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RESUMEN

RESUMEN

Entender el ciclo de vida completo de las aves migratorias es un gran reto para el estudio de la
ecologia de las especies y su conservacion. Una manera de descifrarlo ha sido mediante la
estimacion de la conectividad migratoria, definida como la vinculacién espaciotemporal de los
individuos o las poblaciones entre los sitios que ocupan en los diferentes estados de su ciclo de
vida. Para estimar la conectividad migratoria se han empleado diversos métodos que funcionan
a diferentes escalas espaciales y temporales. Sin embargo, la mayoria de las técnicas
requieren de periodos de ejecucion prolongados, son costosos y generan informacién a una
escala espacial gruesa. Para lograr abordar la conectividad migratoria a una escala mas fina es
necesario implementar otras tecnologias, de las cuales destaca la secuenciacién de nueva
generacion. El objetivo de este estudio consistid en el andlisis de conectividad migratoria del
ave Mascarita Comun (Geothlypis trichas) mediante la implementacibn de marcadores de
polimorfismos de nucle6tido simple (SNPs). Se analizaron 96 SNPs altamente divergentes en
una muestra de 209 individuos pertenecientes a 31 poblaciones invernales de Norteamérica y
el Caribe. Para conocer la estructura genética de las poblaciones reproductivas se realiz6 un
analisis de asignacion genética con Structure, con el que se reconocieron dos grupos
genéticamente diferenciados. Ademas, con un analisis de identificaciéon de stock genético, se
estim6 la mezcla de individuos con diferentes origenes reproductivos que conforman las
poblaciones invernales. Los resultados muestran poblaciones invernales desde el extremo
noroeste de Estados Unidos hasta el centro de Belice y sefialan que el grado de conectividad
migratoria depende de la escala espacial: fuerte a escala continental y mixta a escala regional.
Es decir, las aves que se reproducen al oeste de Norteamérica pasan el invierno en el oeste de
Estados Unidos y México, mientras que las aves que se reproducen al este de Norteamérica
invernan hacia el este de Estados Unidos, México, Centroamérica y el Caribe. Por otro lado, de
las 31 poblaciones invernales, 17 se componen de individuos procedentes de solo un origen
reproductivo y 14 de individuos provenientes de dos a tres origenes reproductivos. Esta
investigacion destaca la utilidad del enfoque genémico en el estudio de la ecologia de las aves,
asi como la importancia de la cooperacion internacional, institucional y civil para fomentar su

conservacion.

Palabras clave: Geothlypis trichas, conectividad migratoria, genémica, marcadores

moleculares, SNP.







ABSTRACT

ABSTRACT

Understanding the full life-cycle of migratory birds is a challenge for the study of their ecology
and their conservation. One way to unravel migration is by estimating migratory connectivity,
defined as the spatial and temporal linkage of individuals or populations between the sites they
occupy in the different phases of their life cycle. Plenty of tracking methods have been used to
estimate migratory connectivity and each works at different spatial and temporal scales.
However, most of these methods involve a large effort and expense and operate at mostly
coarse spatial scales. Therefore, to address migratory connectivity at a finer scale it is
necessary to implement other technologies, such as next generation sequencing. The objective
of this research was to analyze the migratory connectivity of the Common Yellowthroat
(Geothlypis trichas) by using single nucleotide polymorphism markers. | analyzed 96 highly
divergent SNPs in a sample of 209 individuals belonging to 31 wintering populations from North
America and the Caribbean. To know the genetic structure of the breeding populations | used a
Structure analysis; it indicated two genetic clusters. Also, | ran Genetic Stock Identification
analysis to estimate the mixture of individuals from different breeding origins that comprise the
wintering populations. | found that the degree of migratory connectivity depended on the spatial
scale: strong at the continental scale and mixed at the regional scale. Specifically, | found that
birds breeding in western North America wintered in western United States and Mexico and that
birds breeding in eastern North America wintered in east United States and Mexico, Central
America, and the Caribbean. On the other hand, 17 wintering populations are composed of
individuals from only one breeding origin and the remaining 14 wintering populations are
composed of individuals from two or three breeding origins. The information generated in this
research highlights the usefulness of a genomic approach in the study of the ecology of
migratory birds, as well as the importance of international cooperation between institutions and

civil society to promote their conservation.

Key words: Geothlypis trichas, migratory connectivity, genomics, molecular markers,
SNP.
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INTRODUCCION

El estudio de la distribucion de las especies y los mecanismos que la conducen son uno de los
temas centrales en la ecologia (Krebs, 2009). Sin embargo, la distribucién de algunos
organismos comprende extensiones espaciales amplias que dificultan la adquisicion de datos
demograficos y el entendimiento de la dinamica de sus poblaciones (Marra et al., 2018; Runge
y Marra, 2005). La dindmica de las poblaciones puede entenderse a través de las tendencias
demogréficas, que son susceptibles a variar a través del ciclo de vida anual. Por ejemplo, en el
caso de las aves, si las tasas de reproduccion disminuyen puede deberse a las amenazas
existentes en las zonas de anidacién, y si se mantienen estables, pero las de mortalidad
disminuyen, el problema se encontrard donde ocurra mayor pérdida de individuos, ya sea en

las zonas de anidacién o fuera de éstas (Newton, 2007).

Las aves migratorias ocupan diferentes habitats a lo largo de un ciclo de vida. Se estima que
anualmente se establecen alrededor de tres meses en las zonas reproductivas, seis meses en
las zonas de invernacion y viajan entre ambas locaciones por tres meses (Webster y Marra,
2005). La dinamica de los individuos o poblaciones respecto a los sitios que ocupan entre las
temporadas reproductiva, migratoria e invernal se ha estudiado a través de la conectividad
migratoria (Marra et al., 2015), que se define como la vinculacion espacial y temporal de las
poblaciones reproductivas entre los sitios de reproduccion e invernacion, incluyendo las
paradas de descanso que realizan durante la migracion (Webster et al., 2002). La cohesion de
las poblaciones entre temporadas indica el grado o fuerza de la conectividad: cuando es alta o
fuerte, los individuos de la misma poblacién reproductiva tienden a congregarse en sitios de
invernacion o descansos especificos; y cuando es baja o débil, se disocian en diferentes
regiones y se mezclan con otras poblaciones reproductivas. Lo anterior ocasiona que una
localidad invernal o una parada de descanso pueda albergar individuos de diferente origen
reproductivo y viceversa (Marra et al., 2018; Cohen et al., 2018; Webster y Marra, 2005)

La conectividad migratoria incide en la ecologia y evolucion de las especies, asi como en las
estrategias de historia de vida (Marra et al., 2018). En los ultimos afios su estudio ha
incrementado gracias al desarrollo de nuevas tecnologias que han probado que el grado de

conectividad puede variar entre las especies y que algunas pueden mostrar conectividad débil
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a pesar de tener poblaciones invernales diferenciadas (Ambrosini et al., 2009), mientras que
otras pueden presentar conectividad fuerte para una poblacion invernal y débil para otra
(Delmore et al.,, 2012). Por otro lado, Finch et al. (2017) mostraron que las poblaciones
reproductivas de 45 especies migratorias de los sistemas migratorios Neotropical y Afro-
Paleartico tienden a dispersarse y mezclarse en las zonas de invernacion, dando como
resultado conectividad baja a escala continental. En contraste, algunas especies de Chipes
(familia Parulidae) han mostrado conectividad fuerte a escala continental, lo que resulta en dos
grandes poblaciones segregadas al este y oeste de Norteamérica (Norris et al., 2006, Clegg et
al., 2003;). Estas grandes poblaciones pueden componerse de subpoblaciones y entre si
mostrar conectividad migratoria variable (Jones et al., 2008; Boulet et al., 2006;), asi como un
sistema migratorio paralelo (Salomonsen, 1955).

La optimizacion de energia en la migracion resulta en el establecimiento de las aves en habitats
invernales que tengan las condiciones adecuadas para sobrevivir y se encuentren en la
distancia mas cercana a su origen reproductivo (Somveille et al., 2015, 2016). Si en estos sitios
los recursos son abundantes, entonces la cohesién de la poblacién permitira una conectividad
migratoria fuerte. Pero, si los recursos son escasos, los destinos migratorios de una poblacion
variaran entre los individuos, ocasionando una conectividad débil (Somveille et al., 2018, 2021).
Sin embargo, la vista de optimizacion energética asume la migracibn como un movimiento
lineal que lleva directo a las aves hacia las zonas de invernacién, omitiendo la verdadera
complejidad de las rutas migratorias. Lo anterior genera la posibilidad de que algunas
poblaciones no se comporten segin lo predicho, por lo que son necesarios los estudios que

examinen varias poblaciones para probar si el mecanismo funciona para todas.

El objetivo de esta investigacion fue evaluar la conectividad migratoria de las poblaciones de
Geothlypis trichas (Familia: Parulidae) que invernan en México y el Caribe utilizando SNPs
como marcadores genéticos. De acuerdo con los modelos de optimizaciébn de energia, la
conectividad migratoria de G. trichas se ha caracterizado como fuerte (Somveille et al., 2021).
Asimismo, andlisis moleculares de ADN mitocondrial sugieren que la especie muestra
estructura genética a escala continental con linajes segregados al este y oeste de Norteamérica
y al suroeste de los Estados Unidos (Bolus, 2014; Escalante et al., 2009; Mila et al., 2005;
Lovette et al., 2004). No obstante, la escala de estos estudios no permite conocer si las
poblaciones invernales que presentan cohesion en las zonas de invernacién se conforman de
subpoblaciones, y si estas subpoblaciones presentan variacion de conectividad migratoria entre

e
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ANTECEDENTES

1.1 ECOLOGIA DE LAS AVES MIGRATORIAS NEOTROPICALES

La migracion de aves consiste en el movimiento regular, temporal, a gran escala y de larga
distancia de las poblaciones, que ocurre dos veces al afio entre las zonas reproductivas y no
reproductivas (Lack 1968 en Somveille, 2016). En América, mas de la mitad de las aves que
anidan en el norte (aprox. 386 spp) corresponden al sistema migratorio neotropical y
anualmente se desplazan latitudinalmente entre las zonas templadas y las zonas tropicales del
continente (Berlanga et al., 2015; US Fish and Wildlife, 2011). Por lo tanto, las especies
migratorias neotropicales se determinan como aquellas que anidan en las zonas templadas de
América e invernan en el neotrépico (Faaborg, et al., 2010a). La historia de vida de estas
especies implica adaptaciones morfologicas (Vagasi et al., 2016) y fisiolégicas (McWilliams y
Karasov, 1998) que les confieren de flexibilidad fenotipica, misma que se regula en funcién de
las variaciones ambientales de los habitats que ocupan durante todo el afio (McWilliams y
Karasov, 2014, 2001). La migracién se reconoce como un mecanismo de respuesta a los
cambios estacionales de las regiones templadas; estos cambios implican inviernos con dias
mas cortos que en el verano, disminucién de la temperatura ambiental y escases de alimento
disponible (Faaborg, et al., 2010a; Pulido, 2007).

Existen dos eventos migratorios en el ciclo de vida anual de las aves neotropicales, el primero
ocurre después de la época reproductiva y corresponde a la migracion de otofio en la que los
individuos se dirigen desde Estados Unidos y Canada hacia los sitios de invernacién en
México, el Caribe, Centro y Sudamérica. Posterior al invierno se presenta la migracion de
primavera, en la que las aves regresan a las zonas reproductivas (McNamara et al., 1998). Los
vuelos migratorios implican un alto gasto energético (Alerstam, 2011, 1991) que se solventa
con la ingesta excesiva de alimento (hiperfagia) antes de dejar las zonas reproductivas y las de
invernacion, respectivamente. Esto les permite adquirir las reservas de grasa necesarias que
fungen como combustible durante su viaje (Ocampo-Pefiuela, 2010). No obstante, las reservas

adquiridas pueden ser limitadas debido a que las aves requieren mantener una condicién
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corporal aerodinamica que permita la optimizacion de su vuelo, también las reservas pueden
ser insuficientes debido a que la distancia recorrida entre las zonas reproductivas y de
invernacion puede ser muy larga (Alerstam, 1991). Asimismo, la limitacién en las reservas
puede deberse a la baja disponibilidad de alimento en los sitios ocupados (Alerstam, 1991). Lo
anterior, incita a las aves a interrumpir el viaje migratorio, esto es, a través de paradas de

descanso.

Las paradas de descanso son sumamente importantes para las especies migratorias debido a
qgue inciden en la adecuacién de los individuos. Cuando los individuos ocupan sitios de
descanso que presentan condiciones Optimas para la especie incrementa probabilidad de
sobrevivir y migrar satisfactoriamente (Woodrey, 2000). La calidad de los habitats de descanso,
el nimero de escalas y el tiempo de permanencia en los sitios depende de diversos factores
como la disponibilidad de recursos, las condiciones ambientales durante el vuelo migratorio, la
condicion fisiolégica de los organismos y la seguridad que el sitio provee en términos de
mortalidad o depredacion (Mehlman et al., 2005). Las interacciones a escala intraespecifica e
interespecifica también juegan un papel importante en la viabilidad de las paradas de descanso
(Heglund y Skagen, 2005), dado a que existe competencia entre las diferentes especies
migratorias que ocupan el mismo habitat simultaneamente, asi como entre las especies
migratorias que llegan temporalmente y las residentes que permanecen en el mismo sitio
durante todo su ciclo de vida (Newton, 2008; Moore, 2000).

1.2. LOS HABITATS INVERNALES

Los hébitats que ocupan las aves migratorias son variados e incluyen desde ecosistemas
conservados en zonas templadas y tropicales hasta zonas urbanizadas, agricolas y
agroforestales; por su parte, los ambientes antropizados suelen beneficiar mas a las especies
generalistas (Albert et al., 2020). La seleccion de los habitats implica la combinacién de
procesos conductuales y ambientales (Jones, 2001), y puede influenciarse por factores como la
estructura de la vegetacion (Broughton et al., 2012; MacArthur y MacArthur, 1961), las
interacciones bidticas (MacArthur y Levins, 1964), el clima (Petit, 1989) y la capacidad de
rastrear cambios estacionales en alimentos u otros recursos (Albert et al., 2020). Durante el
invierno las especies no se reproducen, por lo que las caracteristicas del habitat directamente
relacionadas al cortejo, copulacién y crianza de los polluelos no son importantes. En este

contexto, la seleccion de habitat invernal depende principalmente de la disponibilidad de
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alimento, ademas de la competencia intraespecifica e interespecifica, y los riesgos de
enfermedades o depredacion. La variabilidad entre estos factores determina la idoneidad o

calidad del habitat invernal (Sherry y Holmes, 1996).

La calidad de los habitats influye en la adecuaciéon de los individuos; cuando los individuos
ocupan habitats de buena o mala calidad, la adecuacion se manifiesta de dos maneras: si los
individuos se encuentran en las zonas de anidacion, seréa a través del éxito reproductivo, y si se
trata de las zonas de invernacion, se reflejara como alta tasa de supervivencia (Gunnarsson et
al., 2005). Sin embargo, la ocupacion de habitats idoneos en las areas reproductivas y de
invernacion no son fendmenos aislados, sino que estan vinculados entre si (Marra et al., 1998).
Lo anterior se denomina efectos de acarreo y corresponde a los eventos de una temporada que
afectan de manera no-letal a los individuos en la temporada subsecuente (Norris y Marra,
2007). Entre los efectos de acarreo se incluyen los procesos que gradualmente hacen que los
individuos transiten de una temporada a otra en diferente condicion, ejemplos de esto son el
desgaste de las plumas o la pérdida de masa corporal, que afectan el desempefio individual en

el periodo siguiente (Harrison et al., 2011).

Los efectos de acarreo se han probado a través de las variaciones en la densidad poblacional y
en la proporcion de sexos de las poblaciones encontradas en los diferentes habitats donde se
establece una especie (Sherry y Holmes, 1996). Sin embargo, a nivel de individuos, los efectos
de acarreo pueden variar en intensidad o ser imperceptibles. Esto debido a que dependen de
las caracteristicas intrinsecas de las especies, como su rango de distribucion y los
requerimientos de habitat (Buchan et al., 2021; McKinnon et al., 2015). En algunos Parulidos se
ha demostrado que la seleccién de habitat de calidad puede influenciar la fenologia de la
migracion. Por ejemplo, los machos del Pavito Migratorio (Setophaga ruticilla) que ocupan
habitats invernales de buena calidad pueden migrar mas temprano a las zonas reproductivas
gue los machos que invernan en habitats de mala calidad y al llegar mas temprano a las zonas
reproductivas se incrementa la probabilidad de tener mayor éxito reproductivo (Reudink et al.,
2009).

En contraste, algunas especies presentan efectos de acarreo que benefician a las hembras;
este es el caso de las hembras jévenes de Chipe Amarillo (Setophaga petechia), que al
invernar en habitats con mayor idoneidad tienen mas éxito reproductivo dado a que inician la
formacion de nidadas mas temprano y producen mas polluelos (Drake et al., 2013). Otras

especies, como el Chipe de Pradera (Setophaga discolor) también muestran que la calidad del
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habitat incide en el tiempo de llegada a las zonas de anidaciébn, aunque esto no
necesariamente implica un mayor éxito reproductivo (Akresh et al., 2019). Aunado a esto, la
conectividad entre las zonas invernacién y reproduccion repercuten en la expresion de los
efectos de acarreo de la temporada subsecuente. Es decir, algunas poblaciones pueden
mostrar conectividad migratoria fuerte en las zonas de invernacién (sin mezcla con otras
poblaciones), pero alta tasa de dispersion en las zonas de anidacion (mezcla de poblaciones).
En este escenario puede ocurrir que, si el habitat donde se congreg6 una poblacion invernal se
pierde o baja de calidad, entonces se afecte la adecuacion de los individuos que lo ocupan. Por
lo tanto, si esas aves sobreviven después de la migracién de primavera, tendran dificultades
para competir en las zonas de anidacion contra los individuos que invernaron en areas de
mejor calidad (Norris, 2005).

