrados para la region control, no se sabe
cuantos de estos estan reportados en Taylor, et al., 2017 ya que no han sido publicados en
Genbank. Taylor muestra una muy alta diversidad nucleotidica para la poblacion de O.
socorroensis con un numero de muestra mucho menor que en este estudio, esto puede
deberse a que incluyeron secuencias utilizadas por Wallace, et al., 2017, el cual tenia un
individuo mal identificado. Para esto, se procedié a revisar las secuencias utilizadas por
Wallace, et al., 2017 y se encontr6 que se trataba de una identificacion errénea de la especie

y que el haplotipo de dicho individuo pertenecia a la subespecie O. leucorhoa leucorhoa.

4.3 Estructura genética poblacional

Los andlisis de estructura genética poblacional a partir de la region control mostraron una
diferenciacion entre O. cheimomnestes y O. socorroensis (¢st=0.25 y Fsr= 0.08 p<0.005).
Los resultados son consistentes con Taylor (2017) donde también encontr6 una fuerte
estructura genética entre poblaciones de O. cheimomnestes y O. socorroensis (¢st=0.27 y
Fst=0.06 p<0.001). Taylor infirié que las diferencias eran congruentes con las observadas
en la morfologia y comportamiento de cada poblacion, por lo tanto sugirid6 que fueran

manejadas como dos unidades distintas.
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En otros resultados obtenidos mediante marcadores moleculares, Bicknell (2012), encontro
una débil estructura genética entre las poblaciones de O. I. leucorhoa del Atlantico y del
Pacifico, con dieciocho loci de microsatélites (figura 11). Por otro lado, Taylor (2017)
quién incluy6 los datos de Bicknell (2012), mas muestras de O. chapmani y las dos
especies de Isla Guadalupe (antes consideradas subespecies de O. leucorhoa), encontré que
el numero mdas probable de poblaciones genéticas inferidas es de so6lo dos; uno
correspondia a las dos poblaciones de Guadalupe y el otro al resto de las especies que
conformaban el complejo O. leucorhoa (figura 12). Esto no es comparable con el estudio de
Bicknell ya que fue inferido por un menor loci de microsatélites (6 loci), si se hubiera
considerado el mismo ntmero (18 loci), esperariamos tener al menos 3 grupos. Sin
embargo, los andlisis realizados por estos Taylor (2017) en el programa STRUCTURE
utilizando marcadores nucleares tampoco separan a las poblaciones de Guadalupe en dos
grupos. Por lo tanto, de acuerdo a lo analizado aqui, se considera que las diferencias
observadas son dadas por las frecuencias de los haplotipos, ya que los mas comunes GPEO1
y GPEO2 se distribuyen en invierno y verano respectivamente. En otros estudios con
marcadores mitocondriales, también se ha encontrado estructura genética entre poblaciones
de subespecies de petreles aun cuando se tiene evidencia de flujo génico (Bicknell et al.,
2012; Cagnon et al., 2004).

Una de las ventajas que se tiene, es que los marcadores moleculares que se han empleado
para el estudio de estas especies han sido tanto nucleares como mitocondriales; diferentes
genes acumulan mutaciones a diferentes tasas. Por una parte tenemos el ADN mitocondrial
que cuenta con genes muy conservados que nos permiten seguir el linaje a una escala de
tiempo mayor y por otro lado los microsatélites que con su naturaleza son altamente

polimorficos ideales para estudios de diversidad y parentesco entre grupos en una escala de
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tiempo mas reciente. Sin embargo, tienen la desventaja de que tienen una reproductibilidad

comprometida entre estudios debido a sus complejos mecanismos de mutacion.
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Figura 11. Numero de grupos estimado por Bicknell (2012) con 18 loci de microsatélites

en STRUCTURE para las poblaciones O. I. leucorhoa del Atlantico y del Pacifico.
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Figura 12. Grupos estimados por Taylor (2017) con 6 loci de microsatélites en
STRUCTURE para las poblaciones de O. 1. leucorhoa (incluidas Atlantico y Pacifico, del

estudio de Bicknell, 2012), O. socorroensis, O. cheimomnestes (antes subespecies de

leucorhoa) y O. I. chapmani.
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4.4 Reconstruccion filogenética

