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Resumen

Los marcadores moleculares permiten la estimacion de la diversidad genética
dentro de las poblaciones en especies principalmente de interés bioldgico, ya que
son un indicativo del estado de equilibrio de la especie y su historia evolutiva.
Adicionalmente, permiten estimar diferencias genéticas entre las poblaciones que
son adecuadas para la definicion de unidades de manejo y/o conservacion. No
obstante, los marcadores tradicionales presentan sus limitantes, siendo una de ellas
la baja resolucién gendmica que dificultan observar y establecer dichas unidades.
Ante esto, la gendmica ha mostrado una mayor resolucion en la estimacion de

diferencias y conocimiento sobre la historia evolutiva de las especies.

Una especie de importancia pesquera por la captura de sus aletas y distribuida
mundialmente, es el tiburén martillo coman Sphyrna lewini quien actualmente se
encuentra en la categoria de amenazada dentro de la IUCN. Una especie cercana
a las zonas costeras, principalmente por cuestiones de alumbramiento y desarrollo

durante sus primeros afos de vida.

Los trabajos en genética de poblaciones han sefialado diferencias genéticas entre
océanos mucho mayores en hembras respecto a los machos. Dentro del Pacifico
mexicano, mediante marcadores nucleares se observaron diferencias genéticas
entre regiones, mientras que con ADN mitocondrial no se observaron. Sin embargo,
esa falta de diferenciacién fue contrastada con el uso de genomas mitocondriales
que mostraron diferencias genéticas entre el norte y sur, sefialando asi la presencia
de una posible filopatria regional. Por lo tanto, fue necesario la evaluacion de las
poblaciones del Pacifico mexicano mediante marcadores gendmicos de mayor
resolucién que permitieran descubrir si existen patrones de divergencia para ambos
sexos que se deban a limitantes oceanograficas que impiden el flujo génico o

corresponden a comportamientos de dispersion diferencial entre machos y hembras.



En el presente trabajo se analizaron un total de 70 individuos, 390 loci, 773 alelos,
390 SNPs y 8 localidades dentro del Pacifico mexicano de S.lewini. No se detecto
la presencia de loci bajo seleccion. Los valores de Heterocigosis observada y
esperada variaron desde 0.18 hasta 0.23, siendo ligeramente menores a los

reportados en otras especies de tiburones.

Los analisis de diferenciacion genética Fst no mostraron diferencias genéticas
significativas posteriores a correcciones de pruebas mdultiples. En similitud, los
analisis de AMOVA y DAPC sefialaron una homogeneidad entre las poblaciones del
Pacifico mexicano. Las estimaciones de flujo genético sefialaron migraciones entre
las regiones norte y sur, siendo las de mayor intensidad las de localidades ubicadas
en los extremos del Pacifico con migraciones relativas desde 0.605 hasta 1. Con
estas evidencias se esclarece y se podria confirmar que el flujo genético entre zonas
de crianza y sitios de sitios de agregacion del Golfo de California y Golfo de
Tehuantepec estd mediado por los machos, mientras que las hembras son las

Unicas en presentar una filopatria regional dentro del Pacifico mexicano.
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Abstract

Molecular markers are usefull to estimate the genetic diversity inside the populations
in species mainly of biological interest, since they are an indicator of the state of
equilibrium of the species and its evolutionary history. Also, they allow estimating
genetic differences between populations that are suitable for the definition of
management and/or conservation units. However, traditional markers have their
limitations, one of them is the low genomic resolution that makes it difficult to observe
and establish these units. Given this, genomics has shown greater resolution in the

estimation of differences and knowledge about the evolutionary history of species.

A species of fishing importance because the capture of its fins and distributed
worldwide, is the common hammerhead shark Sphyrna lewini, which is currently in
the category of threatened within the IUCN. A species close to coastal areas, mainly

for parturition and development during its first years of life.

Population genetics work has pointed to much larger genetic differences between
oceans in females than in males. Within the Mexican Pacific, using nuclear markers,
genetic differences between regions were observed, while they were not observed
with mitochondrial DNA. However, this lack of differentiation was contrasted with the
use of mitochondrial genomes that showed genetic differences between the north
and south, thus indicating the presence of a possible regional philopatry. Therefore,
it was necessary to evaluate the populations of the Mexican Pacific by means of
higher resolution genomic markers that would allow discovering if there are
divergence patterns for both sexes that are due to oceanographic limitations that
prevent gene flow or correspond to differential dispersion behaviors between male

and female.