1.3. CONECTIVIDAD MIGRATORIA

La vinculacién espacial y temporal de los individuos o las poblaciones entre los sitios que
ocupan en los diferentes estados de su ciclo de vida, que incluyen la reproduccion, las paradas
de descanso durante la migracion y el invierno, se define como conectividad migratoria. La
conectividad migratoria describe como se mezclan los individuos de mas de dos poblaciones
reproductivas durante la migracién, ya sea en las paradas de descanso o en las zonas de
invernacion, y viceversa (Webster et al., 2002). También indica hacia donde se dirigen los
individuos o las poblaciones cuando se desplazan entre una region y otra durante las
migraciones (Marra et al., 2018). Cuando la conectividad migratoria es alta o fuerte, los
organismos de una poblacion reproductiva tienden a congregarse en sitios especificos
manteniendo la misma estructura poblacional que en las zonas de anidacién. En cambio,
cuando la conectividad es baja o débil una poblacion reproductiva puede dispersarse en
diferentes zonas de invernacion y mezclarse con otras, por lo que una localidad invernal o
parada de descanso puede albergar individuos de diferente origen reproductivo (Marra et al.,
2018; Cohen et al., 2018; Webster y Marra, 2005).

Cuando las poblaciones muestran conectividad fuerte pueden presentar diferentes patrones
geograficos a escala continental, que se clasifican en los siguientes sistemas migratorios
(Marra et al., 2018; Witynski y Bonter, 2018; Boulet et al., 2006; Salomonsen, 1955):
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e Longitudinal (Longitudinal): describe las poblaciones que emigran a lo largo del
mismo grado de longitud, pero que se sitian en diferentes latitudes. Un ejemplo es la

migracion en cadena.

e Paralelo (Parallel): ocurre de norte a sur en dos poblaciones que se reproducen en
zonas adyacentes y emigran paralelamente una de la otra, generalmente da como

resultado la segregacion de poblaciones reproductivas del este y el oeste.

e Salto (Leap-frog): las poblaciones reproductivas del norte invernan al sur de su

distribucion y las poblaciones del sur invernan en la porcién norte de la distribucion.

e Cruzado (Cross-wise): donde las rutas migratorias de poblaciones vecinas se cruzan
entre si, es decir, las poblaciones reproductivas del oeste invernan al extremo este y

viceversa.

Las rutas migratorias (flyway o migration pathway en inglés) constituyen las regiones
geogréaficas por donde se desplazan las aves anualmente para llegar a las zonas de
invernacion y regresar a las zonas de reproduccién, incluyendo paradas zonas de descanso.
Cada ruta puede variar a nivel interespecifico e intraespecifico en cuanto a direccién, longitud,
namero de paradas de descanso y duracién de los descansos (Boere y Stroud, 2006; Faaborg
et al., 2010a). Las aves que migran en América tienden a agruparse en las rutas del Pacifico,
Centro, Mississippi y Atlantico (Figura 1.1) (Waller et al., 2018). Estas rutas han permitido
principalmente la gestion para la conservacion de aves migratorias acuéticas (Buhnerkempe et
al., 2016 y Boere et al., 2006), aunque también se han empleado para la gestion de aves
migratorias terrestres (National Audubon Society, s.f.), asi como para la descripcion de otros

procesos ecoldgicos como la dispersion de enfermedades aviares (Lam et al., 2012).

Para la migracion de Parulidos, se han sugerido cinco rutas migratorias, que comprenden la
ruta Florida-Caribe (Florida and West Indies): del este de Norteamérica hacia el Caribe, las
Islas Bahamas y la Amazonia; la ruta Transgolfo (Trans-Gulf): desde la costa este de Texas
y el oeste de Florida hacia Centroamérica y el norte de Sudamérica, cruzando el Golfo de
México hacia la Peninsula de Yucatan; la ruta Circungolfo (Circum-Gulf): del centro de
Norteamérica pasando por Texas hacia México y el norte de Centroamérica; la ruta Oeste
(Western): desde el centro-oeste de Norteamérica hacia México y el norte de Centroamérica,

pasando sobre las montafias Rocallosas y una parte de la costa del Pacifico; y la ruta Pacifico
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(Pacific): desde la costa del Pacifico hacia México y el norte de Centroamérica, cruzando a
través de Arizona y California (La Sorte et al., 2014; Boulet et al., 2006; Dunn y Garrett, 1997).
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Figura 1.1 Mapa de las rutas migratorias de aves en Norteamérica.
Fuente: Waller et al., 2018 (con modificaciones).
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La identificacion de las rutas migratorias sintetiza la complejidad de los desplazamientos
intercontinentales que realizan las aves. Sin embargo, las rutas transitadas por una especie no
son fijas, sino que cambian entre la migracion de otofio y primavera debido a la influencia de
las condiciones atmosféricas que determina la direccion del viaje (Deppe et al., 2015; La Sorte
et al., 2014), la disponibilidad y calidad de las paradas de descanso (Smolinsky et al., 2013) y
los mecanismo de exploracion-refinamiento de las rutas (Fayet, 2020). Lo anterior tiende a
maximizar la velocidad del vuelo y reducir el gasto energético ocasionado por la migracién y en
algunas especies resulta en migraciones de circuito (Looped migration) (La Sorte et al., 2014,
2013). Cada especie neotropical muestra diferencias en sus sistemas migratorios, y estos a su
vez se ven afectados por las amenazas actuales hacia la biodiversidad. No obstante, el
entendimiento de tales fendmenos ha progresado conforme se implementan nuevas
herramientas tecnoldgicas en el estudio de ecologia de las aves migratorias, tales como el uso
de geolocalizadores, isétopos estables, entre otros (Faaborg et al., 2010a).

1.4. ESTIMACION DE LA CONECTIVIDAD MIGRATORIA

El conocimiento de los movimientos, dispersion y conectividad de las poblaciones de aves a lo
largo de su ciclo de vida es imprescindible para el entendimiento de la ecologia de las especies
de aves migratorias (Faaborg et al., 2010a). Particularmente, para la estimacion de la
conectividad migratoria es necesario conocer el origen de las poblaciones migratorias y el lugar
hacia donde se dirigen en el invierno (Webster et al., 2002), por lo que se han implementado
métodos de rastreo que permiten la estimacién cualitativa y cuantitativa de la conectividad
migratoria en las aves. Asimismo, estas técnicas han evolucionado a la par del desarrollo de
tecnologias de Ultima generacion (Mckinnon et al., 2013). Los métodos para medir la
conectividad migratoria se constituyen de marcadores extrinsecos que incluyen el marcaje-
recaptura y el rastreo por medio de transmisores y geolocalizadores de luz; ademas de los
marcadores intrinsecos que corresponden a los andlisis de morfometria, isétopos estables y

marcadores moleculares (Tabla 1) (Marra et al., 2018; Rushing et al., 2014; Hobson, 2007).
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Tabla 1.1. Resumen de estudios de aves para la evaluacion de conectividad migratoria. CM =
Conectividad migratoria, NA = informacién no disponible, ? = informacién imprecisa

Especie Estudio Método de rastreo conticnl\gntal re;oMnaI msiésrz:)nr?o

Circus pygargus Trierweiler et al.,, 2013 Transmisores satelitales  Débil Débil NA
Hirundo rustica Ambrosini et al.,, 2009 Marcaje-recaptura Fuerte NA NA
Progne subis Fraser et al., 2007 Geolocalizadores de luz  NA Débil NA
Catharus fuscescens Heckscher et al., 2011 Geolocalizadores de luz  Débil Débil NA

Delmore etal., 2012  Geolocalizadores de luz  Fuerte Fuerte NA
Catharus ustulatus Cormier etal., 2013  Geolocalizadores de luz  Fuerte Fuerte NA

Mila et al., 2015 ?fna{gg‘igres moleculares  terte NA NA
Dumetella carolinensis  Ryder et al., 2011 S\icr)(lzoacjg"rze?:da%rtisrade luz'y Fuerte Fuerte NA

Lovette etal, 2004 Varcadores moleculares NA NA
Vermivora ruficapilla (mtADN)

Mila et al., 2015 ?:E‘:Xg‘l"\gres moleculares b NA NA

Hobson et al., 2016 Is6topos de hidrégeno Fuerte NA NA
Vermivora chrysoptera Larkin et al., 2017 Geolocalizadores de luz ~ Fuerte NA NA

Kramer et al., 2018 Geolocalizadores de luz  NA Fuerte NA
Vermivora cyanoptera  Kramer et al., 2018 Geolocalizadores de luz  NA Déhil NA

Geolocalizadores de luz,

Boulet et al., 2006 irf\c:rocg?jsor?esstar:loelzgulares Fuerte Débil Paralelo
Setophaga petechia (MMADN)

Witynski et al., 2018  Geolocalizadores de luz  Fuerte NA Cruzado
Setophaga ruticilla Norris et al., 2006 Is6topos estables Fuerte Mixta Cadena
Setophaga caerulescens Jones et al., 2008 Is6topos estables Fuerte Mixta Paralelo

Lovette et al., 2004 ?:Ir?tr':gcli\l(;res moleculares Fuerte NA NA
Geothlypis trichas Somveille et al., 2021 l\élc;{dselll\c;ls predictivos Fuerte NA NA

Mila et al., 2015 Marcadores moleculares ¢ oo NA NA

(MtADN)
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Tabla 1.1 (continuacién). Resumen de estudios de aves para la evaluacion de conectividad

migratoria. CM = Conectividad migratoria, NA = informaciéon no disponible, ? = informacion
imprecisa
. . . CM CM Sistema
Especie Estudio Método de rastreo ) i .I :
continental regional migratorio
Is6topos estables y
Clegg et al., 2003 marcadores moleculares Fuerte NA Salto
(microsatélites)
Cardelina pusilla
P Ruegg etal, 2014  \arcadores moleculares o0 pap NA
(SNPs)
Mila et al., 2015 Marcadores moleculares Débil NA NA
(MtADN)
Protonotaria citrea Tonra et al., 2019 Geolocalizadores de luz  Fuerte? Débil NA
Geolocalizadores de luz,
Seiurus aurocapilla Hallworth et al., 2015  marcaje-recaptura'y Fuerte Débil NA
ciencia cidadana
Lovette etal, 2004  arcadores moleculares oo NA NA
o (MtADN)
Icteria virens ] ol
i Marcadores moleculares
Mila et al., 2015 Fuerte NA NA
’ (MtADN)
Zonotrichia atricapilla Cormier et al., 2016 Geolocalizadores de luz ~ NA Fuerte NA
Geolocalizadoes de luz,
Plectrophenax nivalis Macdonald et al., 2012 'SOtOp(.)S estables, Fuerte NA Paralelo
marcaje-recpatura y
ciencia ciudadana
Mulltiespecifico Finch et al., 2017 Ciencia ciudadana Débil NA NA

11
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1.4.1. Marcaje-recaptura

El marcaje-recaptura consiste en el establecimiento sisteméatico de estaciones
permanentes de monitoreo en las que se capturan aves a través de la operacién de redes
de niebla. Los individuos atrapados se marcan con anillos de numeracién Unica y se
liberan con el objetivo de capturarlos nuevamente en la misma temporada o los afios
subsecuentes. La manipulacion de cada individuo permite la toma de datos
morfométricos, asi como la estimacion de pardmetros demograficos como la edad y el
sexo (Ralph et al., 1996), asimismo, constituye la principal herramienta para la toma de
muestras biolégicas para analisis que emplean marcadores isotopicos (Hobson et al.,
2014; Mazerolle et al., 2005) y moleculares (Ruegg et al., 2018), asi como para la
colocacion de transmisores (Hobson et al., 2014) y geo-localizadores de luz (Cormier et
al., 2013).

El método de marcaje-recaptura en Norteamérica se practica desde hace mas de cien
afios (Whitney, 2021), por lo que las bases de datos de aves capturadas para con este
propésito proveen informacion histérica de patrones migratorios, asi como vasta
informacién de demografica y morfométrica de un gran nimero de especies e individuos
(Ambrosini et al., 2009; Thorup et al.,, 2014). Sin embargo, la tasa de individuos
recapturados es menor al 1% (Ruegg et al., 2014), siendo particularmente baja para las
especies de aves passerinas (Hobson, 2003; Wassenaar y Hobson, 2001), debido a que
son especies pequefias que tienden a dispersarse ampliamente y mostrar
comportamiento esquivo, lo que ocasiona que esta herramienta no sea lo sificientemente
util para el entendimiento de la conectividad migratoria de sus poblaciones (Marra et al.,
2011; Torres-Dowdall et al., 2006). Por lo anterior, algunos andlisis recurren a la
combinacién del método de marcaje-recaptura con otros mas avazados tecnol6gicamente,
como los geolocalizadores de luz (Ryder et al., 2011), los marcadores isotdpicos y los
moleculares (Boulet et al., 2006).

1.4.2. Geolocalizadores de luz

Los geolocalizadores de luz se tratan de dispositivos sujetos al dorso de las aves por

medio de un arnes anclado a sus piernas (Figura 1.2) (Rappole y Tipton, 1991). El
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mecanismo con el que operan se basa en la captacion de luz del ambiente (Lisovski et al.,
2019) que graba los niveles de luz en periodos determinados. Lo anterior permite la
estimacion de la duracion del dia, la hora del mediodia y la medianoche, asi como la hora
del amanecer y el crepusculo; con esta informacion es posible calcular la latitud y longitud
una vez que el dispositivo se retira del cuerpo del ave (McKinnon et al., 2013). La
determinacion de localidades se realiza a través de los métodos de umbral y de ajuste de
curvas, éste ultimo también conocido como plantilla de ajuste. EI método de umbral
genera una ubicacion a partir de dos crepusculos sucesivos que se estiman a través del
tiempo que tarda la luz en cruzar un umbral predeterminado, que se calibra por el angulo
de elevacion del sol; mientras que el método de ajuste de curvas genera la ubicacion a
partir de un crepusculo (Lisovski et al., 2019). El peso del dispositivo no debe superar el
3% del peso corporal del individuo (Cormier et al., 2013), por lo que su uso en passerinas
terrestres pequenas se limitd hasta la creaciéon de dispositivos en miniatura (McKinnon et
al., 2013).

Los primeros geolocalizadores en miniatura se colocaron en individuos de Zorzales
Moteados (Hylocichla musterila) y Golondrinas Purpureas (Progne subis) (Stutchbury et
al., 2009), lo que generd el auge de su uso en estudios relacionados a la historia natural
de la migracién, las interacciones temporales, ecologia de comportamiento, la evolucion
de patrones migratorios y la conectividad migratoria (McKinnon y Love, 2018). Respecto a
la conectividad migratoria, los geolocalizadores han permitido la identificacion de zonas de
invernacion, rutas y paradas de descanso a nivel intraespecifico (Delmore et al., 2012;
Tonra et al., 2019) e interespecifico (Kramer et al., 2018). Sin embargo, el margen de
precision de las localidades (~200 km; Lisovski et al., 2012) no brinda informacion
especifica sobre los habitats que ocupan las aves (Imlay et al., 2018), lo que puede
ocasionar que una aparente poblacion mezclada a escala gruesa (p. €j. Finch et al. 2017,
Kramer et al., 2018), sea una poblacion segregada a escala mas fina (Valdez-Juarez et
al., 2018). Asimismo, la captacién de informacién a partir de la luz solar genera
incertidumbre en la precision de los datos durante los periodos cercanos a los
equinoccios, lo que puede implicar un error en el rastreo debido a que durante los
equinoccios los dias son mas largos de lo habitual (Lisovski et al., 2019), del mismo
modo, la dependencia de los geolocalizadores hacia la captacion de rayos solares hace

dificil precisar informacion de especies que habitan en el suelo o se internan en el
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sotobosque. Otras limitaciones de su uso radican en el efecto de los geolocalizadores en
la supervivencia de las aves que lo portan y el costo elevado de los dispositivos, que
puede limitar su adquisicion (Ryder, Fox, Peter, et al., 2011).

Transmisor

Antena

Figura 1.2. Vista lateral de la colocacién de geolocalizador de luz en un
ave. Fuente: Rappole y Tripton, 1991 (con modificaciones).

1.4.3. Telemetria

La telemetria se basa en el uso de transmisores satelitales que se adhieren al cuerpo de
las aves y proveen informacién de los sitios por los que se desplazan los individuos
(Marra et al., 2011). Los dispositivos se sujetan al ave con pegamento, suturas, implantes
quirdrgicos, arneses o0 bandas sostenidas en alguna parte del cuerpo (cuello, ala, piernas
0 dorso), posteriormente se rastrean de manera manual o automatica (Warnock y
Takekawa, 2003). Cuando se realiza manualmente se debe avistar el ave portadora del
transmisor para obtener las coordenadas donde se localiza, esto puede ser a pie
cargando la antena en mano (<2km), en vehiculo (2-5 km), por medio de torres (5-10 km)
0 en avionetas. Cuando se realiza autométicamente, la localizaciéon se obtiene a través de
antenas receptoras que captan la sefial que emite el transmisor (Crewe et al., 2019). Al

igual que los geolocalizadores de luz, su desarrollo se ha centrado en la minimizacién de
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los dispositivos, asi como en la optimizacion de fuentes de energia que incrementen el
periodo de funcionamiento (p.ej. paneles solares). Lo anterior ha permitido que su uso se
extienda a aves pequefias, como los polluelos de las aves acuéticas (Warnock y
Takekawa, 2003), especies de passerinas (Cooper y Marra, 2020) o colibries (Zenzal et
al., 2014). La precision de los transmisores satelitales oscila entre los 100 y 200 m, y
puede disminuir hasta los 10 y 20 m cuando son de tipo GPS (de Vries, 2014), por lo que
brindan informacién de los de los movimientos de las aves a una escala espacial y

temporal mas fina.