Los arboles filogenéticos indican que los linajes del complejo O. leucorhoa no se han
segregado completamente dejando a las especies O. cheimomnestes y O. socorroensis en un
mismo clado para los tres genes analizados. Al comparar las distancias genéticas entre las
poblaciones de Isla Guadalupe para la region control, éstas no se encuentran dentro del
rango que existe entre especies de petreles reconocidas (8.4-19%). Para el COl y el Cytb
las distancias genéticas que se obtuvieron entre especies fueron en promedio de 12.2% y
11.7% respectivamente. Sin embargo, las distancia entre estas dos poblaciones fueron de
0% para el Cyt by de 0.2% para el COI. Wood (2016) propuso elevar a categoria de
especie a Pterodroma macroptera gouldi donde estimé que las distancias genéticas en
promedio entre especies de Petreles fue del 7.1% para COl y el 6.24% para el Cyt b. En
este estudio, P. m. gouldi mostr6 una distancia del 1.65% con respecto a otros grupos de
subespecies. Por otro lado, Wallace et al., (2017) también encontr6 que el complejo O.
leucorhoa (O. I. leucorhoa, O. I. chapmani, O. socorroensis y O. cheimomnestes) es
monofilético, aunque un individuo de verano no se agrupaba con el resto. Para esto, se
procedi6 a revisar la secuencia que estaba fuera del grupo y se encontrd que se trataba de
una identificacion errénea de la especie y que el haplotipo de dicho individuo pertenecia a
la subespecie de O. leucorhoa leucorhoa. Ademas, Wallace et al., (2017) so6lo incluyd dos
secuencias de cada especie (O. socorroensis y O. cheimomnestes) para reconstruir el arbol
filogenético. Nuestros datos genéticos demuestran que O. socorroensis y O. cheimomnestes
no cuentan con una distancia genética suficiente que las posicione a nivel de especie y que
los arboles las agrupan en un mismo clado monofilético. Este estudio resulta contener

informacion maés confiable por tener un mayor numero de muestras y realizar las
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observaciones en campo que nos permitieron asegurar una separacion de las temporadas

reproductivas de O. . socorroensis y O. |. cheimomnestes.

4.5 Nichos isotopicos

Los radios isotopicos se compararon entre las poblaciones de verano e invierno
respectivamente, con el fin de obtener una vision de la distribucion de cada especie durante
los viajes de alimentacion. Para evaluar los radios isotdpicos, se utilizo la sangre de las aves
y las muestras fueron tomadas durante el periodo de puesta y eclosion lo que nos da una
ventana de informacién del inicio de la temporada reproductiva. Aunque estas especies son
dificiles de diferenciar en campo, nuestros resultados demuestran que existe una
segregacion en el nicho isotdpico y sugiere un grado de especializacion en las regiones
correspondientes a cada especie. Los valores isotopicos del Petrel de Ainley nos dicen que
esta especie se mueve a través de un mayor gradiente de temperaturas y que el Petrel de
Towsend quien anida en verano tiene una distribucién mas restringida. La distancia de la
costa y la profundidad influencian en ambos valores de §'°C y §'> N, aumentando con la
distancia de la costa y disminuyendo en la profundidad de una manera no lineal (Quillfeldt
et al., 2015). Dado que la temperatura juega un papel importante en la distribucion de los
recursos del mar, este se puede reflejar en la separacion de nichos sugiriendo el aislamiento
reproductivo por el ambiente (Quillfeldt et al., 2015). En este caso, la poblacién de verano
se tiene que desplazar a distancias mayores en sus viajes de alimentacion durante la

temporada reproductiva, hacia aguas mas frias y por ende, mayor productividad.
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En especies de aves marinas estrechamente relacionadas, se sabe que modifican su ecologia
de forrajeo como una estrategia que permite su segregacion ecologica (Cherel et al., 2016).
En el caso de la segregacion de las poblaciones de Guadalupe, surge la hipdtesis de que esta
separacion pudiera deberse a una estrategia que les permite al grupo de invierno
reproducirse, mientras el grupo de verano estd migrando para reponer energias de la
reproducciéon y para la muda de plumas que también requiere un gasto energético
considerable para las aves. Se necesita hacer estudios futuros para conocer qué factores
pudieran estar ocasionando esta segregacion, como por ejemplo la reduccion de su habitat a
consecuencia de los gatos introducidos, y la competencia interespecifica por los sitios de
anidacion ya que estos se encuentran reducidos a los islotes y en ocasiones, las madrigueras

son utilizadas por otras especies como alcuelas, pardelas y mérgulos.