In the present work, a total of 70 individuals, 390 loci, 773 alleles, 390 SNPs and 8
localities within the Mexican Pacific of S.lewini were analyzed. The presence of loci
under selection was not detected. Heterozygosity values observed and expected
ranged from 0.18 to 0.23, being slightly lower than those reported in other shark

species.
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Fst genetic differentiation analyzes showed no significant genetic differences after
multiple test corrections. In similarity, the AMOVA and DAPC analyzes indicated a
homogeneity between the populations of the Mexican Pacific. The estimates of gene
flow indicated migrations between the northern and southern regions, with the
highest intensity being between those of localities located at the extremes of the
Pacific, with relative migrations since 0.605 until 1. With these evidences it is clarified,
and it could be confirmed that the gene flow between breeding areas and sites of
aggregation sites in the Gulf of California and the Gulf of Tehuantepec is mediated
by the males while the females are the only ones to present a regional philopatry

within the Mexican Pacific.
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Introduccioén

La biodiversidad es un elemento de gran importancia en los ecosistemas que se
relaciona tanto a la diversidad de especies como a la diversidad genética, siendo
esta Ultima un componente principal de las poblaciones. Una rama de la Biologia de
gran importancia en el estudio del impacto en la biodiversidad es la Genética de
Poblaciones. Esta se encarga de estudiar el origen y preservacion de la diversidad

genética dentro de las poblaciones (Hedrick, 2011; Pierce, 2009).

Desafortunadamente, en afios recientes la biodiversidad se ha visto afectada
principalmente por actividades humanas, trayendo consigo repercusiones
ecoldgicas y/o evolutivas (Hoglund, 2009; Frankham et al, 2004). Siendo de vital
importancia reconocer los ecosistemas donde el humano pudiera tener un gran
impacto sobre ellos. Los ecosistemas marinos podrian ser el ejemplo de ello, puesto
gue desde 1986 hasta 2017 las capturas mundiales se han duplicado alcanzando
hasta 159.2 millones de toneladas, cuyo principal uso ha sido para consumo
humano. En 2017 se observaron aspectos alarmantes en las capturas de peces
marinos: un 34.2 % de las poblaciones explotadas se encontraban biol6égicamente
insostenibles y el 65.8 % restante eran sostenibles, aunque casi un 60% de ellas se
encontraba explotadas hasta su méaximo nivel (FAO, 2020). Por lo que evaluar los
efectos de la explotacion en especies de importancia pesquera en términos de su
diversidad actual, su potencial adaptativo y de ser el caso establecer criterios que
eviten su extincién, es de suma importancia para la genética de poblaciones y la
genética de la conservacion (Ryman, 1991; Frankham et al. 2004; Hedrick, 2011;
Pierce, 2009).

Un modelo tedrico de importancia utilizado en genética de poblaciones es el
principio de Equilibrio de Hardy-Weinberg, cuyo principal fundamento establece que
las frecuencias de los alelos dentro de las poblaciones permaneceran constantes
con el tiempo (Hedrik, 2011). No obstante, dicho equilibrio es alterado por la accién
de fuerzas evolutivas como la mutacion, la deriva génica, la seleccion natural y el

flujo génico. Dichos procesos evolutivos provocan cambios en las frecuencias



alélicas de las poblaciones, que pueden dar origen a diferencias genéticas entre
estas (Futuyma, 2005; Hamilton, 2011).

La variacion genética es resultado de dos procesos evolutivos principales; la neutral
y aquella relacionada con seleccion adaptativa. La diferencia radica en que la
neutral ocurre en regiones no codificantes y se acumula de forma constante con el
tiempo de divergencia de las poblaciones. La adaptativa, por su parte, se encuentra
relacionada con seleccién natural, la cual se encontrard favoreciendo o
disminuyendo la frecuencia alélica por lo general en genes codificantes y, por tanto,
provoca diferencias genéticas entre poblaciones. Lo anterior representa un proceso
evolutivo importante debido a su relacion con factores adaptativos que
establecerian la existencia de una relacion genotipo-ambiente en la evolucion de la
especie (Kirk et al. 2011; Hedrick, 2011; Davey et al. 2011).