La precision de los transmisores satelitales ha permitido el rastreo de movimientos locales
de dispersion, ambito hogarefio y localizacién de los habitats (Sokolov, 2011), los tiempos
de migracion relacionados con el uso del habitat invernal (Deppe et al., 2015), la duracién
y direccion de las paradas de descanso (Cabrera-Cruz et al.,, 2020), asi como el
desplazamiento dentro de las zonas de anidacién (Cooper y Marra, 2020), entre otros.
Una ventaja de los transmisores satelitales es que no es necesario recapturar al individuo
para extraer la informacion del dispositivo, ya que los datos se colectan por medio de una
estacion que recibe las sefiales emitidas por el trasmisor (Smolinsky et al., 2013). Sin
embargo, su colocacion puede traer consecuencias para algunas especies en términos de
comportamiento y eficiencia de vuelo (Zenzal et al., 2014; de Vries, 2014); asimismo, su
costo puede resultar elevado y el ensamblaje inadecuado en los individuos puede
ocasionar la perdida de los dispositivo (Marra et al., 2011; Shaffer et al., 2005). Ademas
de los transmisores satelitales y los geolocalizadores de luz, existen otros dispositivos de
rastreo remoto para las aves (p. €j. dispositivos PPT, VHF y GPS), cuya aplicacién en los
estudios depende de las escalas espaciales y temporales que se deseen estudiar
(Robinson et al., 2010).

1.4.4. Marcadores isotépicos

Los isétopos se definen como las formas no radioactivas de un elemento con propiedades
qguimicas semejantes que, a su vez, muestra variaciones en su masa atomica debido a
diferencias entre el nimero de neutrones (Marra et al., 2018). La técnica de rastreo a
través de marcadores isotopicos se basa en las firmas isotdpicas impregnadas en los

tejidos de los organismos (Hobson, 1999). Las firmas isot6picas proveen informacion de la
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red trofica en turno a la que pertenece un individuo en un determinado lugar y pueden
variar entre habitats debido a los procesos bioquimicos propios de cada lugar. Pasan a las
aves a través de la alimentacion y se mantienen en los tejidos, por lo que cuando las aves
se desplazan hacia habitats con diferente firma isotopica pueden mantener la informacion
de la red tréfica del sitio anterior (Hobson, 2003). La permanencia de la firma isotépica en
el tejido depende de las tasas metabdlicas del organismo o el desprendimiento del tejido
del cuerpo del ave (Hobson, 2007). Tejidos como el higado y la sangre, proveen
informacién isotopica del sitio donde se consumié el alimento solo por algunos dias;
mientras que los musculos y las células sanguineas retienen la informacion por algunos
meses (Torres-Dowdall et al., 2006). Los tejidos queratinizados como las plumas, garras o
escamas se mantienen metabdélicamente inertes después de que los elementos son
sintetizados, por lo que retienen informacion del sitio donde el tejido se sintetizé hasta el

tiempo de su reemplazo o muda (Hobson, 2003).

La seleccion de los tejidos para los estudios basados en firmas isotépicas depende de los
objetivos que se persiguen. Particularmente, para el caso de los analisis de conectividad
entre las zonas de invernacién y reproduccion los de mayor utilidad son las plumas
(Torres-Dowdall et al., 2006), sin embargo, es importante conocer la historia natural de la
especie (Lott et al., 2003) y los ciclos de muda del plumaje (Hobson et al., 2014; Marra et
al., 2018). Asimismo, los elementos que brindan mas informacién sobre la conectividad
migratoria son el carbono, nitrégeno, azufre e hidrégeno, siendo el dltimo de mayor
importancia debido al marcado cambio en su abundancia respecto a la latitud (Marra et
al., 2018). Para la determinacion de la conectividad a través de los isétopos se compara la
firma isotdpica de las plumas con la firma isot6pica de los posibles lugares de origen para
asignar latitudes de reproducciéon (Hobson et al., 2014; Wassenaar y Hobson, 2001). Para
conocer las firmas isotépicas del sitio de origen se emplean mapas de variacion isotépica
0 se obtiene mediciones directas de las aves de interés en el sitio donde los tejidos estan
metabodlicamente activos (Torres-Dowdall et al., 2006). Algunos estudios basados en
andlisis isotépicos han revelado, ademéas de la conectividad migratoria de algunas
especies, la calidad de habitats reproductivo (Paxton y Moore, 2015) y la variacion de uso

de hébitat dentro de un mismo sitio de invernacion (Valdez-Juérez et al., 2018).
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1.4.5. Marcadores moleculares

Las diferencias genéticas entre individuos o0 especies se representan a través de
marcadores genéticos, los cuales funcionan como sefiales o marcas que indican genes de
interés (Gill-Langarica y Mayek-Pérez, 2008). Existen tres tipos de marcadores genéticos
(Khlestkina, 2014):

e Marcadores morfolégicos o clasicos: son visibles dado a que los genes presentan

alelos con diferencias a nivel fenotipico

e Marcadores bioquimicos o de proteina: cuyos genes tienen alelos que presentan
diferencias en los productos proteicos.

e Marcadores moleculares o de ADN: corresponden a genes 0O regiones no

codificantes del genoma que revelan sitios de variacion del ADN.

Las variaciones en las secuencias de ADN reveladas por los marcadores moleculares
generalmente son neutras, por lo cual no se expresan en el fenotipo (Jones et al., 1997),
aungue también pueden ser adaptativas. Estas variaciones son diferencias en el ADN
denominadas polimorfismos y se detectan a través de métodos como la hibridacion con
secuencias conocidas de acidos nucleicos, la secuenciacibn de nucle6tidos, la
comparacion de longitudes de fragmentos producidos por reacciones en cadena de
polimerasa (PCR) y el tratamiento del ADN con endonucleasas de restriccion (Khlestkina,
2014). Los tipos de marcadores moleculares que existen son variados y Utiles para
abordar la conectividad migratoria (Wink, 2006). La manera en que se ha estimado es a
través de la identificacion de la variacion genética entre las poblaciones de aves, que
deriva en pruebas de asignacién que determinan la poblacién reproductiva de origen de
los individuos capturados durante la migracion o en las zonas de invernacion (Webster et
al., 2002; Waser y Strobeck, 1998;). Es decir, si se encuentran ciertos alelos o haplotipos
en la poblacion reproductiva A y no en la poblacion reproductiva B, entonces el
descubrimiento de esos marcadores de la poblacion reproductiva A en un sitio particular
de la poblacion invernal indicara cierto grado de conectividad entre esa poblacion invernal

y la poblacion reproductiva A (Marra et al., 2011).
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Entre los marcadores moleculares més Utiles para el estudio de la migracion de aves se
encuentra el ADN mitocondrial (mtADN), los microsatélites (STR), la amplificacion
aleatoria de ADN polimérfico (RAPD), los polimorfismos en la longitud de fragmentos
amplificados (AFLP) y los polimorfismos de nucleétido simple (SNP) (Webster et al.,
2002). No obstante, los marcadores que se han utilizado con mayor frecuencia en los
ultimos afios por su alta cobertura del genoma son los polimorfismos de nucleétido simple.
Estos consisten en el cambio de solo una base nitrogenada (A, T, C, G) en una secuencia
de ADN (Figura 1.3), con la posibilidad de presentar usualmente uno de dos nucleétidos
en un locus especifico de la secuencia debido a mutaciones por transicidn, transversion,

insercion o delecién, siendo mas comun la transicion.

La deteccién de SNPs se basa en la hibridacién de los fragmentos detectados de ADN
con matrices de sondas de ADN de alta densidad (SNP chips), los resultados de la
hibridacion dan el nombre al alelo del SNP (Al-Samarai y Al-Kazaz, 2015; Vignal et al.,
2002). Ademas de la hibridacion, la mayoria de las técnicas disponibles para el
genotipado de SNP consta de dos pasos: el primero es la generacién de la reaccién
molecular para productos de alelos especificos, mientras que el segundo es la separacién
y deteccion de los productos especificos de alelos para su identificacién (Vignal et al.,
2002). Otras técnicas de deteccion de SNPs corresponde a la genotipicacion por

secuenciacion (GBS) y RadSeq, basados en enzimas de restriccion.

Los SNPs pueden aplicarse a gran variedad de estudios debido a que se distribuyen en
todo el genoma (Garvin, 2010). Se han empleado en la descripcién de diferenciacion
genética, estructura poblacional, origen y evolucién de algunas especies. Debido a que se
tratan de marcadores bialélicos, la informacién que proveen es baja comparada con la
informacion obtenida de otros marcadores (p.ej. microsatélites), esto ocasiona que se
requiera la secuenciacion de genomas completos y un alto nimero de marcadores (Al-
Samarai y Al-Kazaz, 2015; FAO, 2010). Otro factor importante para considerar es que los
SNPs, al igual que los marcadores de otro tipo, son dificiles de aplicar en ciertas
investigaciones por las limitaciones que representan las instalaciones e insumos
necesarios para su procesamiento, lo cual significa costos elevados para su uso (Coiffat

et al., 2009). Sin embargo, la implementacién de tecnologias de secuenciacion de nueva

18



CAPITULO |

generacion (Next Generation Sequencing - NGS) puede producir mega o giga-bases de

informacién secuenciada en pocos dias (Garvin et al., 2010).
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Figura 1.3. Polimorfismo de nucleétido simple (SNP). Lo sefalado
dentro del rectangulo gris representa un polimorfismo. Cada letra dentro del
rectangulo corresponde a un cambio en una base nitrogenada (A = Adenina,
G = Guanina, C= Citosina, T = Timina) en el genoma de tres individuos
distintos. Fuente: Creative Biolabs, 2022.

Para el descubrimiento de SNPs se requiere el genotipado particular de las especies que
fungen como modelo del estudio, lo cual puede limitar su aplicacion en ciertas
investigaciones (Wink, 2006). Sin embargo, la automatizacion de los procesos para el
andlisis de estos marcadores ha permitido que se incremente su utilizacién (FAO, 2010),
con lo cual se han llenado vacios de informacién en organismos de importancia ecolégica
y econdmica (Kraus et al., 2011). Por ejemplo, en aves, en los ultimos afios ha sido
posible descifrar las adaptaciones locales climéticas del Chipe Amarillo (Bay et al., 2018),
se ha identificado la asociacion gen-ambiente, y a su vez, la vulnerabilidad climatica del
Mosquero Saucero (Ruegg et al.,, 2018), se ha analizado la estructura poblacional del
Aguila Real (Doyle et al., 2016) y se ha descrito la conectividad migratoria de especies
como el Chipe de Wilson (Ruegg et al., 2014), el Colimbo Comun (Larison et al., 2021) y
el Zorzal Ermitafio (Alvarado et al., 2014). En algunos casos, la informacion obtenida de

las especies y sus poblaciones se sintetiza en mapas gendmicos, también llamados
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genoscapes, que fungen como una herramienta visual para implementarse en préacticas
de manejo, mitigacion y conservacion de las especies (Ruegg et al., 2020). Los
genoscapes permiten visualizar los rangos de distribucibn de las poblaciones
genéticamente diferencias de una especie, tanto en las zonas reproductivas como en las
invernales. Con ello es posible identificar con mayor precision las amenazas locales y

globales que ponen en riesgo una o varias poblaciones (Bird Genoscape Project, 2022a).

1.5. GENETICA Y GENOMICA DE LA CONSERVACION

La biologia de la conservacion constituye una ciencia aplicada que se enfoca en la
resolucion de problemas de conservaciéon e involucra la biologia de las especies,
comunidades y ecosistemas perturbados de manera directa o indirecta por acciones
humanas (Soulé, 1985). Esta ciencia se ha centrado en la preservacion de la
biodiversidad y los servicios ecosistémicos a través de la conjugacién de métodos y
teorias de diferentes disciplinas (Shafer et al., 2015). Una de estas disciplinas es la
genética de la conservacion que, a su vez, emplea conocimientos de biologia evolutiva,
filogenética, genética de poblaciones y biologia molecular para entender mejor la
respuesta de las especies antes las acciones que amenazan su persistencia (Russello et
al., 2020).

Frankham (2010) define la genética de la conservacion como una ciencia aplicada que
involucra a la genética evolutiva y molecular para la conservacion de la biodiversidad,
cuyo paradigma se centra en la vulnerabilidad de las poblaciones pequefas y aisladas. El
riesgo de las poblaciones con estas caracteristicas recae en la dinamica de la variacion
genética, que puede ser dominada por la deriva génica y la endogamia. Las principales
consecuencias de ambos fenbmenos sobre las poblaciones son la depresidon endogamica
a causa de homocigosidad y el incremento de alelos deletéreos, la pérdida de potencial
adaptativo de una poblacion por la disminuciéon de variantes genéticas, y el origen de
poblaciones genéticamente divergentes a causa de la accion independiente de la deriva
génica en cada poblacion (Ouborg et al., 2010). No obstante, los problemas de
conservacion bioldgica abordados en el marco genético no solo se limitan a los descritos

anteriormente, sino que también incluyen segun Frankham (2003 y 1995):
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e Resolucion de incertidumbres taxonémicas

e Fragmentacién de las poblaciones y la reduccién de flujo génico

e Adaptacion al cautiverio y sus implicaciones en el éxito de reintroduccién

¢ Definicién de unidades de manejo entre especies

¢ Uso de métodos moleculares para andlisis forenses

¢ Uso de métodos moleculares para la descripcion de la biologia de las especies

La capacidad de abordar los problemas de conservacion a través del enfoque genético
fue impulsada con el desarrollo de la tecnologia de la PCR (Ouborg et al., 2010) y el uso
de multiples marcadores moleculares que van desde las aloenzimas a docenas de
microsatélites (Shafer et al., 2015), y mas recientemente a miles de marcadores de Ultima
generacion, como los SNPs (Vignal et al., 2002). Las aloenzimas y los microsatélites
tienden a asumirse como selectivamente neutros cuando son empleados en modelos
tedricos (Primmer, 2009) y con ellos se ha mejorado el entendimiento en procesos
asociados a la fragmentacién de los habitats y las poblaciones pequefias (Ouborg et al.,
2010). Entre los avances atribuidos a la genética de la conservacion se ha encontrado: 1)
los efectos de las poblaciones pequefias en la distribucién y extension de la variacion
genética neutral. Es decir, poblaciones pequefias generalmente pueden fungir como
predictor de bajos niveles de variacion alélica e incremento de homocigosidad; 2) el
disefio de métodos eficientes para inferir sobre demografia, flujo génico, tamafio
poblacional efectivo, estructura de meta-poblaciones y filogeografia a través de la
interpretacion de patrones de marcadores neutrales; 3) el rol de la depresion endogamica

en procesos de biologia evolutiva y extincion (Ouborg et al., 2010; Frankham, 1995;).

Los avances en las herramientas genéticas han traido consigo tecnologias de
secuenciacion de alto rendimiento que derivan en la obtencién de genomas completos. La
secuenciacion de genomas ha dado paso a la transicion hacia la gendmica de la
conservacion. Esta disciplina emergente ha permitido la estimacion de parametros como
la diversidad genética, introgresion y flujo genético con mayor precision (Frankham, 2010).

El término “gendmica” alude a los datos y andlisis posteriores generados por la tecnologia
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de secuenciaciéon de nueva generacion (NGS), los cuales incluyen genomas completos o
enfoques especificos de secuenciacion como secuenciacion de exomas, genotipicacion
por secuenciacion (GBS) o RAD-seq, y secuenciacion de transcriptomas. El uso de estas
herramientas para la conservacion de la biodiversidad, asi como para el manejo de
especies y poblaciones es lo que se define como gendmica de la conservacion (Shafer et
al., 2015; McMahon et al., 2014;).

Uno de los principales aportes de la gendémica es el incremento en el nimero de
marcadores genéticos variables, que usualmente son SNPs (Russello et al.,, 2020).
También, la gendmica posibilita el estudio de efectos multi-locus en individuos o
poblaciones, y permite identificar loci sujetos a seleccion natural (adaptativos) o
involucrados en la especiacion (Frankham, 2010). Lo anterior representa una oportunidad
para resolver los mecanismos detras de procesos como la depresiébn endogamica y la
adaptacion a condiciones locales (Ouborg et al., 2010). Con ello es posible estimar la
viabilidad genética de las especies para sobrevivir a los efectos de los cambios
ambientales globales (Ruegg et al., 2018; Mcmahon et al., 2014). Por lo tanto, mientras
que el enfoque genético se basa en el uso de marcadores neutrales, el enfoque genémico
adopta en mayor medida el uso de marcadores adaptativos y los combina con neutrales
para conocer la respuesta de los loci directamente involucrados con los cambios en el

ambiente (Primmer, 2009).

La conservacion de la biodiversidad a través del enfoque genético y genémico ha tenido
grandes avances en las Ultimas décadas (Ouborg et al., 2010). Entre estos avances
destacan la aplicacion practica de principios genéticos para el manejo de poblaciones de
especies en cautiverio (Della, 2008), el manejo de poblaciones silvestres en peligro de
extincion (Solérzano et al., 2009 y 2004; Ford et al., 2004) y el manejo de especies de
importancia econémica (Shaklee et al., 1999). Particularmente para las aves, por medio
de estos enfoques se ha logrado identificar la estructura poblacional y los origenes
reproductivos de diversas especies. Ademas de los destinos migratorios que ocupa cada
origen reproductivo en las zonas de invernacion (Larison et al., 2021; Ruegg et al., 2020,
2014; Contina et al., 2019). También se ha descubierto la asociaciéon entre la variabilidad
genética de las poblaciones y la vulnerabilidad que cada una presenta ante los cambios

ambientales actuales y futuros (Bay et al., 2018; Ruegg et al., 2019). Ha sido posible
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analizar los efectos de los escapes de las especies en cautiverio sobre las poblaciones
silvestres de aves (Ng et al., 2017), y se ha realizado el analisis de historias evolutivas de
las especies (Klicka et al., 2016), entre otros.