4.6 Manejo de las poblaciones de O. socorroensis y O. cheimomnestes

Existen muchos conceptos de especie, desde el tipoldgico, el bioldgico, nominalista, el
concepto evolutivo entre otros, donde varios autores han buscado la manera de explicar el
significado de una especie. Sin embargo, la definicion de Wiley (Wiley, 1978, 1981)
probablemente es la mas completa, la cual indica que “una especie evolutiva es un linaje
simple de poblaciones ancestrales-descendientes que mantienen su identidad de otros
linajes y que tienen sus propias tendencias evolutivas y destinos historicos”. En primer
lugar, alude a la diagnosticabilidad de las especies para que estas tengan existencia. El
segundo aspecto, considera el destino historico, el cual hace referencia al futuro de la
especie. El destino histérico obedece a una entidad real de las especies cuya principal

aplicabilidad se encuentra en los inicios de la cladogénesis (Haro, 1999). El destino de una
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poblacion en proceso de especiacion puede seguir dos caminos; (1) debilitar sus relaciones
reproductivas hasta producir una ruptura permanente entre la poblacion y el resto de la
especie siguiendo una tendencia evolutiva que conlleve a la separacion y diferenciacion
completa que forme nuevas especies. (2) La poblacion puede disminuir sus relaciones
reproductivas pero posteriormente es absorbida por el resto de la especie, con lo que la
separacion es temporal. El destino en este ultimo, es ese en que una subespecie no formara
una nueva especie. Haro menciona que cuando no se puede distinguir entre estos dos casos,
no hay elementos de juicio para inferir el curso futuro de la evolucion de un grupo de
organismos. En el caso de las poblaciones de petreles de Ainley y Towsend, estas presentan
una separacion temprana que no garantiza la formacion de nuevas especies, sobre todo si

existe evidencia de flujo génico.

Algunos procesos selectivos o de comportamiento como la alocronia, sitios de forrajeo o la
filopatria pueden limitar el flujo de genes entre poblaciones hasta llevarlas a una separacion
inminente (Friesen, et al 2007). Sin embargo, en base a nuestros resultados podemos
suponer que aunque estos escenarios se comienzan a reflejar entre las poblaciones de
verano e invierno, los tiempos de divergencia estimados y las distancias genéticas nos
indican que no ha transcurrido el tiempo suficiente para llegar al equilibrio de

diferenciacion genética.
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4.7 Estatus actual de conservacion en México

Actualmente, O. socorroensis se encuentra en la lista de la NOM-059-SEMARNAT-2010
de proteccion ambiental de especies nativas de México de flora y fauna es bajo la categoria
de “Peligro de extincion”. Esta se encuentra como subespecie de O. leucorhoa con el
nombre comun de Paifio de Socorro. Por otra parte, la especie de invierno O.

cheimomnestes no se encuentra listada en la NOM.

La Ley General de Vida Silvestre establece en su articulo 56 que “la Secretaria de Medio
Ambiente y Recursos Naturales, identificara a través de listas, las especies o poblaciones
en riesgo, de conformidad con lo establecido en la norma oficial mexicana
correspondiente, asimismo establece que, las listas respectivas seran revisadas y, de ser
necesario, actualizadas cada 3 afios 0 antes si se presenta informacion suficiente para la
inclusion, exclusion o cambio de categoria de alguna especie o poblacion”. La norma no se
ha actualizado para estas dos especies —cambio taxondémico, estatus de proteccion e
inclusion de O. cheimomnestes—. Sin embargo, la citada Ley determina en su articulo 57
que cualquier persona, de conformidad con lo establecido en el reglamento y en las normas
oficiales mexicanas, podra presentar a la Secretaria propuestas de inclusion, exclusion o
cambio de categoria de riesgo para especies silvestres o poblaciones. En dicha ley hace
énfasis en que las caracteristicas de las poblaciones deben ser importantes en la
consideracion del riesgo, asi como los criterios de inclusion, exclusion o cambio de
categoria de riesgo para las especies o poblaciones, mediante un método de evaluacion de
su riesgo. En Isla Guadalupe el gato feral representa una grave amenaza para estas especies