El uso de marcadores moleculares ha sido crucial en el establecimiento de
diferentes estrategias de manejo y/o conservacion a través de la definicion de
Unidades Evolutivas Significativas (ESU's) o Unidades de Manejo (MU's), dentro
de las poblaciones de diferentes especies explotadas o aquellas de interés en
conservacion (Ryman, 1991; Schiétterer et al. 1994; Moritz, 1994 a, b). Para la
determinacion de una completa (ESU's) es necesario determinar una diferenciacion
genética neutral acompafiada de una distincion adaptativa, ya que si solo se
determina solo una de ellas, estariamos hablando de una ESU's parcial (de Guia et
al. 2007). Por otra parte, para la segunda (MU’s) sera necesario la existencia de
diferencias genéticas con marcadores nucleares o mitocondriales (Moritz, 1994 b).

Un marcador molecular de gran utilidad en estudios de genética de poblaciones, por
su herencia biparental, son los microsatélites (secuencias de ADN repetidas dentro
del genoma), mismos que permiten estimar diferencias geneéticas entre poblaciones
(Schlbtterer et al. 1994; Moritz, 1994 a, b). Por otro lado, el ADN mitocondrial,
ademas de ser de herencia uniparental casi exclusivamente (Avise, 1987), es
considerado un locus a pesar de que contiene diferentes genes con tasas

mutacionales distintas.



La cobertura genética de los microsatélites y genes mitocondriales resultan en bajas
representaciones de sus genomas, siendo este uno de los inconvenientes en la
estimacion y deteccion de divergencias genéticas entre poblaciones de interés que
impiden definir estrategias de manejo y conservacion adecuadas (Schlotterer et al.
1994; Moritz, 1994 a, b; Avise, 2004; Avise, 2009; Coates et al. 2009; Benestan,
2019). El uso de la gendmica permite superar dicha desventaja al incorporar un
mayor namero de loci, siendo una herramienta de gran utilidad que ademas permite
determinar a mayor detalle los patrones de flujo génico, relaciones de parentesco,
la estimaciéon de loci bajo la posible influencia de la seleccién natural, la historia
demografica y las estimaciones del tamafio efectivo en especies de importancia
(Benestan, 2019; Avise, 2009; Hohenlohe et al. 2020). Ademas el aumento en esta
resolucion gendémica ha mostrado un incremento en las estimaciones de
diferenciacion genética entre poblaciones mediante el empleo de polimorfismos de
un solo nucleotido (SNPs)(Coates et al. 2009).

Los avances tecnoldgicos en el escaneo y estudio del genoma permiten hoy en dia
analizar desde una perspectiva gendémica la variabilidad genética en especies “no
modelo”, es decir, aquellas que no poseen genomas de referencia. Dentro de los
marcadores ampliamente usados en NGS se encuentran los SNPs los cuales son
sitios Unicos distribuidos a lo largo del genoma que representan cambios en uno de
los nucleotidos (Avise, 2004; Kirk et al. 2011). Recientemente, su uso en tiburones
ha mostrado una eficiente capacidad de observar diferencias genéticas entre
poblaciones (Lamichhaney et al. 2012; Kraft et al. 2020; Manuzzi et al. 2019; Junge
et al. 2019).

Un grupo de importancia econdmica y pesquera han sido los tiburones, los cuales
han sido capturados para la obtencion de sus aletas principalmente para el
continente Asiatico (Ferreti et al. 2010). La situacion es grave, puesto que las
inferencias observadas de 18 especies de tiburones distribuidas a nivel global han
mostrado una reduccion en abundancia del 70 % durante el periodo de 1970 a 2020

y los datos de 31 especies han sefialado aumentos en las categorias de riesgo de



la IUCN, mostrando en la mitad de ellas las categorias de peligro y peligro critico,
descrita como la probable la causa de ambas, la sobrepesca (Pacoureau et al.
2021). Esto es de gran concierne para México, puesto que la captura del tiburén y
cazén dentro del Pacifico mexicano por su volumen en la produccion pesquera

ocupan el 11.° lugar y el 9.° por su valor comercial (CONAPESCA, 2018).