Los principios genéticos aunados a la generacion de genomas de diversas especies no-
modelo (Primmer, 2009) y las tecnologias gendmicas, proveen un vasto repertorio de
recursos para contribuir a la resolucion de problemas para la conservacion. Entre las
aproximaciones para la resolucién de problemas genéticos con enfoque gendémico, se
encuentran: la prediccion de efectos dafiinos e intensidad de la depresiéon endogamica, la
prediccion de la viabilidad de las poblaciones, asi como de la habilidad de las poblaciones
para adaptarse al cambio climético y las amenazas antropogénicas, entre otros (Allendorf
et al., 2010.). La permeabilidad de esta informacion hacia los manejadores y tomadores
de decisiones relativas a la preservacion y manejo de la biodiversidad seran la clave para
cumplir los objetivos de la genética y genémica de la conservacion (Nardelli y Tunez,
2017; Frankham, 2010).

1.6. EFECTOS DEL CAMBIO CLIMATICO EN LAS AVES MIGRATORIAS

El cambio climatico global afecta de manera diferente a las especies en funcién de sus
caracteristicas fisiolégicas, ecoldgicas y biogeograficas. En el caso de las aves
migratorias, las amenazas a las que se enfrentan varian segun el sitio donde se
establezcan en las zonas reproductivas, invernales y en las paradas intermedias. Estas
amenazas pueden resultar en la reduccion de los habitats que suelen ocupar o bien, en la
conversion de los mismos habitats a otros que no sean Optimos para sobrevivir
(Sekercioglu et al., 2012). Ademas, es posible que se presenten cambios en procesos
importantes como la fenologia de la migracion, los tiempos y desempefio de la anidacion,
asi como en los tamafios y distribucion de las poblaciones. Ante la identificacion de tales
amenazas, es imprescindible la exploracion de los factores que puedan promover o

impedir la adaptacién de las especies ante el cambio climatico (Crick, 2004).

Una manera de estimar la susceptibilidad de la biodiversidad ante los efectos negativos
del cambio climéatico es a través de la evaluacion de vulnerabilidad (Climate Change

Vulnerability Assessments — CCVAs), que se basa en la sensibilidad, capacidad
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adaptativa y exposicién de los taxones ante el fendmeno (Foden et al., 2019). Para
algunas especies de aves tropicales en Sudamérica, particularmente en Brasil, se
identificaron la especializacién de los hébitats, la abundancia de las poblaciones y el
estatus migratorio como los rasgos de sensibilidad que mas influyeron en la vulnerabilidad
(Borjes et al., 2019). Estos resultados coinciden con la estimacion para ciertas especies
en riesgo de Norteamérica, especificamente de California, cuyo andlisis mostré6 que
ademas del estatus migratorio y del hébitat, otros factores que influyen en la sensibilidad
de los taxones son las tolerancias fisiol6gicas y la capacidad de dispersién (Gardali et al.,
2012).

La evaluacién de vulnerabilidad de la region alta del Medio Oeste y los Grandes Lagos de
Norteamérica, sugiere que para generar evaluaciones mas precisas y robustas a nivel
especifico es importante considerar la conectividad migratoria y rasgos del ciclo de vida
de las aves. Entre estos rasgos se encuentran estrategias de migracion, fidelidad de sitio,
especializacion alimenticia y especializaciébn de habitat, y deben incluirse entre los
parametros que definen la capacidad adaptativa de las especies ante el cambio climéatico
(Culp et al., 2017). Asimismo, se ha identificado que la falta de examinacion de factores
criticos del habitat incide en la precisién con la que se evaltan los impactos del cambio
climéatico, dado a que su omisién en los modelos predictivos puede subestimar la
respuesta de las especies ante la modificacion de los regimenes naturales (Rempel y
Hornseth, 2017).

1.7. ESPECIE MODELO: Geothlypis trichas

La especie que fungird como sistema de estudio para esta investigacion es el ave
Geothlypis trichas, llamada cominmente Mascarita Comun o Common Yellowthroat
(Figura 2.1). Geothlypis trichas es un ave neotropical que cuenta con poblaciones
residentes en Norteamérica (Roy et al., 2013) y migratorias que invernan al sureste de los
Estados Unidos, México y Centroamérica (Dooley, 2008). Habita mayormente en zonas
huimedas y suele ser escurridiza entre la vegetacion arbustiva. Es una especie de tamafio
pequefio con una longitud que oscila entre los 11.5 a 13.5 cm (Howell y Webb, 1995) y
masa corporal entre los 7.3 y 13.6 g (Loiselle, 2001). Las variaciones en su morfologia se

deben a la variacion geogréfica, la edad y el sexo (Pyle, 1997), este ultimo debido a que
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ademas presenta dimorfismo sexual (Dunn et al., 2010). El rango de distribucién de G.
trichas se califica como extremadamente amplio y, a pesar de que las tendencias
poblacionales indican una disminucidon, no se espera que alcance los criterios de
vulnerabilidad por tamafio poblacional en la proxima década. Por lo tanto, esta especie se
clasifica en la categoria de preocupacion menor en la Lista Roja de la IUCN (BirdLife
International, 2022).

Figura 2.1. Ejemplar de Geothlypis trichas. Individuo macho capturado en la
localidad de Sijil Noh Jah, Quintana, Roo en febrero de 2020. Fotografia: Ingrid
Tello-Lopez.
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1.7.1. Variacion Geografica

Geothlypis trichas es una especie comun ampliamente distribuida en Norteamérica
(Sibley, 2014; Dunn y Alderfer, 2011; Howell y Webb, 1995). Muestra variacién geogréfica
moderada-alta y clinal donde los rangos de distribucion de las subespecies convergen,
ademas presenta alta variacion individual (Behle, 1950; Pyle, 1997). Tales variaciones
pueden expresarse en su comportamiento, coloracion del plumaje, morfologia, conducta
migratoria (Behle, 1950), ornamentos (Dunn et al., 2007, 2010) y su canto (Bolus, 2014).
Esta especie, junto con Setophaga petechia, es una de las que presenta mayor
complejidad en cuanto a su variacidon geogréfica (Dunn y Garrett, 1997), ya que se han
descrito 26 subespecies (Escalante et al., 2009), de las cuales se reconocen 13, que a su
vez, se dividen en grupos de subespecies (Clements et al., 2021).

Los grupos de subespecies (grupos) son unidades taxondmicas por debajo del nivel de
especie que siguen limites subespecificos (eBird, 2021c), se conforman de una o varias
subespecies similares que pueden distinguirse de otros grupos por caracteristicas
morfolégicas y afinidades biogeograficas (Howell y Webb, 1995), asi como por diferencias
genéticas (Lovette et al., 2004). Las subespecies reconocidas en la antigiiedad (Blake et
al.,, 1968) se han mantenido hasta la actualidad, sin embargo los grupos y su
nomenclatura han variado a través del tiempo de acuerdo con los criterios de

determinacion de diferentes autores (Tabla 2.1).

Howell y Webb (1995) describen cuatro grupos de subespecies: Trichas, conformado de
la subespecie G.t. occidentalis, asi como de individuos migratorios con origen
reproductivo en Norteamérica; Modesta, con distribucién en el noroeste de México;
Melanops, encontrado al centro de México; y Chapalensis, asociado a la cuenca del Lago
de Chapala, en Jalisco. A excepcion de Trichas, esta clasificacibn no puntualiza las
subespecies que conforman cada grupo, ademas de las que le dan su respectivo nombre
a cada uno. La clasificaciéon de Pyle (1997) describe tres grupos, que son Costa del
Pacifico (arizela), Oeste (occidentalis) y Este (trichas). Entre estos grupos se consideran
11 subespecies con origen reproductivo en Canada-Estados Unidos y se sefala la
existencia de 3 subespecies mas nativas a México, aunque estas no se toman en cuenta

entre los grupos mencionados.

26



CAPITULO |

Tabla 2.1. Clasificaciones propuestas de las subespecies, grupos y linajes del complejo
Geothlypis trichas. Los linajes en los que no se reconocen subespecies se sefialan con un
asterisco (*). Las subespecies consideradas en dos grupos simultdneamente se indican con dos
asteriscos (**). Gr. = Grupo, L. = Linaje, G.t. = Geothlypis trichas.

Subespecies

Clasificacion Gr.upf) (Gr) oo S S %’5 828 o oo §
Lingje(L) o 22228932298 g8
RS88ec S zg5582 &
s EJT8BGEEE=DE G
COO0O0BBB66660606 O
Lowery Jr.'y Sin grupos/linajes X X X X X X X X X X X X X
Monrow Jr., 1968
Howell y Webb, 1995 Gr. Modesta X
Gr. Melanops X
Gr. Trichas X X
Gr. Chapalensis X
Pyle (1997) Gr. Costa Pacffico X X
Gr. Oeste/Occidentalis X X X X X
Gr. Este/Trichas X X X X
Lovette et al., 2004* L. Oeste
L. Este
L. Nevada
Escalante et al., 2009* L. Oeste
L. Este
L. Suroeste
Bolus et al., 2014 Gr. Oeste X X i
Gr. Este X** X X
Gr. Suroeste X
Cluements et al., 2021 Gr. Arizela X X X
Gr. Melanops X X X X X
Gr. Trichas X X X X
Gr. Chapalensis X
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La implementacion de marcadores moleculares ha permitido la diferenciacion genética de
los grupos que conforman el complejo G. trichas a escala continental. En 2004, Lovette y
colaboradores identificaron el origen reproductivo de algunas poblaciones de la especie
con el uso de ADN mitocondrial, con ello se definieron tres haplotipos que resultaron en
los linajes Este, Oeste y Nevada, el ultimo también llamado Suroeste. Este hallazgo se
confirmd posteriormente con los aportes de Escalante (2009), que ademéas demostrd que
los linajes de G. trichas muestran mas similitud genética con otras especies del género
Geothlypis que entre si: el linaje Oeste se relaciona mas con G. beldingi, especie
encontrada en Baja California; el linaje Este muestra mas parentesco con G. nelsoniy G.
flavoveola, especies residentes en Centroamérica; mientras que el linaje Suroeste
muestra mas relacién con el linaje Este de la misma especie. De acuerdo con Kelly y
Hutto (2005) los limites geograficos entre los linajes Este y Oeste para la mayoria de
Chipes migratorios de Norteamérica corresponde a los 100° de longitud en la region mas
surefia y las Montafias Rocallosas en la zona mas nortefia. Partiendo de lo anterior, Bolus
(2014) estableci6é el limite superior de la subespecie G. t. chryseola como la division
geogréafica para el linaje Suroeste (Figura 2.2A) y con ello, probé la variacion geogréfica
de los linajes de G. trichas a través de las propiedades en sus cantos de nueve
subespecies (Figura 2.2B), con lo cual confirm6 nuevamente la variacion entre los grupos

Este, Oeste y Suroeste.

La identificacion de relaciones genéticas entre las especies y subespecies, aunado a los
datos de ciencia ciudadana permiten el desarrollo de clasificaciones taxonémicas mas
precisas. Actualmente, una de las clasificaciones con mayor aceptacion en Norteamérica
es la propuesta por Clements (2007), actualizada por el Laboratorio de Ornitologia de
Cornell anualmente (eBird, 2021b). Debido a que comprende la lista de especies mas
actualizada para todos los taxones de aves en el mundo, con la descripcion de 10,824
especies, constituye el listado taxondmico base para el registro de observaciones en
bases de datos mundiales como eBird (eBird, 2021a). Para el caso particular de G.
trichas, la actualizacion del listado de especies de Clements et al., (2021) reconoce 13
subespecies. Estas subespecies se reparten entre cuatro grupos que son: arizela,

melanops, trichas y chapalensis (Tabla 2.2).
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Figura 2.2. Distribucion de linajes y subespecies del complejo
Geothlypis trichas. (A) Limites geograficos de los linajes Este, Oeste y
Suroeste. La division entre el este y oeste se define al norte con las Montafias
Rocallosas y al sur con la linea de longitud 100°. El limite suroeste
corresponde a la zona mas nortefia de la distribucion de G.t. chryseola. (B)
Mapa de los limites de distribucién aproximados de nueve subespecies de G.
trichas que se encuentran en Norteamérica. Las subespecies sedentarias se
muestran sombreadas de color gris. Fuente: Bolus, 2014 (con
modificaciones).
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Tabla 2.2. Distribucidon de las subespecies del complejo Geothlypis trichas. La distribuciéon
descrita sigue lo propuesto por Clements (2007) con las actualizaciones taxonomicas del
Laboratorio de Ornitologia de Cornell (eBird, 2021b). Las especificaciones de residencia
corresponden a (1) Bolus, 2014 y (2) Pyle, 1997. EEUU = Estados Unidos, MX = México, (?) =
informacién insuficiente para determinar desplazamientos migratorios.

Grupo Subespecie Residencia Distribucién

Arizela G.t. arizela Migratoria Extremo sureste de Alaska a sur-centro de
California. Inverna al sur de Baja California y
norte de Sonora.

G.t. sinuosa Residente Pantanos de agua salada de San Francisco a
EEUU (1) San Diego.
G.t. modesta Residente Oeste de México. Desde oeste-centro de Sonora
MX al sur de Colima.
Melanops G.t. campicola Migratoria Yukon, oeste de Canada y sur-este de Alaska a
noroeste de Estados Unidos. Inverna al norte de
México.
G.t. occidentalis  Migratoria Norte de Oregon a Nuevo México y Noroeste de

Texas. Inverna hasta Honduras.

G.t. scirpicola Residente Sur de California a Nevada, suroeste de Utah,
EEUU-MX (1,2)  norte de Baja California y extremo noroeste de
Sonora.

G.t. chryseola Residente (?) Sureste de Arizona a sur de Nuevo México, oeste
de Texas y noroeste de México.

G.t. melanops Residente Centro de México. Zacatecas y norte de Jalisco a
MX Oaxacay Veracruz.
Trichas G.t. trichas Migratoria Sureste de Canadd y este-centro de Estados
Unidos. Inverna en el Caribe y norte de
Sudamérica.
G.t. typhicola Migratoria Este de Estados Unidos. Inverna al sureste de

México, en Veracruz.

G.t. ignota Residente Costa sureste de Carolina del Sur a Sur de
EEUU (1,2 Florida, sur de Misisipi y sureste de Luisiana.
G.t. insperata Residente Sur de Texas. Valle de Rio Grande debajo de
EEUU (2 Brownsuvile.
Chapalensis  G.t. chapalensis Residente Noroeste de México. Region del Lago de Chapala
MX en Jalisco.
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1.7.2. Variacion Morfoldgica

Las caracteristicas morfolégicas de las subespecies que componen cada uno de los
grupos de G. trichas permiten diferenciarlos entre si. Un caracter importante es el brillo del
plumaje, que se define por la intensidad de color de la linea postfrontal que bordea el
parche facial negro en los machos (Figura 2.3A). La linea postfrontal puede tefiirse de
color opaco a color brillante con una escala de color que va de gris a blanco hasta
completamente amarillo; una linea mas brillante es una linea mas amarilla y se
correlaciona con plumaje més brillante en el resto del cuerpo (Escalante et al., 2009). De
acuerdo con Pyle (1997), los grupos se distinguen entre si de la siguiente manera: el
grupo Costa del Pacifico presenta individuos de tamafio pequefio, con plumaje
moderadamente obscuro y opaco; el grupo Oeste muestra individuos grandes,
moderadamente palidos y brillantes; y el grupo Este tiene individuos de caracteres
intermedios en tamafio y plumaje, patron que también confirma Escalante (2009) al
sefalar la existencia de poblaciones con plumaje brillante y opaco en la misma region.
Asimismo, las diferencias corporales también son relativas a la edad y sexo de los
individuos (Howell y Webb, 1995; Pyle, 1997; Sibley, 2014; Van Perlo, 2006).

Los machos adultos de G. trichas (Figura 2.3A) se identifican por el parche negro que
cubre su rostro desde la frente hasta las auriculas, lo que le da el nombre de “Mascarita”,
este parche se delinea de la parte superior por un borde blancuzco. Su pico es negro
ocasionalmente tefido de color carne en la base y sus piernas son claras de color carne a
café. Las plumas de la corona, dorso y rabadilla son de color oliva, mientras que las de la
garganta y el pecho son amarillo brillante tornandose amarillo pélido en el vientre, los
flancos son de color café. Las hembras adultas (Figura 2.3C) no desarrollan mascara
negra en el rostro y su aspecto es mas destefiido que el de los machos. Presentan
cabeza, dorso y rabadilla color verduzco a oliva con un anillo ocular pélido que
ocasionalmente se acompafia de una linea superciliar. La garganta y el pecho son
amarillos y se pigmentan de blancuzco hacia el vientre. Los G. trichas inmaduros, que son
los individuos en su primer ciclo de vida antes de la primera copula, son parecidos a las a
las hembras adultas. Cuando son hembras inmaduras (Figura 2.3D) lucen mas palidas
que las adultas y cuando son machos inmaduros (Figura 2.3B) presentan algunas motas
negras en el area de la mascara (Howell y Webb, 1995). Los juveniles, que pertenecen a

las aves en sus primeros meses de vida (después de dejar el nido hasta antes de la

31



CAPITULO |

transicion a plumaje inmaduro), son individuos descoloridos en los que aun no se
distingue dicromismo sexual. La cabeza, el dorso y rabadilla son de color café a oliva con
dos barras alares de color canela palido; la garganta, el pecho y el vientre es de color
limén oscuro a ante.