siendo una de las especies exoticas invasoras mas dafiinas en el mundo (Lowe, 2014). Los
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gatos depredan desde invertebrados hasta aves marinas de gran tamafo, y se estima que han
contribuido a la extinciéon del 8% de todas las aves, mamiferos y reptiles considerados
como en amenaza critica (Bonnaud, et al. 2011; Medina et al. 2011). En México, los gatos
son responsables de la extincion de 16 especies insulares de aves y mamiferos (Aguirre, et
al. 2011), asi como de la extirpacion de un gran niumero de aves (Luna, et al. 2011). De
hecho, particularmente en Isla Guadalupe, la primera extincion documentada debido a gatos
ferales fue una especie terrestre, el chivirin cola oscura de Guadalupe (Thryomanes
bewickii brevicauda), visto por ultima vez en 1892 (Anthony, 1901). A éste le siguid el
toqui pinto de Guadalupe (Pipilo maculatus consobrinus) también endémico, observado por
ultima vez en 1897 (Jehl y Everett, 1985). Otros dos endemismos, el carpintero de pechera
de Guadalupe (Colaptes auratus rufipileus) y el reyezuelo rojo de Guadalupe (Regulus
calendula obscurus) persistieron durante un periodo un poco mas largo; en 1906 el
carpintero tenia una poblacion de <40 individuos, y el reyezuelo fue visto por ultima vez en
1953 (Jehl y Everett, 1985). Entre las aves marinas hay una especie extinta, el Petrel de
Guadalupe (Oceanodroma macrodactyla) y cinco posibles extirpaciones de la isla principal
de las cuales incluye a O. cheimomnestes y O. socorroensis. Es por eso que resulta urgente
su proteccion debido a la gran amenaza que representa el gato feral para sus poblaciones.
Hasta el momento se cuenta con la linea base de las investigaciones realizadas en las dos
poblaciones de Petreles de Isla Guadalupe, asi como su reciente cambio de estatus
taxonomico (AOU, 2016) por lo que en este caso se necesita hacer la inclusion de O.
cheimomnestes bajo la misma categoria que O. socorroensis esto basandonos en que ambas
especies viven bajo las mismas condiciones, se encuentran en el mismo habitat y estan
expuestas a los mismos riesgos, como son la reducciéon de su habitat, y las especies

invasoras presentes en Isla. Este trabajo de investigacion contiene la justificacion técnica
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cientifica de la propuesta de inclusion de una especie bajo la categoria de riesgo “peligro de
extincion”, ademas de que la norma establece que si ocurre un cambio taxondémico donde
subespecies sean elevadas a categoria de especie, las nuevas entidades deberan conservar la
categoria de riesgo mayor para sus componentes. Referente a lo anterior, las dos
poblaciones de Isla Guadalupe subieron a categoria de especie sin informacién genética que
los respaldara, sin embargo, los datos presentados en este estudio no respaldan este cambio
de estatus, no obstante se demuestra que existe una marcada separacion de las poblaciones
reflejada en las temporadas reproductivas por lo que deben manejarse como dos unidades
independientes y se recomienda se sigan manejando como subespecies. Resulta de suma
importancia continuar con el trabajo y seguir el camino hacia la inclusion de O.
cheimomnestes a la NOM-059 presentando como justificacion este estudio y el método de
evaluacion de riesgo de extincion de las especies silvestres en México (MER). La
determinacion de la inclusion de las especies propuestas, queda a cargo de la Secretaria de

Medio Ambiente y Recursos Naturales.
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S. CONCLUSIONES

Las dos poblaciones de Petreles de Guadalupe se encuentran en un proceso de
diferenciacion temprana. Aunque existe una estructura, no ha transcurrido tiempo suficiente
para llegar a un equilibrio de diferenciacion genética. Los filogramas demuestran que los
linajes del complejo Oceanodroma leucorhoa no se han segregado por lo que son
conspecificas y descarta la idea de una separacion a nivel de especie. Aunque la
temporalidad de la reproduccion es muy marcada, ain existe evidencia de flujo génico entre
ambas poblaciones. Se cree que la productividad del océano y el medio ambiente pudieran
estar influenciando los mecanismos de diferenciacion segregando sus sitios de alimentacion
y debilitando asi sus relaciones reproductoras entre la poblacion de invierno y la de verano.
En base a la evidencia encontrada en este trabajo, se sugiere que ambas poblaciones sigan

siendo manejadas como subespecies.
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6. RECOMENDACIONES

Indudablemente en cualquier estudio es conveniente complementar los muestreos con mas
informacion, por ejemplo en nuestro caso, obtener el registro de los parches de incubacion
y morfologia de la cola, esto nos permitird conocer qué proporcion de los Petreles que
llegan a la isla estan reproductivos asi como también hacer comparaciones genéticas y de
nicho entre individuos con morfos de cola en forma de abanico y de cola bifurcada.
Adicionalmente recolectar muestras para isotopos de sangre y plumas para inferir la
composicion dietética y sus zonas de forrajeo durante la temporada no reproductiva y hacer
comparaciones de la variabilidad espacial y temporal de ambas poblaciones. El enfoque de
los Isotopos estables es especialmente ttil para los estudios fuera de las zonas de
alimentacion y forraje fuera de la temporada de cria, cuando las aves pelagicas no suelen
ser accesibles para el muestreo, utilizando métodos tradicionales (Barret et al., 2007). El
uso de geolocalizadores de inmersion salada para contrastar las actividades de muda y
forrajeo de ambas especies con el fin de encontrar nueva evidencia sobre su segregacion
ecologica. Aunque estamos hablando de una diferenciacion temprana vale la pena utilizar

marcadores nucleares para conocer su estructura poblacional a otra resolucion.