En el estado de Campeche, los andlisis de productividad y susceptibilidad sefialaron
que durante el periodo de pesca industrializada (1980 a 1998) la vulnerabilidad de
diversas especies de tiburones aumento y aunque durante el periodo de
declinamiento industrial (1999 a 2018) algunas de estas especies redujeron su
grado de vulnerabilidad, otras se mantuvieron en altas vulnerabilidades, haciendo
evidente las alteraciones de la pesca excesiva (Martinez-Candelas et al. 2020). Por
tanto, la pesca representa un factor importante a considerar en la conservacion de
las especies. Puesto que si esta reduce drasticamente a las poblaciones, traeria
consecuencias de susceptibilidad como; tamafios efectivos bajos, alelos recesivos,
depresion por endogamia y la accion de la deriva génica que provocaria la perdida
de diversidad genética (Hedrick, 2011; Hohenlohe et al. 2020; Frankham et al.
2014). Para ello es de importancia evaluar a las poblaciones de los tiburones antes
de que se reduzca su presencia en las costas mexicanas. Para ejemplo de ello, la
completa ausencia de Sphyrna tiburo, Sphyrna mokarran y Sphyrna media dentro
del Golfo de California y la ausencia de Sphyrna corona dentro del Pacifico
mexicano, de acuerdo a los registros dependientes de pesquerias, mientras que el
tiburén martillo comin Sphyrna lewini mostré ser la especie de mayor captura
(Pérez-Jiménez, 2014).

El tiburon martillo comun, se distribuye en los principales océanos del mundo;
Pacifico, Atlantico e indico (Compagno, 1984). Mostrando una intima relacién con
las zonas costeras, principalmente para las hembras gravidas por cuestiones de
alumbramiento, como también para los neonatos y juveniles por aspectos de
alimentacion, estadia y desarrollo, al menos hasta alcanzar una longitud total entre

105 a 148 cm, aproximadamente entre los 3 y 7 aflos de edad (Heupel et al. 2007;



Klimley, 1987; Castro, 1993; Coiraton et al. 2020a, 2020b). Lo anterior incrementa
la susceptibilidad a la pesca de las hembras y los organismos inmaduros (Geniz et
al. 2016; Coiraton et al. 2017; Coiraton et al. 2020a; Estupifidn-Montafio et al. 2021).
El incremento continuo mundial en su pesca y consumo desde 1993, ha derivado
en que actualmente sea una especie incluida y catalogada como amenazada en la
lista roja de la Unidn Internacional para la Conservacion de la Naturaleza (IUCN, por
sus siglas en inglés) e incluida a partir del 2014 en la Convencién Internacional de
Comercio de especies amenazadas (CITES; por sus siglas en inglés) (Baum et al.
2007; FAO, 2006-2019; CITES, 2014). Encontrandose S.lewini entre las especies
de tiburones de mayor captura, por diversos tipos de pesca y en multiples estados
dentro del Pacifico mexicano (Pérez-Jiménez, 2014; Geniz et al. 2016; Coiraton et
al. 2017; Soriano et al. 2006). En México, sus capturas se encuentran reguladas
bajo la NOM-029-PESC-2006, permitiendo la administracion de sus capturas para
un aprovechamiento sustentable (DOF, 2007). Del mismo modo, en México la
NOM-009-PESC-1993 y sus respectivas modificaciones, establecieron desde el
2012 los periodos de veda que dan proteccion y evitan las capturas de neonatos y
hembras prefiadas en las costas mexicanas de S.lewini, definiendo el periodo de
veda en el Pacifico desde el 1 de mayo hasta el 31 de julio (DOF, 1994, 2012, 2013,
2014).



Antecedentes
Reproduccién

La reproduccion de la especie es vivipara placentaria (Castro, 2011). Existe
evidencia de que la especie utiliza estuarios o bahias semi-cerradas como areas de
crianza (Marie et al. 2019c; Duncan & Holland, 2006; Castro, 1993; Doukakis et al.
2008). Se ha encontrado que el Golfo de California es una zona de crianza, ya que
ahi fueron observadas hembras prefiadas con un promedio de 25 crias por hembra
y unatalla de nacimiento que va desde los 41 cm hasta los 53 cm LT (Torres-Huerta,
2008). Las costas de Oaxaca dentro del Golfo de Tehuantepec han sido descritas
como una zona de alumbramiento y posiblemente como una zona de crianza. Las
costas de Oaxaca dentro del Golfo de Tehuantepec han sido descritas igualmente
como zonas importantes en la reproduccion de esta especie. En dicho lugar se ha
determinado un periodo de gestacion de 10 a 11 meses, cuyo posible nacimiento
se ha descrito entre julio a septiembre, con una longitud total entre los 44 a 54 cm.
La longitud total a la que alcanzan la madurez ha sido 181 cm para los machos y
198 cm las hembras (Alejo-Plata et al. 2018). Ambos sitios serian de gran
importancia en la reproduccion de la especie, ya que permitirian el nacimiento de
las crias probablemente en estas zonas de crianzay el desarrollo de los organismos
inmaduros, siendo de vital importancia en la conservacion de la especie (Castro,
1993; Heupel, 2007; Coiraton et al. 2017, 2020a; Alejo-Plata et al. 2018; Torres-
Huerta, 2008).