Figura 2.3. Variaciones morfoldégicas de Geothlypis trichas.
(A) Macho adulto, (B) Macho joven, (C) Hembra adulta (D) Inmaduro
de sexo indeterminado que representa la apariencia de una hembra
joven. Fotografias: Ingrid Tello-L6pez.

32



CAPITULO |

1.7.3. Habitat

Se encuentra desde el nivel del mar hasta los 2500 metros de elevacién en vegetacion
contigua a cuerpos de agua dulce o salobre (Howell y Webb, 1995; Van Perlo, 2006) y en
zonas urbanas (Dooley, 2008). Usualmente se asocia a sitios con presencia de sauces y
typhas (Kelly y Wood, 1996). Aunque puede ocupar territorios que varian en cuanto a la
cobertura del dosel, prefiere habitats con dosel abierto y sotobosque arbustivo denso de
baja altura. Suele volar en los estratos bajos entre pastos inundados, hierbas y arbustos
debido a que se alimenta y anida cerca del suelo (Bolus, 2014; Dunn y Alderfer, 2011,
Sibley, 2014). Se estima que el ambito hogarefio de G. trichas oscila entre 0.1 y 2.9
hectareas y se ha documentado comportamiento altamente territorial en los hébitat que
ocupa, incluso durante el inverno (Miller et al., 2011), época en la cual su habitat también
se asocia a humedales y ciénagas (Howell y Webb, 1995).

En las zonas de invernacion es considerada una especie moderadamente generalista que
puede ocupar zonas de transicibn bosque—humedales, bosque de galeria, sabanas de
pino, matorrales (Piakowski et al., 2005) y bosques de vegetacion secundaria (Howell y
Webb, 1995). También habita en agroecosistemas con sistemas de riego, donde se
benefician por la apertura de canales de agua que albergan plantas acuaticas como lirios
y tules (Leal, 2013), asi como en cultivos como el de cafa de azlcar y sus bordes (Miller
et al.,, 2011). La seleccién de habitat puede estar sujeta a las preferencias de cada sexo.
En un estudio de segregacion de habitat en la Peninsula de Yucatan, se demostré que las
hembras tienden a elegir pastizales y campos abiertos, mientras que los machos ocupan
matorrales maduros y son mas comunes en las sabanas (L6pez-Ornat y Greenberg,
1990).
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1.7.4. Reproduccion

Después de la migracién de primavera, los machos ocupan primero los territorios en las
zonas de reproduccién. Cuando las hembras llegan seleccionan a un macho basandose
en la calidad del territorio que defiende y los rasgos sexuales que presenta. Los
principales rasgos de seleccidn son los cantos y los ornamentos, como las plumas negras
de la méscara y las plumas amarillas de su barba (Dooley, 2008). La preferencia de las
hembras por un ornamento en particular varia entre poblaciones. Algunas prefieren
mascaras negras mas grandes, barbas mas largas o brillosas. Asimismo, las mascaras
negras se asocian a la competencia entre machos, puesto que esta caracteristica define
al macho dominante (mascara mas grande = mayor dominancia) (Dunn et al., 2010,
2008). Son principalmente monégamos durante toda la temporada de apareamiento, sin
embargo, pueden ocurrir copulaciones extra-pair (Dooley, 2008). Elaboran nidos en forma
de copa con pastos y hojas finas a nivel bajo sobre aglomeraciones de pastos o juncos.
Pone de 2 a 5 huevos de color blancuzco manchados con tonalidades marrén, gris y
negro (Howell y Webb, 1995)

1.7.5. Alimentacién

Son aves insectivoras. Forrajean entre hojas de arbustos, pastos, malezas y arboles
(Dooley, 2008) en alturas que van de <1m hasta los 3m. Se alimentan de una gran
variedad de insectos acuéaticos emergentes, asi como de larvas o adultos de artrépodos
terrestres, incluyendo aquellos de los érdenes Arachnida, Ephemenoptera, Odonata,
Hemiptera, Diptera, Lepidoptera, entre otros (Gray, 1993; Kelly y Wood, 1996).
Ocasionalmente, también pueden alimentarse de semillas (Loiselle, 2001). Para el
consumo de alimento implementan diferentes maniobras de forrajeo (Tabla 2.3.), aunque
la mas comuin es el gleaning. Las maniobras de forrajeo y el uso del habitat para
alimentarse puede variar entre sexos. Por ejemplo, en zonas reproductivas se ha
documentado que los machos tienden a forrajear a mayor altura que las hembras a través
de maniobras en el aire, mientras que las hembras se mantienen a menor altura

forrajeando en gleaning (Kelly y Wood, 1996).
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Tabla 2.3. Maniobras de forrajeo de Geothlypis trichas. Documentadas por Kelly y Wood (1996)
con las descripciones de Remsen et al. (1990).

Maniobra de forrajeo

Descripcién

Gleaning

Recoge comida de un sustrato cercano, incluido el suelo, que
puede ser alcanzado sin extender completamente las piernas
o el cuello. No involucra movimientos acrobaticos.

Sally-strike

La maniobra sally consiste en el ataque a presas aereas 0
sustratos estacionarios con un movimiento fluido. Para sally-
strike el ave se sienta y espera en una percha a la presa.
Cuando la presa se aproxima, el ave sale de la perchay
ataca a la presa. Finalmente regresa a la misma percha

Sally-hover

Similar a Sally-strike pero diferente al finalizar la maniobra.
Despues de realizar el movimiento sally, el ave permanece
en el sustrato donde ataco a la presa.

Flutter-chase o flused prey

Levanta o desaloja presas de un sustrato. Las aves acechan
a las presas después de haberlas atacado hasta que las
capturan.
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JUSTIFICACION

En las ultimas cuatro décadas la abundancia de aves en Norteamérica ha mostrado una
reduccion del 29%, es decir, 2.9 billones de individuos (Rosenberg et al., 2019). En
consecuencia, se ha identificado gran afectaciobn en poblaciones invernales de aves
migratorias y en algunos grupos especificos. Uno de estos grupos es la familia Parulidae,
que se posiciona como el segundo con mayor declive poblacional (Rosenberg et al.,
2019). La disminucion de las aves, asi como la pérdida de la biodiversidad en general, se
atribuyen a las acciones humanas sobre el medio ambiente (Slingenberg et al., 2009).
Dado a que en los ultimos 150 afios ha ocurrido la mayor pérdida de biodiversidad en el
planeta (Monroy-Vilchis, 2005), es importante investigar especies focales en temporadas
anuales especificas (p. ej. temporada de invernacién o reproduccién), para asi contribuir

al mejor entendimiento de los ciclos de vida anuales (Loss et al., 2015).

Las aves son organismos relativamente pequefios que se desplazan a través de grandes
areas, lo que ocasiona que sea un gran reto rastrearlas a través de los habitats que
ocupan durante las diferentes fases de su ciclo de vida anual (reproduccién, crecimiento,
muda de plumaje, migracion e invernacion) (Marra et al., 2011). Actualmente, se conocen
los rangos de distribucion generales de las especies, pero la localizacién puntual de las
zonas de reproduccién o invernacion de las poblaciones sigue siendo desconocida para la
mayoria de los taxones (Marra et al., 2011). No obstante, existe evidencia de que los
eventos fuera de las zonas reproductivas tienen efectos demogréaficos que inciden en el
declive de las poblaciones (Rockwell et al., 2016), y de que las migraciones de larga
distancia en primavera y verano representan un alto riesgo de mortalidad para las
especies (Klassen et al., 2014). Estos hechos puntualizan la necesidad de considerar la
vinculacion de poblaciones reproductivas, migratorias e invernales para lograr la
conservacion efectiva de las aves. Una manera de abordarlo es a través de la estimacion

de la conectividad migratoria (Marra et al., 2011).

La evaluacion de la conectividad migratoria se ha alcanzado mediante diversos enfoques
(ver seccion 1.4). Métodos como el de marcaje-recaptura han resultado muy informativos,

pero ineficientes por las bajas tasas de recaptura. Otros como el rastreo con GPS, son
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economicamente inviables y los dispositivos son dificiles de recuperar una vez que se
colocan en los individuos (Ryder et al., 2011). En los ultimos afios la conectividad
migratoria se ha estimado desde el enfoque genético y gendmico, que consiste en el uso
de marcadores moleculares para identificar los genotipos de las poblaciones
reproductivas y después asignarlos a los individuos que componen las poblaciones
invernales (Mil4 et al., 2005; Smith et al., 2005). La precision de las asignaciones recae en
el nivel de diferenciacibn genética entre las poblaciones reproductivas y requiere el
conocimiento de la estructura genética de las especies, asi como de su distribucion en el
espacio. Gracias al auge de la secuenciacion de nueva generacion es posible contar con
marcadores de alta resolucién que facilitan la diferenciacion genética de las poblaciones,

aun cuando esta diferenciacién es débil (Veen, 2013).

En términos de conservacion, distinguir la estructura poblacional de las especies a una
escala fina dentro de sus rangos de distribucion, constituye una herramienta muy Util para
la deteccion de poblaciones vulnerables a un declive poblacional. Por ejemplo, es posible
identificar si una poblacién es pequefia o si se distribuye ampliamente, asi como las
amenazas locales que pueden conducir a la pérdida de una poblacion determinada
(Ruegg et al. 2014). Por otro lado, el grado de conectividad migratoria entre las
poblaciones también puede fungir como un indicador de vulnerabilidad. Los individuos de
una poblacién con un alto grado de conectividad tienden a congregarse en un area de
invernacion en particular; consecuentemente, las perturbaciones en esa area pueden
comprometer la sobrevivencia de la poblacion que la ocupa (Kramer, 2018; Larkin et al.,
2017; Hobson et al., 2016; Jones et al., 2008). No obstante, los patrones de conectividad
migratoria pueden variar ampliamente entre especies, por lo que es importante generar

informacion de taxones especificos (Culp et al., 2017).

Este estudio pretende abonar al entendimiento del sistema migratorio Neotropical, a partir
del andlisis de la conectividad migratoria del ave Geothlypis trichas (Familia: Parulidae).
Con la implementacion de marcadores SNPs, se busca identificar la composicion de las
poblaciones invernales a una escala mas fina que la descrita en estudios previos. Para
ello se emplearan las poblaciones reproductivas de las especie definidas previamente
(Ruegg et al., 2020). Es decir, las poblaciones reproductivas se usaran como referencia

para determinar los origenes reproductivos de las poblaciones invernales y con ello, se
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determinard si las poblaciones reproductivas se mezclan durante el inverno (conectividad
débil) o no (conectividad fuerte). De esta manera se probara si el grado de conectividad
fuerte definido por modelos de optimizaciébn de energia (Somveille et al., 2021) se
mantiene entre las poblaciones que conforman todo el rango de distribucién de Geothlypis
trichas. También se confirmara si las grandes poblaciones definidas por los haplotipos
Este y Oeste (Escalante et al, 2009; Lovette et al., 2010) se conforman de
subpoblaciones y si éstas subpoblaciones muestran grados de conectividad migratoria

variables.

Geothlypis trichas constituye un modelo de estudio ideal para esta investigacion debido a
que permitird conocer mejor uno de los grupos de aves mas amenazado por influencia de
las acciones antropogénicas (Rosenberg et al., 2019). A pesar de que corresponde a una
especie con amplio rango de distribucion (Sibley, 2014), que no se cataloga como
amenazada (BirdLife International, 2022), su persistencia puede verse afectada debido a
la asociaciébn que presenta a los habitats de humedales. Los humedales son biomas
altamente susceptibles a los efectos del cambio climéatico global (Hughes, 2004; Rush et
al., 2009), que ocasiona cambios importantes en la estructura y funcionamiento del
ecosistema, asi como en la composicion de las comunidades bi6ticas (Gardali et al., 2012;
Hughes, 2004). Dado a que las aves migratorias pasan la mayor parte del afio en las
zonas de invernacion (Studds et al.,, 2021), los resultados de este estudio seran
relevantes para su consideracion dentro de los programas locales y nacionales enfocados
al manejo y preservacion de las especies fuera de las zonas reproductivas. Asimismo,
serd un aporte a la creciente area de investigacion enfocada a la deteccién de zonas

especificas de invernacion de aves (Faaborg et al., 2010b).
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PREGUNTAS DE INVESTIGACION

¢ Es fuerte a escala continental la conectividad migratoria de Geothlypis trichas?

Se espera que a escala continental se identifiquen las poblaciones Este y Oeste, y
gue la segregacion de estas dos poblaciones se mantenga en las zonas de

invernacion, lo que dara como resultado conectividad migratoria fuerte.
¢ Es baja a escala regional la conectividad migratoria de Geothlypis trichas?

Se espera que las poblaciones continentales del Este y el Oeste se compongan de
varias subpoblaciones diferenciadas genéticamente y que ocurra mezcla de estas
subpoblaciones en las zonas de invernacion, dando como resultado conectividad
débil.

OBJETIVO

Analizar la conectividad migratoria de la especie de ave neotropical Geothlypis trichas

mediante la implementacion de herramientas gendmicas de Ultima generacion.

OBJETIVOS ESPECIFICOS

1. Evaluar la conectividad migratoria de Geothlypis trichas a través de la

identificacion de los origenes reproductivos de las poblaciones invernales.

2. Estimar la segregacion o mezcla de las poblaciones con diferente origen

reproductivo que Geothlypis trichas presenta en las zonas de invernacion.
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MATERIALES Y METODOS

2.1. AREA DE ESTUDIO

El material genético de Geothlypis trichas es procedente de muestras biolégicas
colectadas en diferentes sitios de Estados Unidos, México y Belice, Puerto Rico y Jamaica
(Tabla 2.4). Particularmente, en México, las muestras de los estados de Tabasco,
Quintana Roo y Yucatan, se colectaron por la autora mediante la implementacion de
métodos de captura especificos (ver seccion 2.3.1). El resto de las muestras
corresponden a donaciones de material biol6gico por parte de instituciones, colaboradores
y anilladores de Norteamérica y el Caribe hacia el proyecto Bird Genoscape (Bird
Genoscapte Project, 2022b) (Figura 2.4).

Las muestras del estado de Tabasco se obtuvieron de la estacion DACB, perteneciente al
programa de Monitoreo de Supervivencia Invernal (MoSl) (The Institute for Bird
Populations, 2022), instalada en la Division de Ciencias Biol6gicas de la Universidad
Juarez Autbnoma de Tabasco, que se localiza a los 8 msnm en las coordenadas 17.992°
(latitud) y -92.976° (longitud) (Figura 2.4). La estacién se encuentra en la periferia de la
ciudad de Villahermosa en una zona de popal perturbado, principalmente por la
implementacién de infraestructura contra inundaciones. El sitio se compone de
manchones de acahual, matorrales dispersos, pastizales con arboles aislados y una
poblacion pequefa de Palo de Tinto (Haematoxylum campechianum). El sitio se inunda
parcialmente (10-15 cm) durante el temporal de lluvias y eventos de Norte, entre los

meses de septiembre a marzo.

A diferencia de Tabasco, las muestras provenientes de los estados de Yucatan y
Quintana Roo no pertenecen a una sola estacion, sino que se colectaron en varias
estaciones de captura que se establecieron para encontrar especies de interés. Estas
estaciones se denominaron de Redeo Objetivo (REO) y se localizaron en sitios con

caracteristicas del habitat afines a las especies prioritarias del proyecto Bird Genoscape

41



CAPITULO Il

(Bird Genoscape Project, 2022c), en las que se incluye a Geothlypis trichas. La seleccion
de sitios potenciales para la operaciéon de estaciones REO se realizé a través la consulta
de observaciones de las especies en el portal eBird, posteriormente se realiz6 una
verificacién de los sitios en campo y se eligieron aquellos cercanos a cuerpo de agua.

Entre los tipos de vegetacion donde se establecieron las estaciones REO se encuentran
selva baja caducifolia, selva baja espinosa, ciénaga, duna costera, borde de selva
mediana, acahual, matorral y pastizal. Dentro de los diferentes habitats se eligieron sitios
con estructura vertical de la vegetacion menor a 5 m de altura, con presencia de arbustos
bajos y densos. En total se obtuvieron muestras de cuatro sitios (entre un total de siete
sitios potenciales), que corresponde a Reserva de la Biosfera Ria Celestin y Reserva de
la Biosfera Ria Lagartos, en Yucatan; ademas de la Reserva Natural Estatal Xcacel-

Xcacelito y Lagunas Ocom, en Quintana Roo (Figura 2.4).
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Tabla 2.4. Niumero de muestras biolégicas de Geothlypis trichas colectadas por poblacién.
PE = Parque ecoldgico, RB = Reserva de la biosfera, RNE = Reserva natural estatal.