Aunque los islotes de Isla Guadalupe proveen de refugio contra la depredacion de gato
feral, su reducido tamafio y competencia con otras especies por las madrigueras
probablemente ofrecen un habitat insuficiente para sostener a las poblaciones de petreles.
Se tiene registro de algunas madrigueras activas en la Isla principal de la reserva (GECI,
datos no publicados) pero en muy bajas densidades, la unica evidencia encontrada son
vocalizaciones y restos de alas y plumas sefial de depredacion por el gato feral. Es

necesario actuar de forma rapida para evitar que se pierda esta avifauna unica y en peligro.
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Las poblaciones remanentes siguen amenazadas por la presencia de especies exoticas (Luna
et al., 2005) y aunque los esfuerzos de conservacion de control poblacional y erradicacion
de gatos se encuentre activa, es importante promover la proteccion de estas poblaciones. En
cuanto a su conservacion se recomienda se manejen como subespecie y se incluya a la
poblacion de invierno O. cheimomnestes a como subespecie de O. leucorhoa en la Norma
Oficial Mexicana 059 bajo la misma categoria de proteccion especial que O. |

socorroensis, la que esta categorizada en peligro de extincion.
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Anexo I. Tabla de muestras y secuencias utilizadas para construir la filogenia de los

petreles de Leach en este estudio. El nimero de cada individuo alude a los que integran la

topologia de los arboles filogenéticos. También se muestra la localidad de recolecta,

numeros de acceso del Genbank y las referencias bibliograficas.

No. Acceso

Clave

Isla/Localidad/

No. Especie Gen GenBank muestra Poblacion Referencia
Islas San
1 O. I. chapmani ColI P140 Benito Este estudio
Islas San
2 O.l. chapmani ColI P141 Benito Este estudio
Islas
3 O. I. chapmani CoI P176 Coronados  Este estudio
Islas San
4 0.l chapmani CoI P139 Benito Este estudio
Islas San
5 0.l chapmani CoI P138 Benito Este estudio
Isla San
6  O.l chapmani CoI P181 Jerénimo Este estudio
Isla San
7 0.l chapmani CoI P180 Jerénimo Este estudio
Islas
8 0. I.chapmani COlI P177 Coronados  Este estudio
Islas
9 O.l. chapmani COI P175 Coronados  Este estudio
10 O. . leucorhoa COl DQ434685 Kerr et al. (2007)
11 O.l. leucorhoa COlI AB843627 Saitoh et al. (2015)
12 O. . leucorhoa COl AB843626 Saitoh et al. (2015)
13 O.l. leucorhoa CoI AB842974 Saitoh et al. (2015)
14 O. . leucorhoa COl AB842973 Saitoh et al. (2015)
15 O. 1. leucorhoa ColI GU571507 Johnsen et al. (2010)
16 0. . leucorhoa COl GUS71506 Johnsen et al. (2010)
17 O. 1. leucorhoa CoI AY 666284 Hebert et al. (2004)
18 O. . leucorhoa COl DQ433853 Kerr et al. (2007)
19  O. cheimomnestes ColI P83 Isla Guadalupe Este estudio
20  O. cheimomnestes COI P90 Isla Guadalupe Este estudio
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No. Acceso

Clave

Isla/Localidad/

No. Especie Gen GenBank muestra Poblacion Referencia
21 O. cheimomnestes COl P91 Isla Guadalupe Este estudio
22 O. cheimomnestes COl P92 Isla Guadalupe Este estudio
23 0. socorroensis COl P192  Isla Guadalupe Este estudio
24 O. socorroensis COl P193  Isla Guadalupe Este estudio
25 0. socorroensis COol P182  Isla Guadalupe Este estudio
26 0. socorroensis COlI P183  Isla Guadalupe Este estudio
27 0. socorroensis COl P184  Isla Guadalupe Este estudio
28 0. socorroensis COlI P185  Isla Guadalupe Este estudio
29  O. monorhis ColI KR873338 Atlantico Silva et al. (2016)
30 O. monorhis COlI KR873344 Atlantico Silva et al. (2016)
31 O. monorhis COlI KR873342 Atlantico Silva et al. (2016)
32 O. monorhis COlI KR873345 Atlantico Silva et al. (2016)
33 O. monorhis COIl GUS571508 Johnsen et al. (2010)
34 O. monorhis COlI KR873343 Atlantico Silva et al. (2016)
35 O. monorhis COlI KR873341 Atlantico Silva et al. (2016)
36  O. monorhis COlI KR873340 Atlantico Silva et al. (2016)
37 O. melania ColI P131 Isla Partida  Este estudio
33 _ Islas San .
O. melania COl P134 Benito Este estudio
39 O. melania COlI P129 Isla Partida  Este estudio
40 O.melania COl P170  Islas Coronados Este estudio
41 O.melania COlI P128 Isla Partida  Este estudio
Schindel et al.
42  O. tethys COlI JQ175599 (2011)
Schindel et al.
43 0. tethys CoI JQ175598 (2011)
Schindel et al.
44  O. tethys COlI JQ175597 (2011)
45 0. furcata CoOlI AY 666306 Hebert et al. (2004)
46 O. furcata ColI AY666312 Hebert et al. (2004)
47  O. monteiro COlI KR873348 Atlantico Silva et al. (2016)
48  O. monteiro ColI KR873347 Atlantico Silva et al. (2016)
49  O. castro CoOlI ABB843625 Saitoh et al. (2015)
50 O.castro COlI AY 666400 Hebert et al. (2004)
51 O.castro COI KR873336 Atlantico Silva et al. (2016)
52 O.castro ColI KR873335 Atlantico Silva et al. (2016)
53 0. castro COI KR873334 Atlantico Silva et al. (2016)
54 Rallus limicola COl GU097266 Tavares et al. (2010)
55 Q. socorroensis Cytb P192  Isla Guadalupe Este estudio
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No. Acceso