Migracion y desplazamiento en las costas mexicanas
En el Golfo de California se ha observado que las hembras de esta especie migran
y permanecen fuera de la costa (desde los 105 a los 120 cm LT) antes que los
machos (Klimley, 1987). A su vez, consumen una mayor cantidad de presas meso
pelagicas y pelagicas (<160 cm LT), con una blsqueda de presas mas exitosa, una
tasa de crecimiento mas rapida y alcanzan tallas de longitud total mas grandes que
los machos (Klimley, 1987). Posiblemente dichas migraciones fuera de la costa sean
para cubrir los requerimientos fisiolégicos para la reproduccion y/o el posterior

desarrollo embrionario de las crias (Klimley, 1987; Hoyos-Padilla et al. 2014).



Los patrones de agregacion y migracion en S.lewini son distintos para cada sexo y
los estados de maduracion. En el Golfo de California se ha observado que el tiburén
matrtillo comun forma cardimenes (schooling) cuya finalidad es la interaccion social
y no la proteccion contra depredadores. En ellas, se observo que la mayoria fueron
hembras, las cuales competian por llegar a la region central de dichas agregaciones,

donde los individuos de mayor tamafio se encontraban (Klimley, 1985).

Mediante micro quimica de elementos se han encontrado distintos patrones de
migracion en costas de México; Coiraton et al. (2020a), observaron dos patrones de
migracion en hembras adultas; un 73 % de ellas después de la fertilizacién habian
migrado fuera de la costa y justo antes de parir regresaron a la costa, mientras que
un 26 % de ellas durante todo el periodo de gestacién se mantuvo en las costas.
Coiraton et al. (2020b), indicaron que algunas hembras, al alcanzar > 133 cm + 17.7
cm LT, migraban hacia areas pelagicas, mientras que algunos machos al alcanzar
aproximadamente > 148.4 + 22.2 cm, migraban a zonas pelagicas, aunque algunos
de ellos eran capaces de regresar a las zonas costeras. Pero la mayoria de los

machos (hasta un 75%) mostraron un patrén de permanencia en las zonas costeras.

Estos patrones de residencia de machos y hembras en las costas y/o zonas de
crianza dentro del Pacifico mexicano estarian limitando la migracién y posiblemente
también el flujo genético entre localidades y/o regiones (Coiraton et al. 2020 a,
2020b). Si dichos individuos solamente se aparearan entre si y parieran en la
cercania de sus localidades o0 regiones de nacimiento y repitieran este
comportamiento durante generaciones, se estaria provocando una sefal de
diferenciacion genética diferente a la filopatria regional sefialada por Rosales-Lopez
(2018).



Pesqueria del tiburon martillo comun

Algunas de las caracteristicas biol6gicas que presenta S.lewini lo hacen vulnerable
a la pesca; el tardio tiempo de maduracién a nivel global, las agregaciones de
individuos formando bancos de peces, bajos valores de supervivencia por pesca
dirigida e incidental, la permanencia de algunas hembras durante el completo
periodo de gestacion en las costas como el retorno de las hembras adultas también
a las costas y donde ambas muy probablemente lleguen a parir en las zonas de
crianza y la abundancia de neonatos como juveniles (menores de un afo) en las
zonas de crianza (Gallagher, 2014a; Gallagher, 2014b; Gallagher et al. 2018;
Coiraton et al. 2020a; Heupel et al. 2007).

Las capturas a nivel nacional de tiburones y cazén han incrementado
considerablemente en un 55.99 % desde el 2009 hasta el 2018, siendo los estados
de Nayarit, Chiapas, Sinaloa y Baja California Sur los de mayor captura (Tabla 1,
CONAPESCA, 2018).