Pais y Estado Poblacién Latitud Longitud N"de Tipo de
muestras colecta

Estados Unidos
Alabama Phoenix 32.371 -85.042 14 Donacion
Arizona Cibola 33.366  -114.679 4 Donacion
California Arcata 40.860 -124.080 1 Donacion
California Blythe 33.650 -114.720 2 Donacion
California Los Angeles 34.049  -118.812 25 Donacion
California Marin 38.048  -122.870 1 Donacion
Carolina del Norte Hoke 35.108 -79.347 4 Donacion
Florida Daytona Beach 29.223 -81.060 4 Donacion
Florida Corkscrew 26.441 -81.523 3 Donacion
Montana Columbia Falls 48.020  -113.790 1 Donacion
Nueva Jersey Harmony 40.757 -75.126 2 Donacion
Oregon Blachly 44.203 -123.569 3 Donacion
Texas Dallas 33.152 -96.600 1 Donacion
Washington Pierce 47.056  -122.488 1 Donacion
México
Baja California Sur ~ Playa Buenos Aires  23.050  -109.700 6 Donacion
Baja California Sur  Santiago 23.480  -109.710 1 Donacion
Ciudad de México PE Experimental 19.317 -99.173 2 Donacion
Morelos Tlaquiltenango 18.476 -98.982 3 Donacion
Oaxaca El Tequio 17.000 -96.720 7 Donacion
Quintana Roo Lagunas Ocom 19.476 -88.054 9 Protocolo REO
Quintana Roo RNE Xcacel 20.337 -87.349 2 Protocolo REO
Tamaulipas San Leonardo 24.267 -98.836 3 Donacion
Veracruz RNE Arroyo Moreno  19.111 -96.117 3 Donacion
Veracruz Actopan 19.567 -96.383 1 Donacion
Villahermosa Teapa 17.701 -92.950 8 Donacidn
Villahermosa DACB - UJAT 17.992 -92.976 33 Protocolo MoSiI
Yucatan RB Ria Lagartos 21.500 -87.667 18 Protocolo REO
Yucatan RB Ria Celestun 20.849 -90.394 4 Protocolo REO
Belice
San Ignacio San Ignacio 17.154 -89.079 8 Donacion
Jamaica
Windsor Windsor 18.356 -77.647 33 Donacion
Puerto Rico
Isabela Jobos 18.490 -67.060 2 Donacion
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Figura 2.4. Localizacion de sitios de colecta para la obtencién de muestras
biolégicas de Geothlypis trichas. Los puntos en color naranja sefialan los sitios
en donde se obtuvieron las muestras donadas por colaboradores hacia el proyecto
Bird Genoscape, el punto de color verde corresponde a la estacién de colecta que
operé bajo el protocolo de Monitoreo de Supervivencia Invernal (MoSl), los puntos
de color azul son las estaciones de colecta que operaron bajo el protocolo de
Redeo de Especies Objetivo (REO). PEE = Parque Ecoldgico Experimental,
Tlaquil = Tlaquiltenango, Tequio = El Tequio, Arroyo = Reserva Natural Estatal
Arroyo Moreno, DACB = DACB-UJAT, R. Lagartos = Reserva de la Biosfera Ria
Lagartos, R. Celestin = Reserva de la Biosfera Ria Celestun, Xcacel = Reserva
Natural Estatal Xcacel, Ocom = Lagunas Ocom.
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2.3. METODOS

2.3.1. Recoleccidon de muestras bioldgicas

Las muestras de ADN se obtuvieron de sangre y plumas de individuos de Geothlypis
trichas colectados durante temporadas invernales ocurridas entre los meses de
septiembre a mayo, de los afios 1996 a 2020. Las muestras corresponden a donaciones
de material biologico para el proyecto Bird Genoscape (Bird Genoscapte Project, 2022b) y
se proporcionaron por diversas instituciones, colaboradores y anilladores de
Norteamérica. Los ejemplares de los que se extrajeron las muestras donadas forman
parte de museos y colecciones biologicas; asimismo, corresponden a ejemplares
capturados en campo mediante colectas cientificas para proyectos de conservacion, asi
como en estaciones de monitoreo de migracién y estaciones de MoSIl. Las muestras de
Tabasco, Yucatan y Quintana Roo en los inviernos de 2019 y 2020 se colectaron por la

autora.

Las muestras procedentes de Tabasco en los inviernos de 2019 y 2020 se obtuvieron
mediante la operacion de la estacion permanente DACB — UJAT, bajo el protocolo de
estaciones MoSlI (The Institute for Bird Populatios, 2022). Se emplearon doce redes de
niebla, con luz de malla de 32 mm y dimensiones de 12 m de largo por 3 m de alto. Las
redes se ubicaron en zonas donde se detect6é mas transito de aves migratorias y se
operaron desde el mes de noviembre hasta el mes de marzo del afio consecutivo. Las
actividades de colecta en la estacion MoSI se ejecutaron desde el amanecer hasta las
cuatro horas posteriores, en este periodo se obtuvieron las capturas resultantes del
desplazamiento natural de las aves en el sitio. Es decir, no se implementaron mecanismos

para atraer individuos (p. €j. colocacion de sefiuelos o reproduccion de sonidos de aves).

Para la colecta de las muestras procedentes de Yucatan y Quintana Roo, en el invierno
de 2020, se empleé el protocolo de estaciones REO. Este protocolo se ejecutd todos los
dias consecutivos de los meses de enero, febrero y marzo, en diferentes sitios de ambos
estados; los sitios variaron diariamente con el objetivo de incrementar la superficie
muestreada y maximizar el nUmero de capturas. En cada sitio se estableci6é una estacion

en la que se emplearon redes de niebla con las mismas medidas y luz de malla que las
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empleadas en las estaciones MoSI. En cada estacion se operaron de una a seis redes de
niebla, el numero de redes instaladas dependié de la superficie disponible para la
instalacion de la estacibn y de la abundancia de individuos detectados visual o
auditivamente. Para maximizar la productividad de las estaciones, las aves se atrajeron
mediante la reproduccion de pistas con mezcla de audios que incluyeron: llamados de
depredadores (buhos), llamados de alerta de parvadas migratorias, chipeos y cantos de la
especie Setophaga petechia. Las pistas se reprodujeron con una bocina a control remoto
Fox Inc., modelo TX433, y se colocaron figuras de Chipes como sefiuelos (Figura 2.5A).
La bocina y el sefiuelo se colocaron entre la vegetacion contigua a la red, a una distancia
aproximada de un metro respecto a la red (Figura 2.5B). Asimismo, la bocina se controlé
por una persona escondida entre la vegetacion, a una distancia entre 10 y 50 m a partir la

red o el conjunto de redes.

Figura 2.5. Instalacién de bocinas y sefiuelos para la atraccion de Chipes. (A)
Camuflaje de sefiuelo y bocina entre la vegetacion contigua a la red de niebla. (B)
Sefiuelo colocado a un metro de distancia de la red de niebla. Fotografias: Ingrid Tello-
Lopez.
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Todas las aves capturadas mediante los protocolos de estaciones MoSl y REO se
marcaron con un anillo de aluminio de numero Unico colocado en uno de los tarsos
(Figura 2.6A). Este marcaje permite identificar a los individuos que caen por segunda vez
en una red (recaptura), ya sea en el mismo periodo de muestreo, en las temporadas
invernales siguientes o en las zonas de reproducciéon (Ralph et al.,, 1996). Para cada
individuo se determiné la edad y el sexo, y se estimaron pardmetros morfométricos que
incluyeron: cuerda alar, tarso, cola, pico, masa, grasa. Los datos anteriores no se
analizaron en el presente estudio, pero se registraron de manera protocolaria para
contribuir a la generacién de informacion demografica y morfolégica de Geothlypis trichas
y el resto de las especies neotropicales. La operacion de las estaciones de monitoreo se
realizé de acuerdo con lo sugerido por el Consejo Norteamericano de Anillado (North
American Banding Council, 2003; Pyle, 1997; Ralph et al., 1996).

Para la colecta de plumas se extrajeron simultdneamente la rectriz derecha méas externa y
la rectriz izquierda mas interna (Figura 2.6B) (Bay et. al.,, 2018; Ruegg et al., 2014).
Ambas plumas se almacenaron a temperatura ambiente dentro de sobres de papel
rotulados hasta que se emplearon en el procedimiento de extraccion de material genético.
Las muestras de plumas y sangre se enviaron al laboratorio de conservacion genémica de
la Dra. Kristen Ruegg en Colorado State University, Fort Collins, EE. UU., donde se
realizaron los procedimientos de: extraccion de ADN, secuenciacion de genoma,
descubrimiento de SNPs y determinacion de unidades de conservacion. Los métodos
aplicados en el Proyecto Bird Genoscape se detallaran en las secciones siguientes (2.3.3

a 2.3.3.4) de acuerdo con lo descrito por Ruegg et al. (2020).

2.3.2. Esfuerzo de muestreo de la colecta de muestras bioldgicas.

Para calcular el esfuerzo de muestreo de las estaciones de monitoreo se contaron las
horas/red. Una hora/red equivale a una hora en la que permanece abierta una red de 12
metros de longitud (Ralph et al., 1996). El esfuerzo de muestreo resultante de la
operacion de la estacion MoSI en Tabasco fue de 400 horas/red con un total de 32
capturas de G. trichas. Para las estaciones REO en Yucatan y Quintana Roo se
acumularon 531 horas/red, en las que se colectaron 29 individuos de la especie. En

cuanto a las donaciones de sangre y plumas, por parte de los colaboradores hacia el
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proyecto Bird Genoscape, se obtuvieron las muestras de 259 individuos. La suma total de
muestras biolégicas obtenidas fue de 320. De este total se descartaron las pertenecientes
a individuos capturados en los meses de septiembre, octubre, abril y mayo, que
corresponden a las aves transeuntes durante las migraciones de otofio y primavera. Lo
anterior dio como resultado una seleccion de 209 individuos (Tabla 2.4) para la realizacion

de los analisis genémicos.

Eje lzquierdo [k

Figura 2.6. Manipulacion de ave capturada. (A) Recaptura de Geothlypis trichas
(adulto, macho). El circulo blanco sefiala el anillo de identificacion colocado en uno de
los tarsos. (B) Plumas rectrices de Chipe. Cada individuo cuenta con 12 plumas
rectrices distribuidas simétricamente respecto al eje central de la cola, las plumas
extraidas para la obtencién de ADN corresponden a la rectriz nimero seis del eje
derecho (R6) y rectriz numero uno del eje izquierdo (R1). Fotografias: Ingrid Tello-
Lopez.
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2.3.3. Procedimientos de Laboratorio ejecutados en el Proyecto Bird Genoscape
2.3.3.1. Extraccién de ADN

Se implementd el Protocolo de Extraccién de ADN de Plumas en placas microtituladoras
de 96 pocillos del Proyecto Bird Genoscape, basado en el protocolo Qiagen Dneasy Blood
and Tissue Kit (Qiagen, 2020) con modificaciones. Para la extraccion de ADN de las
muestras de sangre se combinaron 20uL de sangre suspendida en buffer de lisis Queens
con 20uL de Proteinasa K. Para la extraccion de ADN de las muestras de plumas, se
cortd un fragmento del calamo (Figura 2.7) de una pluma rectriz de cada individuo,
utilizando una navaja esterilizada. Los calamos se incubaron durante una noche en 200
ML de buffer de lisis para tejidos (ATL) y 20 yL de enzima digestiva (Proteinasa K),
ademas se agregaron 10 pyL de Ditiotreitol (DTT) a la mezcla de lisis para romper las
estructuras de queratina de las plumas. Pasada la noche de incubacién se eluyeron las
muestras siguiendo el protocolo de extraccion, con lo que se produjo una elucion final de

120 pL de solucion de ADN por muestra.

Vexilo Pluma rectriz Calamo

Raquis

Geothlypis trichas

Edad: 5Y Sexo:M

Fecha: Nov 30, 2020

Sobre rotulado Calamo

Figura 2.7. Corte de cdlamo de pluma rectriz del ave. El
calamo es la parte de la pluma que se inserta en el cuerpo del
ave y contiene el ADN del individuo. El resto de la pluma (vexilos
y raquis) se mantienen dentro del sobre que los contiene para
almacenarse. Cada sobre se rotula con los datos del ave a la que
pertenece la pluma.
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2.3.3.2 Secuenciacién de genoma completo de baja cobertura.

Se implement6 un nuevo protocolo de secuenciacién de baja cobertura modificado de
llumina’s Nextera Protocol, debido a que a través de este método es posible generar mas
marcadores genéticos para la especie, que puede ser empleados en analisis
subsecuentes. El primer paso en la preparacion de librerias consistié en la reaccion de
tagmentacion, en la que se fragment6 el ADN y se marco con secuencias adaptadoras en
un solo paso. La libreria se amplific6 usando un programa de PCR de ciclo limitado,
seguido de una PCR de reacondicionamiento y una limpieza con perlas AMPure XP que
selecciona el tamafio de los fragmentos de la biblioteca. Ademas, el ADN obtenido se
cuantificé con un fluorometro y se normalizé la cantidad de bibliotecas para agruparlas.
Las librerias finales tuvieron un volumen de al menos 20 uL y una concentracion de al

menos 2 ng/uL. Posteriormente, se secuenciaron en un llumina HiSeq4000.

Se secuenciaron 150 muestras de sangre de individuos residentes y migratorios de G.
trichas, a una cobertura de ~1.0x agrupando 75 individuos multiplexados por carril.
Después de procesar los reads de la secuenciaciéon (eliminacion de duplicados de PCR y
recorte de fragmentos y adaptadores de baja calidad), los reads se mapearon al genoma
de la especie Setophaga petechia usando hisat2 (Kim et al., 2015). Dado a que los calls
del genotipado resultantes de la secuenciaciéon de genoma completo de baja cobertura no
son fiables, debido a multiples fuentes de incertidumbre (p. €j. errores en la secuenciaciéon
y en el mapeo), se calcularon probabilidades de genotipado con el programa ANGSD
(Korneliussen et al., 2014). Este programa incorpora incertidumbre estadistica respecto a
los genotipos, para este caso los parametros filtrados fueron: profundidad maxima de
reads >500, calidad de mapeo minima de 20, nivel de calidad de Phred minimo de 30,

frecuencia del alelo menor de 0.05, descarte de indels y de SNPs no bialélicos.

2.3.3.3 Descubrimiento de SNPs

Para identificar las variantes altamente divergentes se realizd un andlisis de componentes
principales con los que se detectaron cinco agrupaciones genéticas de Geothlypis trichas
denominadas: California, Oeste, Sur Oeste, Medio Oeste y Atlantico. Posteriormente se

estimaron las medidas de diferenciacién genética entre los grupos para elegir los outliers
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especificos para cada grupo. A través de SNPS2ASSAYS (Anderson, 2015) se evaluaron
los SNPs apropiados para definir las unidades de conservacion. Entre los parametros
considerados para elegir las variantes se encuentran: contenido de GC menor a 0.65, no
existencia de indels dentro de 30bp y no variables adicionales dentro de los fragmentos
objetivo con 20 bp. Ademés, se filtraron los SNPs que se asignaban a mudltiples
locaciones. A partir de los sets de SNPs resultantes se desarrollé un SNPtype assay para
emplearse en la asignacion de origenes reproductivos en poblaciones invernales o

migratorias.

2.3.3.4 Genotipado de poblaciones invernales

Para el genotipado se emple6 el sistema EP1yy de Fluidigm Corporation en el que se
examinaron 96 loci de SNPs, empleando 94 individuos y 2 individuos-control por corrida.
Los resultados se capturaron en un EP1 Array Reader y los alelos se llamaron por medio
de programa Fluidigm SNP Genotyping Analysis con un umbral de confianza del 80%.
Este programa detecta les espectros fluorescentes de los chips a través de emisiones
FAM (excitacion a 495 nm y emisién a 520 nm) y VIC (excitacién a 538 nm y emision a
554 nm). Después permite visualizar las emisiones de cada muestra en una gréafica de
dispersién, donde el eje X corresponde a la intensidad relativa FAM y el eje Y a la
intensidad relativa VIC (Wang et al., 2009). Se empled el algoritmo k-means clustering,
basado en la clasificacion del centroide mas cercano, con el que Fluidigm asign6
automaticamente las muestras en uno de los tres grupos de genotipo (homocigotos,
heterocigoto). Cada SNP call asignado se inspeccioné visualmente con el objetivo de
remover cualquier individuo que no se agrupara claramente en alguno de los tres

genotipos (Figura 2.8).
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Figura 2.8. Grafico de dispersion de genotipos asighados por Fluidigm
SNP Genotyping Analysis. Cada punto dentro del plano corresponde a un
individuo al cual el programa Fluidigm automaticamente le asigna un genotipo.
Posteriormente, las asignaciones se revisan y de modo manual se remueven
los individuos que no se agrupan en ningln genotipo.

2.3.4. Analisis de asignacién
2.3.4.1 Analisis de estructura genética de la poblacién de origen.

Se analizé la estructura de las poblaciones de origen mediante una prueba de asignaciéon
de individuos ejecutada en el programa Structure (Pritchard et al., 2000). Este programa
opera bajo un enfoque Bayesiano de agrupamiento en el que se asume un modelo en el
que hay K poblaciones (aunque K también puede ser desconocida) y cada una es
caracterizada por un set de frecuencias alélicas en cada locus. De este modo, Structure
asigna los individuos a una poblacion basandose en sus genotipos, mientras que
simultaneamente estima las frecuencias alélicas de las poblaciones (Pritchard et al.,
2000).
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Para este procedimiento se empled un set de datos donado por los colaboradores del
proyecto Bird Genoscape. Los datos corresponden a 281 individuos colectados en las
zonas de reproduccion. Se ejecutaron 10 corridas (K = 1 — 9) bajo el modelo de admixture
con frecuencias alélicas independientes y se aplico la funcion locprior, usando las
unidades de conservacion asignadas a cada individuo como referencia con la funcion
popinfo. El periodo de burn-in fue de 50,000 iteraciones con una longitud de corrida de
150,000 (Ruegg et al., 2014). Los resultados se ingresaron a Structure Harvester (Earl y
VonHoldt, 2012) para estimar el nimero de grupos genéticos (clusters) mas probable de
acuerdo con la prueba de Evanno (Evanno et al., 2005). Posteriormente se promediaron
las repeticiones con el programa Clumpp (Jakobsson y Rosenberg, 2007), bajo el método

greedy a 1000 repeticiones.