Clave

Isla/Localidad/

No. Especie Gen GenBank muestra Poblacion Referencia
56 0. socorroensis Cytb P193  Isla Guadalupe Este estudio
57  O. socorroensis Cytb P183  Isla Guadalupe Este estudio
58 0. socorroensis Cytb P182  Isla Guadalupe Este estudio
59  O. cheimomnestes Cytb P83 Isla Guadalupe Este estudio
60  O. cheimomnestes Cytb P90 Isla Guadalupe Este estudio
61 O. socorroensis Cytb P188  Isla Guadalupe Este estudio
62 0. cheimomnestes Cytb P179  Isla Guadalupe Este estudio
63  O. socorroensis Cytb P184  Isla Guadalupe Este estudio
64  O. cheimomnestes Cytb P79 Isla Guadalupe Este estudio
65 O. cheimomnestes Cytb P92 Isla Guadalupe Este estudio
66 0. socorroensis Cytb P185  Isla Guadalupe Este estudio
67  O.cheimomnestes Cytb Po1 Isla Guadalupe Este estudio
Islas San
68 0. l. chapmani Cytb P141 Benito Este estudio
Islas San
69 O. 1. chapmani Cytb Peled7 Benito Este estudio
Islas San
70  O. 1. chapmani Cytb pele66 Benito Este estudio
71 O.l. leucorhoa Cytb KU217346 Pacifico Wallace et al. (2017)
72 0.l leucorhoa Cytb AF076064 Nunn et al. (1998)
73 O.l. leucorhoa Cytb KU217345 Pacifico Wallace et al. (2017)
74 O. monorhis Cytb KU217341 Japon Wallace et al. (2017)
75  O. monorhis Cytb HG975293 Atlantico Miles et al. (2014)
76 Q. monorhis Cytb HG975294 Atlantico Miles et al. (2014)
77  O. monorhis Cytb KU217340 Japon Wallace et al. (2017)
78  O. tristrami Cytb KU217338 Hawaii Wallace et al. (2017)
79  O. tristrami Cytb KU217339 Hawaii Wallace et al. (2017)
80 O. tristrami Cytb AF076067 Nunn et al. (1998)
Islas Todos
81 O.homochroa Cytb P151 Santos Este estudio
Islas Todos
82 0. homochroa Cytb P152 Santos Este estudio
Islas Todos
83 0. homochroa Cytb P167 Santos Este estudio
84 0. castro Cytb KU217329 Pacifico Wallace et al. (2017)
85 0. castro Cytb KU217328 Pacifico Wallace et al. (2017)
86 0. castro Cytb KU217330 Pacifico Wallace et al. (2017)
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Heidrich et al.
87 O. castro Cytb AJ004204 (1998)
Heidrich et al.
88 0. castro Cytb AJ004203 (1998)
89 O. castro Cytb KU217334 Pacifico Wallace et al. (2017)
90 O. furcata Cytb AF076063 Nunn et al. (1998)
91 O. furcata Cytb KU217365 Alaska Wallace et al. (2017)
92  O. furcata Cytb KU217366 Alaska Wallace et al. (2017)
93 0. furcata Cytb KU217367 Alaska Wallace et al. (2017)
94  O. microsoma Cytb KU217360 Alaska Wallace et al. (2017)
95 0. tethys Cytb AF076066 Galapagos  Nunn et al. (1998)
96 0.t kelsalli Cytb KU217364 Para Wallace et al. (2017)
97 O.t. tethys Cytb KU217363 Galapagos  Wallace et al. (2017)
98 O.t. tethys Cytb KU217362 Galapagos  Wallace et al. (2017)
99  O. melania Cytb P172  Islas Coronados Este estudio
100 O. melania Cytb P128 Isla Partida  Este estudio
101 O. melania Cytb P171  Islas Coronados Este estudio
102 O. melania Cytb P129 Isla Partida  Este estudio
Oceanites