2009 2010 2011 2012 2016 2017 2018
TOTAL 26,807 29,775 23,866 23,671 27,430 29,435 33,491 37,662 42,704 47,873
NAYARIT 1,169 1,029 1,594 2,261 2,499 2,039 3,136 4,152 6,106 8,197
CHIAPAS 3,723 3,048 1,750 1,273 1,735 888 641 1,272 2,742 6,872
SINALOA 5,569 5,596 5,027 5,182 5,687 6,689 6,916 715 7,245 6,246
BAJA CALIFORNIA SUR 2,782 5159 4565 3,654 3,487 4218 4,047 4,995 4,836 5,675
TAMAULIPAS 1,366 2,063 1,305 1,390 1,589 1,564 1,720 2,170 2,821 4,043
SONORA 2,265 1,483 1,169 1,222 1,808 2,151 3,326 3,459 3,516 3,539
BAJA CALIFORNIA 4,475 3,926 3,223 3,665 3,875 3,615 4224 4,393 3,427 3,315
OAXACA 1,431 3,531 1,595 1,221 2,277 3,099 3,505 3,443 4,744 3,140
VERACRUZ 841 901 436 769 936 1,045 1,525 2,266 3,046 2,964
OTRAS* 3,185 3,039 3,202 3,035 3,537 4127 4,449 4,396 4,221 3,883

*CAMPECHE,COLIMA,GUERRERO,JALISCO,MICHOACAN,QUINTANA ROO,TABASCO,YUCATAN.

Tabla 1. Serie histérica de las capturas generales de tiburén y cazén en los principales
estados dentro de la Republica Mexicana. Tomado del Anuario Estadistico de Acuacultura
y pesca 2018 de Ila Comision Nacional de Acuacultura y Pesca 2018.
https://www.conapesca.gob.mx/work/sites/cona/dgppe/2018/ANUARIO 2018.pdf

Dentro de las costas del Pacifico mexicano, el Golfo de California, Nayarit y el Golfo
de Tehuantepec, son areas muy importantes en la pesca y captura del tiburén
martillo comun, cuyas pesquerias en su mayoria capturan organismos inmaduros

(Geniz et al. 2016; Coiraton et al. 2017). EI numero de individuos capturados dentro


https://www.conapesca.gob.mx/work/sites/cona/dgppe/2018/ANUARIO_2018.pdf

del Pacifico mexicano ha sido considerable. Geniz et al. (2016) sefialo una captura
de 7488 individuos para el Golfo de California (1997-2015) y 892 en el Golfo de
Tehuantepec (2013-2015), Soriano et al. (2006) indico la captura de 10 919
organismos en el Golfo de Tehuantepec (1993-2003) y Pérez-Jiménez remarco en
el completo Pacifico mexicano la captura de 23 515 individuos (1962-2010). En el
Golfo de California durante el periodo 1997 a 2015 se capturaron organismos de
tallas menores a 100 cm LT. Mientras que en el Golfo de Tehuantepec, se ha
reportado la captura de organismos menores a 65 cm LT en el lapso 2013 a 2015
(Geniz et al. 2016). Las capturas consisten principalmente de pesca artesanal y
semi-industrial, mismas que capturan un considerable porcentaje de individuos

inmaduros dentro del Pacifico mexicano (Coiraton et al. 2017).

Genética de poblaciones
Castillo-Olguin et al. (2012), detectaron diferencias genéticas entre las poblaciones
del Pacifico mexicano utilizando 5 loci de microsatélites, observaron diferencias
genéticas entre la zona norte (Baja California y Baja California sur) y la zona centro
(Sinaloa y Nayarit) y entre la zona norte y sur (Oaxaca y Chiapas) (Figura 1). En
cambio, mediante la region control no observaron diferencias genéticas
significativas (posteriores a las correcciones de Prueba mdultiple de Bonferroni)

indicando una homogeneidad genética.

Nance et al. (2011), revelaron la existencia de diferencias genéticas entre 2
localidades del Pacifico mexicano del norte y 4 localidades de Centroamérica y
Ecuador (Figura 1), mediante 15 loci de microsatélites (Fst= 0.002-0.015, P<0.005).

Daly-Engel et al. (2012), sefalaron que las hembras de esta especie muestran un
mayor grado de diferenciacion genética entre océanos respecto a los machos,
mediante Microsatélites (Fst =0.035, P<0.001) y ADN mitocondrial (®s7t=0.749,
P<0.05), exponiendo asi, que los machos de esta especie exhiben una mayor

dispersion respecto a las hembras.