2.3.4.2. Analisis de identificacion de stock genético.

Se realizé una asignacion de origenes reproductivos a los individuos colectados en las
zonas de invernacion. Cada sitio donde se colectd una o mas muestra de material
biolégico de Geothlypis trichas durante la temporada se invernacion (periodo de
noviembre a marzo), se consider6 como una poblacién invernal. Estos sitios corresponden
a lugares dentro de localidades pertenecientes a diferentes estados o condados. En los
estados donde se encontraron mas de dos poblaciones invernales cada una se consideré
como una poblacién independiente. Para asignar el origen reproductivo de cada individuo
que conformé cada poblacién invernal, se empledé un modelo de identificacién de stock
genético (GSI) mediante la ejecucién de la funcion infer_mix, de la paqueteria Rubias
(Moran y Anderson, 2019), desarrollada para el programa informéatico R (R Core Team,
2020).

Rubias emplea una estimacion de identificacion genética jerarquica bayesiana, que tiene
en cuenta la estructura genética de la poblacion y las diferencias entre las poblaciones
existentes de determinada especie. Por medio de la ejecucién de Rubias se agrupan las
poblaciones en unidades de conservacion, que se definen como poblaciones
genéticamente diferenciadas (Ruegg et al., 2020). Para este andlisis en las poblaciones

invernales de Geothlypis trichas, se emplearon como referencia las unidades de
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conservacion de las poblaciones reproductivas definidas por el proyecto Bird Genoscape.
Estas unidades se denominaron son California, Oeste, Sur Oeste, Medio Oeste y
Atlantico, y en este trabajo se emplearon para referir a los origenes reproductivos de los

individuos que conforman cada poblacion invernal.

Para cada ave se calcul6 la probabilidad de asignacion para una unidad especifica de
conservacion. Se definieron como asignaciones significativas las que mostraron >0.8 de
probabilidad posterior de asignacion, mientras que los individuos asignados con una
probabilidad posterior <0.8 se definieron como inciertos y se descartaron. Para la
visualizacién de las asighaciones se generd un mapa tipo genoscape. En el mapa se
ilustraron las unidades de conservacién reproductivas, llamadas también origenes
reproductivos, mediante el sombreado de la porcidon geogréafica donde se distribuyen. En
el mismo mapa se localizaron los puntos donde se localiza cada poblacion invernal, cada
punto se representa con graficos de pasteles que muestran la proporcion de origenes

reproductivos que conforman cada poblacion invernal.
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RESULTADOS

3.1. CAPTURAS DE Geothlypis trichas

De los esfuerzos de muestreo para la de captura de Geothlypis trichas, en total se
obtuvieron 32 individuos en la estacion MoSI DACBIol, en Tabasco. De estos individuos,
21 se determinaron jovenes, 10 adultos y 1 de edad indeterminada. En cuanto al sexo se
registraron 12 hembras, 16 machos y 4 de sexo indeterminado. Dentro de la misma
temporada de muestreo se registraron dos recapturas pertenecientes a individuos
capturados por primera vez en la misma estacién MoSI DACBiIol, dos meses atras de ser

recapturados.

En las estaciones REO de Yucatan y Quintana Roo se capturaron 29 individuos, de los
cuales 23 fueron aves jovenes y 6 adultas, mientras que la proporcion de sexos
correspondié a 6 hembras y 23 machos. Del total de aves colectadas, 28 individuos
correspondieron a aves capturadas por primera vez y un individuo fue un ave recapturada.
Esta ave se capturd por primera vez dos afios atras en otra estacion MoSl aledafia al sitio
de El Cuyo, en la Reserva de la Biosfera Ria Lagartos, Yucatan. Se trat6 de un macho
con edad de al menos tres afos. Sobre los individuos obtenidos mediante las donaciones

de material biologico al proyecto Bird Genoscape, no se obtuvieron datos demograficos.

3.1. ESTRUCTURA DE LA POBLACION REPRODUCTIVA

Para la poblacion reproductiva de Geothlypis trichas, conformada por 281 individuos, la
prueba de Evanno en el analisis de asignacion genética Structure mostré un valor de 2.
Delta K present6 su valor méximo (Delta K = 1000) cuando k = 2 y disminuy6 a cero a
partir de K = 3, hasta K = 8 (Figura 2.9A). Por lo tanto, la poblacién reproductiva de la

especie se constituyé de dos grupos genéticos.
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Figura 2.9. Prueba de Evanno. Resultado de la prueba de Evanno donde
el valor 6ptimo para la estimacion de grupos genéticos probables es K = 2.

Respecto a las unidades de conservacion (también denominadas origenes reproductivos)
que conforman los dos grupos genéticos, se encontré que el primer grupo (color verde,
Figura 2.10) esta compuesto por los origenes reproductivos de California, Medio Oeste y
Sur Oeste, ubicados en la fraccibn oeste de Norteamérica. Sin embargo, algunos
individuos, principalmente del Sur Oeste, muestran una mezcla en su ancestria con el
segundo grupo genético (color morado, Figura 2.10), lo que puede sugerir eventos de flujo
génico entre las poblaciones. En el caso de los origenes Atlantico y Medio Oeste,

localizados hacia el este de Norteamérica, casi la totalidad de los individuos presentan
ancestria del segundo grupo genético (Figura 2.10).
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Figura 2.10. Analisis de asignacion de las poblaciones reproductivas de
Geothlypis trichas. Estructura de la poblacion reproductiva de Geothlypis
trichas conformada por dos grupos genéticos representados por los colores
verde y morado. Las unidades de conservacion se indican debajo de cada
bloque dividido por las lineas negras dentro del grafico de estructura. K =
namero de grupos genéticos (clusters)

3.2. COMPOSICION DE LAS POBLACIONES INVERNALES

De acuerdo con el analisis de asignacién de origenes reproductivos a las poblaciones
invernales hecho con Rubias, se identifico que los cinco origenes (California, Oeste, Sur
Oeste, Medio Oeste y Atlantico) tienen presencia en las zonas de invernacion
consideradas para este estudio (Figura 2.11). De manera general, el origen reproductivo
con mayor representatividad en las zonas de invernacion es Medio Oeste; por el contrario,
el origen Sur Oeste se encuentra en bajas proporciones (Tabla 2.5). A escala nacional, en
Estados Unidos y México invernan individuos de todos los origenes reproductivos. El
origen Atlantico corresponde al mas abundante para Estados Unidos y el origen Medio
Oeste es el mas abundante para México. Jamaica presentd dos origenes reproductivos
con mayor proporcion de origen Atlantico, mientras que Belice y Puerto Rico sélo
albergaron individuos de Medio Oeste en sus poblaciones invernales. No obstante, es
importante sefialar que ambos paises son los que cuentan con el menor nimero de
muestras bioldgicas colectadas, lo que puede influir en que no sea posible detectar otros

origenes reproductivos (Tabla 2.5).
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Tabla 2.5. Proporcion de origenes reproductivos en las poblaciones invernales de
Geothlypis trichas por nacién. Las unidades corresponden a la estimacién de las proporciones
en porcentaje (%). n= ndmero de individuos por nacion.

Origen Estados Unidos México Belice Jamaica Puerto Rico
reproductivo (n=66) (n=100) (n=8) (n=33) (n=2)
California 30.30 2 0 0 0
Oeste 24.24 10 0 0 0
Suroeste 4.55 2 0 0 0
Medio Oeste 4.55 82 100 24.24 100
Atlantico 36.36 4 0 75.76 0

A escala regional se consider6 como una poblacion independiente cada sitio muestreado.
En total, se encontraron 31 poblaciones invernales que pueden constituirse con uno o
hasta tres origenes reproductivos. De este total, hubo 17 poblaciones invernales sin
mezcla de origenes reproductivos. 7 poblaciones se trataron de sitios donde la colecta fue
de un solo individuo y 10 poblaciones correspondieron a sitios con mas de dos individuos.
En cuanto a las poblaciones mixtas, se identificaron 10 compuestas con dos origenes
reproductivos y el minimo de individuos conformando estas poblaciones fue de 3. Hubo 4
poblaciones compuestas de tres origenes reproductivos, cuyo nimero minimo de

individuos integrandolas fue de 7 (Tabla 2.6).
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Tabla 2.6. Composicion de las poblaciones invernales de Geothlypis trichas. CA = California,
MO = Medio Oeste, AT = Atlantico, O = Oeste, SU = Suroeste, % = porcentaje.

. . Origen reproductivo de
) 3y N° de Origenes reproductivos mayor abundancia
Pais / Estado Poblacion individuos ) Abundancia
CA MO AT O SU Origen relativa (%)
Estados Unidos
Alabama Phoenix 14 1 13 Atlantico 92.9
Arizona Cibola 4 4 Oeste 100
California Arcata 1 1 Oeste 100
California Blythe 2 2 Oeste 100
California Los Angeles 25 16 6 3 |California 64
California Marin 1 1 California 100
Carolina del Norte Hoke 4 5 5 Xﬁ;::i CC;este y 100
Florida Daytona Beach 4 4 Atlantico 100
Florida Corkscrew 3 3 Atlantico 100
Montana Columbia Falls 1 1 California 100
Nueva Jersey Harmony 2 2 Atlantico 100
Oregon Blachly 3 1 2 Oeste 66.7
Texas Dallas 1 1 Oeste 100
Washington Pierce 1 1 California 100
México
Baja California Sur Playa Buenos Aires 6 5 Oeste 83.3
Baja California Sur Santiago 1 California 100
Ciudad de México PE Experimental 2 2 Medio Oeste 100
Morelos Tlaquiltenango 3 2 Medio Oeste 66.7
Oaxaca El Tequio 7 5 1 |Medio Oeste 71.4
Quintana Roo Lagunas Ocom 9 8 1 Medio Oeste 88.9
Quintana Roo RNE Xcacel 2 2 Medio Oeste 100
Tamaulipas San Leonardo 3 2 Medio Oeste 66.7
Veracruz RNE Arroyo Moreno 3 2 Medio Oeste 66.7
Veracruz Actopan 1 1 Medio Oeste 100
Villahermosa Teapa 8 8 Medio Oeste 100
Villahermosa DACB - UJAT 33 31 1 [Medio Oeste 93.9
Yucatan RB Ria Lagartos 18 16 1 Medio Oeste 88.9
Yucatan RB Ria Celestin 4 3 Medio Oeste 75.0
Belice
San Ignacio San Ignacio 8 8 |Medio Oeste 100
Jamaica
Windsor Windsor 33 8 25 |Atlantico 75.8
Puerto Rico
Isabela Jobos 2 2 |Medi0 Oeste 100
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3.3. CONECTIVIDAD MIGRATORIA DE Geothlypis trichas

A escala regional, Geothlypis trichas presenta un grado de conectividad migratoria
variable: se encontraron algunas poblaciones invernales compuestas de dos o mas
poblaciones reproductivas y a su vez, hay algunas poblaciones invernales compuestas de
una poblacion reproductiva. Sin embargo, las poblaciones mixtas muestran una poblacion
reproductiva dominante. En todos los casos donde hay mezcla de dos y tres origenes
reproductivos, existen individuos de un origen reproductivo dominante que alcanza una
abundancia relativa entre el 64% y 93.1%. Asimismo, en la mayoria de los casos, los
origenes gue no son dominantes presentan abundancias de 1 a 2 individuos. Excepciones
a este patron se observan en la poblacion de Los Angeles, cuyos origenes no dominantes
presentan 3 y 6 individuos de 25 en total; y la poblacion de Windsor con 8 individuos no
dominantes de un total de 33 (Tabla 2.6).

Respecto a la conectividad migratoria de las poblaciones invernales a escala continental y
regional, se observa que las poblaciones continentales presentan conectividad migratoria
fuerte debido a que mantienen las segregaciones longitudinales este y oeste. Esto es, que
las poblaciones reproductivas Oeste, California y Sur Oeste invernan en la fraccién oeste
del continente (Figura 2.11) y las poblaciones reproductivas Medio Oeste y Atlantico
invernan en la fraccion este del continente, incluyendo el Caribe (Figura 2.11). No
obstante, esta segregacion es mas evidente en los extremos este-oeste y se disocia en la
zona de convergencia hacia el centro y sur de México (Figura 2.11). Lo anterior sugiere la

existencia de un posible sistema migratorio paralelo.
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Figura 2.11. Analisis de asignacion de origenes reproductivos a las
poblaciones invernales de Geothlypis trichas. Localizacibn de las
poblaciones reproductivas e invernales de G. trichas. Los colores sombreados
corresponden a la distribucion de las poblaciones reproductivas, también
denominadas unidades de conservacion. Las gréficas de pastel representan las
poblaciones invernales, los colores dentro de las graficas de pastel
corresponden a la proporcion de las poblaciones reproductivas que componen
cada una de las poblaciones invernales.
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CAPITULO IV

DISCUSION

4.1. CONECTIVIDAD MIGRATORIA CONTINENTAL DE Geothlypis trichas.

Los resultados obtenidos confirman que la conectividad migratoria de Geothlypis trichas
es fuerte a escala continental. Las poblaciones invernales mostraron segregacion este-
oeste mas acentuada hacia los extremos, y esta segregacion es semejante a la estructura
observada de las poblaciones reproductivas. Lo anterior confirma lo esperado en el
planteamiento de este estudio, asi como lo sugerido por Lovette et al. (2004) y Mila et al.
(2005), quienes distinguieron haplotipos del este y oeste agrupados en las poblaciones
invernales de G. trichas de Belice y Baja California Sur, respectivamente. La segregacion
longitudinal de las poblaciones se ha observado en otras especies (Ambrosini et al., 2009;
Clegg et al., 2003; Cormier et al., 2016; Delmore et al., 2012) y una de las razones a las
gque se atribuye este fenémeno es la interferencia de barreras biogeograficas que pueden

impedir el desplazamiento longitudinal de las poblaciones.

En cuanto a G.trichas, se puede hipotetizar que la altitud maxima de las Montafas
Rocallosas y de los Montes Apalaches generaron las condiciones que incidieron en el
aislamiento de las poblaciones y la adaptacién a los nichos que actualmente ocupan
(Delmore et al., 2012). Un estudio sobre el género Geothlypis sefiala que la explotaciéon
de nichos desocupados en el sotobosque de areas abiertas (pantanos, areas himedas y
vegetacion secundaria) pudo significar un cambio importante para la radiacién especifica
del género (Escalante et al., 2009). Estos habitats suelen ser parches distribuidos en el
paisaje que, a su vez, son pequefios y temporales. Tales caracteristicas pudieron
favorecer selectivamente a las poblaciones con alta capacidad de dispersion que llevo al
establecimiento de poblaciones sedentarias en nuevos habitats disponibles para explotar.
Consecuentemente, esta capacidad de dispersion pudo representar un evento critico en la
evolucion de la migracion de larga distancia. Por ende, el desplazamiento hacia héabitats
favorables ubicados a distancias extremas pudo generar el aislamiento de las

poblaciones, asi como la diferenciacion entre los linajes (Escalante et al. 2009).
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En los trabajos de Lovette et al., (2004) y Mil4 et al., (2005), también se identifico6 una
tercera poblacion invernal de G. trichas, localizada en Oaxaca, que muestra mezcla de los
haplotipos del este y el oeste. La composicion de la poblacion de Oaxaca en tales
estudios coincide parcialmente con lo observado en las asignaciones de origen
reproductivo del presente estudio, en el que Oaxaca se compone de tres origenes
reproductivos: Oeste (1 individuo.), Sur Oeste (1 individuo) y Medio Oeste (5 individuos).
Otras investigaciones (Bolus, 2014; Escalante et al., 2009b) distinguen un tercer
haplotipo, el suroeste (Figura 2.2), que corresponde a la subespecie G.t. chryseola. Esta
subespecie se distribuye del sureste de Arizona al suroeste de Texas, donde se
reproduce e inverna (eBird, 2021; Clements, 2007; Pyle, 1997). Sin embargo, las
asignaciones generadas aqui indicaron la presencia de individuos con origen reproductivo
Sur Oeste en las poblaciones invernales de Los Angeles, California (3 individuos); El
Tequio, Oaxaca (1 individuo) y Teapa, Tabasco (1 individuo), lo que puede indicar que no

se trata de una subespecie exclusivamente sedentaria.

Un escenario semejante se presenta con G.t sinuosa, que corresponde a una subespecie
endémica a la Bahia de San Francisco (Clements, 2007, Schussler, 1918, Grinell 1901); y
G.t. sciripicola que se distribuye entre el sur de California a Nevada, suroeste de Utah,
norte de Baja California y extremo noroeste de Sonora (eBird, 2021; Clements, 2021). El
rango de distribucibn de ambas subespecies constituye la misma region donde se
encuentra el origen reproductivo California, del cual se encontraron individuos en las
poblaciones invernales de Montana, Oregén y Washington, asi como al extremo sur de
Baja California Sur. La presencia de los individuos con origen de California fuera del rango
que se supone como sedentario puede sugerir que las subespecies tengan un rango de
distribucion méas amplio de lo que se estim6 hasta la actualidad y que mantengan
poblaciones sedentarias fuera del rango documentado histéricamente; o bien, puede

indicar que estas subespecies pueden realizar movimientos migratorios.

Marshall y Dedrick (1994) han descrito a G.t. sinuosa como una subespecie endémica que
en parte es migratoria, mas no detallan la magnitud ni direccién de los desplazamientos
gue realizan los individuos. Asimismo, los movimientos migratorios de la subespecie no se
reconocen en las clasificaciones actuales. Si los individuos de la poblacion California
encontrados fuera de su distribucién corresponden al grupo migratorio de G.t. sinuosa,
entonces se puede estimar que la migracion descrita por Marshall y Dedrick (1994) lleva a

la subespecie a desplazarse fuera de su zona reproductiva, aproximadamente, 1457 km
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hacia el norte (Columbia Falls, EEUU) y 1786 km hacia el sur (Baja California Sur, MX),
de acuerdo con los limites maximos en los que se encontraron a los individuos. En cuanto
al traslape del resto de los origenes reproductivos con las subespecies migratorias
reconocidas para Geothlypis trichas, se puede decir que el origen Oeste abarca el
territorio descrito para las subespecies G.t. campicola, G.t. arizela y G.t. occidentalis; el
origen Medio Oeste se transpone al rango de G.t. trichas y el origen Atlantico al de G.t.
typhicola.