103 oceanicus Cytb KU217327 Antartica Wallace et al. (2017)

Region
104 O. socorroensis control P20 Isla Guadalupe Este estudio

Region
105 O. socorroensis control P21 Isla Guadalupe Este estudio

Region
106 O. socorroensis control P11 Isla Guadalupe Este estudio

Region
107 Q. socorroensis control P17 Isla Guadalupe Este estudio

Region
108 0. socorroensis control P114  Isla Guadalupe Este estudio

Region
109 O. socorroensis control P183  Isla Guadalupe Este estudio

Region
110 O. socorroensis control P46 Isla Guadalupe Este estudio

Region
111 O. socorroensis control P23 Isla Guadalupe Este estudio

Region
112 Q. socorroensis control P31 Isla Guadalupe Este estudio

Region
113 O. socorroensis control P30 Isla Guadalupe Este estudio

Region
114 Q. socorroensis control P182  Isla Guadalupe Este estudio
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115 O. socorroensis Region P36 Isla Guadalupe Este estudio
Control

116 O. socorroensis Region P40 Isla Guadalupe Este estudio
Control

117 O. socorroensis Region P39 Isla Guadalupe Este estudio
Control

118 O. socorroensis Region P184  Isla Guadalupe Este estudio
control

119 O. socorroensis Region P185  Isla Guadalupe Este estudio
control

120 O. socorroensis Region P10 Isla Guadalupe Este estudio
control

121 O. cheimomnestes Region P65 Isla Guadalupe Este estudio
control

122 0. cheimomnestes Region P102  Isla Guadalupe Este estudio
control

123 O. cheimomnestes Region P104  TIsla Guadalupe Este estudio
control

124 O. cheimomnestes Region P103  Isla Guadalupe Este estudio
control

125 O. cheimomnestes Region P78 Isla Guadalupe Este estudio
control

126 O. cheimomnestes Region P54 Isla Guadalupe Este estudio
control

127 O. cheimomnestes Region P53 Isla Guadalupe Este estudio
Control

128 O. cheimomnestes Region P90 Isla Guadalupe Este estudio
control

129 O. cheimomnestes Region P76 Isla Guadalupe Este estudio
control

130 O. cheimomnestes Region P90 Isla Guadalupe Este estudio
control

131 O. cheimomnestes Region P91 Isla Guadalupe Este estudio
control

132 O. cheimomnestes Region P83 Isla Guadalupe Este estudio
control

133 O. cheimomnestes Region P76 Isla Guadalupe Este estudio
control

134 Oceanodroma sp. Region P19 Isla Guadalupe Este estudio
control

135 Oceanodroma sp. Region P120  TIsla Guadalupe Este estudio
control

136 Oceanodroma sp. Region P117  Isla Guadalupe Este estudio
control

137 Oceanodroma sp. Region P123  Isla Guadalupe Este estudio

control
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138 Oceanodroma sp. Regidn control P119  Isla Guadalupe Este estudio
139 Oceanodroma sp. Regidn control P126  Isla Guadalupe Este estudio
140 Oceanodroma sp. Region control P121 Isla Guadalupe Este estudio
141 Oceanodroma sp. Region control P115  Isla Guadalupe Este estudio
142 Oceanodroma sp. Regién control P66 Isla Guadalupe Este estudio
Bicknell et al.
143 O. 1. leucorhoa  Region control JQ513959 Pacifico (2012)
Bicknell et al.
144 O.l. leucorhoa  Regién control JQ513949 Pacifico (2012)
. Atlanticoy ~ Bicknell et al.
145 O.l. leucorhoa  Region control JQ513953 Pacifico (2012)
Bicknell et al.
146 O. I. leucorhoa Region control  JQ513961 Pacifico (2012)
Bicknell et al.
147 O.l. leucorhoa  Region control JQ513961 Pacifico (2012)
Bicknell et al.
148 0. I. leucorhoa Region control 1Q313956 Pacifico (2012)
Bicknell et al.
149 O. 1. leucorhoa  Region control JQ513958 Pacifico (2012)
150 . Bicknell et al.
0. I. leucorhoa Region control  JQ513954 Pacifico (2012)
. Atlanticoy ~ Bicknell et al.
151 O.l. leucorhoa  Region control  JQ513948 Pacifico (2012)
Bicknell et al.
152 0. I. leucorhoa Region control  JQ513960 Pacifico (2012)
Bicknell et al.
153 O.l. leucorhoa  Region control JQ513957 Pacifico (2012)
154 . Bicknell et al.
0. I. leucorhoa Region control  JQ513950 Pacifico (2012)
Bicknell et al.
155 O.l. leucorhoa  Region control  JQ513951 Pacifico (2012)
Bicknell et al.
156 O.I. leucorhoa Region control  JQ513946 Atlantico (2012)
. Atlanticoy ~ Bicknell et al.
157 O.l. leucorhoa  Region control  JQ513947 Pacifico (2012)
Bicknell et al.
158 0. I. leucorhoa Region control  JQ513945 Atlantico (2012)
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GenBank
., Atlantico y Bicknell et al.
159 O.l. leucorhoa  Region control JQ513952 Pacifico (2012)
, Bicknell et al.
160 O.1.leucorhoa oi6n control  JQ513955 Pacifico 2012)
. . Islas San .
161 O. l. chapmani Region control pelel37 . Este estudio
Benito
162 O. |. chapmani Region control pelel50 Islas San Este estudio
Benito
163 O. |. chapmani Region control pelel32 Islas San Este estudio
Benito
. Islas San .
164 O.l. chapmani Region control pele149 Benito Este estudio
. Islas San .
165 O. l. chapmani Region control pelel27 Benito Este estudio
. Islas San .
166 O. l. chapmani Region control pele80 Benito Este estudio
. Islas San .
167 O.l. chapmani Regién control pelel31 Benito Este estudio
168 0. homochroa Region control P146 Todos Santos Este estudio
169 0. homochroa Regién control P143 Todos Santos Este estudio
170 0. homochroa Region control P144 Todos Santos Este estudio
171 0. homochroa Regién control P161 Todos Santos Este estudio
172 O. monorhis Region control KR873333 Atlantico Silva et al. (2016)
173 O. monorhis Regi(’)n control KR873332 Atlantico Silva et al. (2016)
174 O. monorhis Region control KR873327 Atlantico Silva et al. (2016)
175 O. monorhis Region control KR873330 Atlantico Silva et al. (2016)
176 O. monorhis Region control KR873325 Atlantico Silva et al. (2016)
. Islas .
177 0. melania Regién control P171 Coronados Este estudio
. Islas .
178 O. melania Region control P172 Coronados Este estudio
179 0. microsoma Regidn control PemilPA40  Isla Partida Este estudio
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180 O. microsoma Region control PemiSBO52 Islas San Este estudio
Benito
181 O. microsoma Region control PemiSBO36 Iséisnistﬁn Este estudio
10 O. microsoma Region control PemilPA37 Isla Partida  Este estudio
183 O. microsoma Region control PemiSBO141 Isflgiilistﬁn Este estudio
184 0. castro Region control DQ178867 Japon Smith et al. (2007)
185 O. castro Region control DQ178864 Japon Smith et al. (2007)
186 O. castro Region control DQ178868 Japon Smith et al. (2007)
187 0. castro Region control DQ178862 Japon Smith et al. (2007)
188 0. castro Region control DQ178855 Islas Galapagos Smith et al. (2007)
189 0. castro Region control DQ178850 Islas Galapagos Smith et al. (2007)
190 O. castro Region control DQ178851 Islas Galapagos Smith et al. (2007)
191 O. castro Region control DQ178853 Islas Galapagos Smith et al. (2007)
192 0. castro Region control DQ178854 Islas Galapagos Smith et al. (2007)
193 0. castro Region control DQ178852 Islas Galapagos Smith et al. (2007)
194 O. castro Region control DQ178863 Japon Smith et al. (2007)
195 O. castro Region control DQ178857 Japon Smith et al. (2007)
196 0. castro Region control DQ178859 Japén Smith et al. (2007)
197 O. castro Region control DQ178858 Japon Smith et al. (2007)
198 O. castro Region control DQ178869 Japon Smith et al. (2007)
199 0. castro Region control DQ178860 Japon Smith et al. (2007)
200 0. castro Region control DQ178866 Japon Smith et al. (2007)
201 O. castro Region control DQ178856 Japon Smith et al. (2007)
202 O. castro Region control DQ178865 Japon Smith et al. (2007)
203 O. castro Region control DQ178861 Japon Smith et al. (2007)
204 Phoebastria Region control GU395489 Young et al. (2010)

immutabilis