4.2. CONECTIVIDAD MIGRATORIA REGIONAL DE Geothlypis trichas

Respecto a la conectividad migratoria a escala regional, la variacion de la conectividad
migratoria en las poblaciones invernales respalda parcialmente la prediccion de
conectividad débil esperada en las poblaciones regionales. Por un lado, las poblaciones
con al menos 2 individuos que presentan un solo origen reproductivo se conforman en su
mayoria de 2, 3, 4 y 8 individuos. Estas abundancias pueden no ser lo suficientemente
altas para poder definir si se trata de una poblacion de conectividad fuerte (sin mezcla de
mas origenes reproductivos), ya que puede ocurrir que al aumentar el tamafio de muestra
se encuentren individuos de origenes diferentes. Asimismo, las poblaciones invernales
gue presentan dos y tres origenes reproductivos cuentan con un origen que domina sobre
los demas (>64%). Con esto, pueden ocurrir dos escenarios: el primero, que se interprete
como una poblacién de conectividad migratoria fuerte, si solo se consideran los individuos
del origen dominante. El segundo, que se interprete como una poblacién de conectividad
migratoria débil por el hecho de componerse de varios origenes reproductivos, sin

importar las proporciones de origen que presenten los individuos.

El modelo predictivo de migracion propuesto por Somveille et al., (2021), se basa en la
eficiencia energética de la migracion y asume que las aves emigran a través de una linea
recta entre las zonas reproductivas y las zonas de invernacién. Con este modelo, se
sugiere que la conectividad migratoria de Geothlypis trichas es fuerte. Sin embargo, no es
claro si este grado de conectividad corresponde a escala continental o regional. Si se
considera la migracion de G. trichas a escala continental, entonces el modelo coincide con
los resultados de este estudio, en el que continentalmente la conectividad migratoria es
fuerte. Pero, a escala regional la conectividad migratoria variable estimada en este estudio

no coincide con lo predicho en el modelo. La discrepancia entre la realidad y el modelo,
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asi como en la variabilidad de lo grados de conectividad de las poblaciones invernales,
puede deberse a la complejidad de las rutas migratorias que las aves usan para llegar a
su destino de invernacion. Estas rutas involucran paradas de descanso, competencia
interespecifica e intraespecifica, y condiciones ambientales adversas. Estos factores
pueden afectar el costo de la migracién y, por ende, incidir en la precision del modelo
(Somveille et al., 2021).

La conectividad migratoria débil a escala regional corresponde a lo encontrado en otras
especies de aves como el Zorzal Canelo (Heckscher et al., 2011), el Chipe Alas Azules
(Kramer et al.,2018) y el Chipe Amarillo (Boulet et al., 2006). El grado de conectividad
bajo a escala regional se atribuye a factores como la superficie terrestre disponible para
ocupar en el invierno y las barreras biogeograficas que ejercen un efecto de cuello de
botella, tal como ocurre en el Istmo de Tehuantepec en Oaxaca. En el caso de las
poblaciones encontradas en el Caribe puede pensarse que la superficie de las Islas de
Puerto Rico y Jamaica tienen influencia sobre el grado de conectividad migratoria. En el
caso de Puerto Rico, donde se colectaron 2 muestras en una localidad (Poblacion Jobos),
posiblemente sea dificil estimar un patrébn de conectividad. Sin embargo, en Jamaica
(Poblacion Windsor), donde se colectaron 33 individuos con asignaciones de 2 origenes
reproductivos, puede decirse que corresponde a una poblacion invernal de conectividad
débil. Este hallazgo contradice lo planteado por Jones et al., (2008), que asocia el grado
de conectividad migratoria fuerte a poblaciones con disponibilidad de habitat restringido.

4.3. LA CONEQTIVIDAD MIGRATORIA EN EL MARCO DE LA GENOMICA DE LA
CONSERVACION

La conectividad migratoria se posiciona como un aspecto importante para el disefio de
estrategias de conservacion eficientes. El crecimiento de la investigacion en esta area se
sustenta en la implementacion de los avances tecnolégicos mas recientes. En el caso de
los marcadores moleculares, las principales limitaciones para la determinacion de la
conectividad migratoria de una especie incluyen el grado de diferenciacion genética de las
poblaciones y la resolucién de los marcadores para detectar un grado de diferenciacion
muy bajo entre las poblaciones (Marra et al.,, 2011). En este trabajo se estimd la
conectividad migratoria a través del uso de SNPs, que constituyen marcadores
moleculares de alta resolucion y amplia cobertura del genoma. Con esto se comprobo que

a través de la seleccion de SNPs altamente divergentes (96 SNPs) es posible proveer
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informacion detallada sobre la variacion genética entre las poblaciones, asi como de su
distribucibn en las zonas de invernacion (Ruegg et al., 2014). Asimismo, pudo
evidenciarse su aplicabilidad para analizar la conectividad migratoria en una escala
espacial mas fina, en comparacion con otros marcadores que tienen una resolucion
limitada, como el ADN mitocondrial (Lovette et al., 2014) o los microsatélites (Clegg et al.,
2003).

La implementacioén de las tecnologias de secuenciacibn de nueva generacidén requiere
que también se implementen analisis de asignacién que tengan el poder de sefialar con
precision el origen reproductivo a un individuo de determinada poblacion (Moran y
Anderson, 2019). Con los resultados aqui obtenidos se puede evidenciar la utilidad de los
modelos Rubias para su aplicacion en andlisis de identificacion de stock genético (GSI),
mediante los cuales ahora es posible conocer las unidades de conservacion de Geothlypis
trichas a escala regional, tanto en las zonas de reproduccién como en las invernales. Lo
anterior, sirve como base para la aplicacién de planes de manejo y conservacion desde el
enfoque de ciclos de vida completo de las aves. Con la identificacion de la composicién de
las poblaciones invernales es mas sencillo reconocer cuédles son las unidades de
conservacién o poblaciones regionales que se enfrentan a ciertas amenazas locales
(Larison et al., 2021; Ruegg et al., 2020, 2018, 2014b).

La obtencion de ADN a partir de una pluma, un tejido o una muestra de sangre resulta
muy atractivo dado a la vasta informacion que se puede generar a partir del contenido
genético de la muestra. No obstante, es importante recordar que muchas de las muestras
obtenidas para trabajos como el presente provienen de esfuerzos de muestreo dentro de
programas de monitoreo que aportan otro tipo de informacion relevante. Por ejemplo, las
estaciones MoSI o MAPS (Monitoring of Avian Productivity and Survivorship) (The Institute
for Bird Populations, s.f.), ademas de proveer muestras para el uso de marcadores
moleculares proveen de material biol6gico para andlisis basados en is6topos estables. Al
mismo tiempo, la captura de individuos en las estaciones de monitoreo permite la
colocacion de dispositivos como geolocalizadores o teletransmisores en los individuos, y
gracias a esta tecnologia se pueden identificar rutas migratorias detalladas. También, las
estaciones de monitoreo de largo plazo aportan informacion morfométrica y demogréfica
de las poblaciones que puede emplearse para la estimacion de tendencias poblaciones de
la especie (Larison et al., 2021), o diferenciacion de subespecies a partir de rasgos

morfométricos (Smith et al., 2005)
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La implementacion de métodos de captura para la obtencién de muestras biolégicas de la
especie permiti6 comparar la eficiencia de los métodos moleculares contra el de captura-
recaptura. Durante el periodo de muestreo en los estados de Yucatan y Quintana Roo
bajo el método REO en la temporada de invierno 2021, se obtuvo la recaptura de un
individuo de 227 capturados la temporada invernal anterior, en 2020. Este individuo
representa el 0.4% de éxito de recaptura. La recaptura ocurrié en el mismo sitio donde se
encontré por primera vez (RNE Xcacel, Tulum), lo que permite suponer cierto grado de
fidelidad de sitio de la especie (Somershoe et al., 2009). No obstante, una recaptura en un
periodo de un afio es poco informativa sobre el grado de conectividad y tendencias
poblacionales. Esto comprueba que los analisis de conectividad basados en marcaje-
recaptura implican esfuerzos de ejecucion a largo plazo para poder generar una tasa de
recaptura util. Asimismo, acentla la necesidad de combinar diferentes métodos de
muestreo que se complementen entre si para generar informacién mas robusta (Rushing
et al., 2014; Ryder et al., 2011; Boulet et al., 2006).

4.4. USO DE HABITAT DE Geothlypis trichas EN EL CONTEXTO DEL CAMBIO
CLIMATICO.

Si bien los alcances de esta investigacion no ahondan cuantitativamente en la respuesta
de G.trichas hacia las amenazas del cambio climatico, si representan un aporte
importante para indagar en los eventos potenciales que puedan poner en riesgo a la
especie. Durante los muestreos de campo a partir de los métodos de estaciones MoSI y
REO, pudieron reconocerse ciertas particularidades de los habitats donde se encontraron
los individuos. Sitios parcialmente perturbados con esquemas de manejo y conservacion
(UJAT, en Tabasco; RB Ria Lagartos y RB Ria Celestin, en Yucatan; RN Xcacel, en
Tulum) fueron muy productivos para la captura de la especie, en comparacién con el resto
de los sitios que eran principalmente habitats de pastizal y vegetacién secundaria. Estas
localidades se caracterizaron por la presencia de grandes cuerpos de agua, como
pantanos (en Tabasco) y manglares (en Yucatan y Quintana Ro0o0). Las capturas de
G.trichas se destacaron por encima de las capturas de otras aves y en su mayoria se
dieron de manera espontanea. Es decir, sin la implementacion de sefiuelos o

vocalizaciones para atraerlas.

Encontrar con facilidad mas individuos de la especie en sitios cercanos al agua, confirma

lo descrito en la literatura respecto al uso de habitat de G. trichas y puntualiza la
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importancia de conservar zonas inundables para asegurar la sobrevivencia de la especie
durante el invierno. A pesar de que el panorama descrito corresponde solo a ciertas
poblaciones en el sureste de México, puede servir como ejemplo para el resto de las
poblaciones invernales en Norteamérica y Centroamérica. En el caso particular del
crecimiento poblacional y urbano en la Peninsula de Yucatan, este fenébmeno trae consigo
el cambio de uso de suelo para diversas obras de desarrollo (p. ej.: apertura de caminos,
instalacion de parques edlicos, construccion de casas y hoteles). Lo anterior compromete
la cobertura vegetal de la que depende la especie, incentiva los cambios en la
composicion y estructura del paisaje, contribuye al desecamiento de los cuerpos de agua,
compromete la disponibilidad de alimento e incrementa el riesgo de mortalidad de las
aves durante las migraciones. Todo en conjunto, aunado a otras amenazas globales,

aceleran los efectos del cambio climatico sobre la biodiversidad (Parmesan, 2006).

Las consecuencias de los cambios en el ambiente sobre la sobrevivencia de las aves
migratorias abordan fenémenos como la transicién de habitos sedentarios hacia habitos
migratorios, en respuesta a los cambios en las condiciones ambientales (Bertold y Helbig,
1992). Otras consecuencias son la disminucion de las distancias recorridas hacia las
zonas de invernacion (Visser et al., 2009) y la reduccion en la abundancia de las
poblaciones de varias especies, incluyendo las que son comunes (Julliard et al., 2004).
Gracias a la distincion de grupos genéticamente diferenciados, en casos de estudio con
otros taxones, se ha podido identificar la asociacién que cada poblacién presenta a las
diversas condiciones climaticas del habitat que ocupa y que esta asociacion incide en el
grado de vulnerabilidad hacia los cambios en el ambiente presentes y futuros (Bay et al.,
2018; Ruegg et al.,, 2018). La identificacion de la composicion de las poblaciones
invernales de G. trichas hecha en este estudio representa una oportunidad para
desarrollar trabajos como los citados previamente. Si esta informacion se combina con
datos demograficos o tendencias poblacionales, serd posible direccionar obras de
conservacion enfocadas a las necesidades especificas de cada una de las poblaciones

regionales reconocidas (Larison et al., 2021; Ruegg, et al., 2020).
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CAPITULO V

CONCLUSIONES Y PERSPECTIVAS

5.1. CONCLUSIONES

Geothlypis trichas es una especie migratoria neotropical que presenta poblaciones
reproductivas en Norteamérica conformadas por dos grupos genéticos que, a su vez, se
componen de cinco unidades de conservacion (origenes reproductivos). Ambos grupos
genéticos muestran segregacion longitudinal, esto es que la ancestria de un grupo
genético muestra mayor representatividad en las unidades de conservacion
correspondientes a la fracciébn oeste de Norteamérica (origenes California, Oeste y Sur
Oeste), mientras que la ancestria del segundo grupo genético es mas representativa en
las unidades de conservacion de la fraccion este de Norteamérica (origenes Medio Oeste
y Atlantico) (Figura 2.10).

Las poblaciones invernales de G. trichas consideradas en este estudio se encuentran
desde Columbia Falls en Estados Unidos (Latitud 48.020, Longitud -133.790) hasta San
Ignacio en Belice (Latitud 17.154, Longitud -89.079), y su conectividad migratoria puede
abordarse a partir de dos escalas espaciales: continental y regional. La escala continental
es fuerte, debido a que las poblaciones invernales mantienen la segregacién oeste-este
gue presentan las poblaciones reproductivas en las zonas de anidacion. Lo anterior
sugiere que la mayoria de los individuos realizan desplazamientos en direccién norte-sur y

viceversa de forma paralela.

La conectividad migratoria de la especie a escala regional es mixta, debido que las
poblaciones invernales muestran variacién en el grado de conectividad. Es decir, existen
poblaciones invernales de la especie que se componen de un solo origen reproductivo
(conectividad fuerte), mientras que hay otras poblaciones que se componen de dos o tres
origenes reproductivos (conectividad débil). Lo anterior se determin6 por la asignacién de
los origenes reproductivos en los individuos que conforman cada una de las 31

poblaciones que invernan en Norteamérica y el Caribe.
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Los resultados de esta investigacion contribuyen al entendimiento del sistema migratorio
neotropical a escalas espaciales recientemente exploradas para la avifauna. Estas
escalas comprenden la alta resolucion de los marcadores moleculares, no aplicada
previamente en esta especie, asi como la afinaciébn geogréfica con la que fue posible
describir la conectividad migratoria. El uso de la Geothlypis trichas para este analisis
genomico de conectividad migratoria destaca la importancia de la generacion de genomas

de referencia para especies no-modelo.

5.2. PERSPECTIVAS

Aunque las poblaciones invernales analizadas fueron altamente informativas respecto al
sistema migratorio de Geothlypis trichas, se reconoce que existen muchos factores que
pueden mejorar los resultados y ampliar la informacion aqui generada. Un aspecto
importante es que los esfuerzos de muestreo intensivos realizados en la region sureste de
México, pudieron generar un sesgo respecto al resto de las regiones que abarca la
distribucion invernal del ave. En el mapa tipo genoscape (Figura 2.11) se pueden apreciar
que existen regiones donde no hay poblaciones invernales de la especie, tales como el
medio-oeste y suroeste de Estados Unidos, oeste y noroeste de México, Centroamérica y
el resto de las islas en el Caribe. Sin embargo, se desconoce si la ausencia de G. trichas
en estas regiones indica que no son parte de sus zonas de invernacion, o si esta ausencia
es observada debido a que no se cuenta con las muestras biologicas suficientes para

saberlo.

Una manera de descubrir qué ocurre con otras poblaciones potenciales de G. trichas es a
través del incremento de esfuerzo de muestreo para aumentar el nimero de muestras
biolégicas recolectadas. Asimismo, es posible implementar andlisis a partir de datos de
ciencia ciudadana provenientes de bases de datos electrénicas, como la plataforma eBird.
Esto ultimo va aunado a promover el uso de las plataformas electronicas entre la
ciudadania, para que asi se acumulen mas observaciones de la especie modelo y de
otras aves. Entre otros ejes de investigacion que pueden aportar al entendimiento del ciclo
de vida de G. trichas y otros Parulidos, se encuentra la inclusion de las paradas de
descanso en los analisis de asignacién y conectividad migratoria, asi como la
combinacién con datos de las tendencias poblaciones generadas a partir de los

programas de monitoreo permanente (p. €j. estaciones MoSI o MAPS).
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Esta investigacion constituye el resultado de la suma de esfuerzos para la conservacion
de las aves migratorias a través de las fronteras. Gracias a la cooperacion internacional
ocurrida entre la sociedad civil y las instituciones, fue posible generar informacion para
comprender mejor la ecologia de las aves migratorias. Entre las colaboraciones de los
diversos actores involucrados se incluye: el trabajo de operadores de estaciones de
monitoreo, curadores de museos Yy colecciones biol6gicas, técnicos de campo y
laboratorio, investigadores, estudiantes, propietarios de terrenos y guardaparques. Con
esto, se invita a la comunidad ornitolégica a seguir ampliando las redes de colaboracién
con el objetivo de aportar en conjunto a la preservacion de las especies de aves y sus
hébitats.

Finalmente, se debe sefialar la relevancia de incluir a gestores de recursos naturales y
tomadores de decisiones entre los actores hacia los que se dirigen los proyectos como el
desarrollado en esta investigacioén. Lo anterior se puede lograr mediante el acercamiento
hacia organismos gubernamentales y de la sociedad civil, con el objetivo de divulgar los
resultados obtenidos en los medios de comunicacién pertinentes. Asimismo, la belleza de
la Mascarita Comun, asi como las particularidades sobre su ciclo de vida, pueden
transformarse en una herramienta Util para implementar en programas de divulgacion

ambiental que busquen sensibilizar sobre la importancia de preservar la biodiversidad.
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