En estudios mas recientes, mediante el uso de técnicas de Secuenciacion de Nueva
Generacion (NGS; por sus siglas en inglés), se analizaron 198 genomas
mitocondriales completos de neonatos y juveniles de S.lewini, en importantes zonas
de crianza, las cuales mostraron diferencias genéticas entre la zona norte y sur del
Pacifico mexicano (@st = 0.031; P=0.002), mostrando asi, que en ambas zonas

existe posiblemente una filopatria regional en hembras (Rosales-Lépez, 2018).
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Figura 1. Mapa de las localidades empleadas en los trabajos de Castillo-Olguin et al. (2012)
(localidades 1-7) y Nance et al. (2011) (localidades 8 — 14). Baja California (1), Baja California Sur
(2), Sinaloa (3), Nayarit (4), Michoacan (5), Oaxaca (6), Chiapas (7), La Paz (8), Mazatlan (9), Santa
Catalina, Panama (10), Isla Cebaco, Panama (11), Golfo de Panama (12), Tarcoles, Costa Rica
(13), Manta, Ecuador (14). Obtenido de Google Maps junio de 2022.

Zonas de crianzay su importancia biologica

Los tiburones presentan comportamientos asociados al uso del habitat y residencia
en diferentes sitios a lo largo de su distribucion, lo que resulta en diferentes patrones
de divergencia genética. La residencia es el comportamiento de un individuo por

permanecer en un area de forma ininterrumpida durante cierto periodo de tiempo el
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cual puede cambiar espacial y temporalmente (Chapman et al. 2015), mientras que
la fidelidad a un sitio se relaciona a la capacidad de un individuo de regresar al
mismo repetidamente a lo largo de las generaciones, con periodos de tiempo
similares a los de residencia, siendo no esporadicos, y dicho proceso se relaciona
a diversos aspectos; agregacion, apareamiento o alimentacion, siendo

independiente y distinto para cada individuo y especie (Chapman et al. 2015).

Una zona de crianza representa un sitio de mayor abundancia de tiburones
neonatos y juveniles (menores de un afio) respecto a otras areas, una residencia o
regreso al sitio respecto a otros (por distintos periodos de tiempo) y el continuo uso
de estas areas a través de los afios (Heupel et al. 2007). Estas areas son utilizadas
durante el desarrollo de los neonatos y juveniles por su alta productividad y
abundancia de alimento (Castro, 1993).

Filopatria
El uso de marcadores moleculares tradicionales para estudiar la diversidad genética
y estructura poblacional se ha realizado principalmente mediante ADN mitocondrial
y microsatélites. El primero de ellos muestra una nula o casi nula recombinacion de
herencia uniparental y, por tanto, es considerado representante de la historia
genética materna dentro de las poblaciones (Avise, 1987; Avise, 1995). Mientras
que el segundo son secuencias de ADN repetidas dentro del genoma nuclear el cual

es de herencia biparental (Schiétterer et al. 1994).

Por tanto, las sefiales de diferenciacion genética que cada uno muestre seran
indicativos de patrones geograficos y bioldgicos distintos o complementarios. Si en
una especie se detectaran sefiales de diferenciacion genética mediante ambos
marcadores se podria sefalar que existe un patrén geografico (ej. barrera
oceanografica o terrestre) o bioldgico (ej. limitantes a la dispersién) que impide el

flujo genético entre poblaciones.
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No obstante, si dicha sefal fuera observada solamente mediante marcadores
mitocondriales habria una discordancia entre los marcadores moleculares que
podrian atribuirse a patrones de dispersion diferencial entre machos y hembras. Un
caso especial de ello se debe cuando las hembras al permanecer en &reas
especificas, y en presencia de fidelidad a estos sitios, se produciria a lo largo de las
generaciones, una sefial de diversidad genética particular en el ADN mitocondrial,
que serd exclusiva para las poblaciones de diferentes sitios y por tanto las
poblaciones se encontrarian diferenciadas genéticamente para los linajes maternos.
Entonces, si esta sefal fuera exclusiva del ADN mitocondrial y hubiese una
ausencia de ella en el genoma nuclear (herencia biparental), esta falta de
diferenciacion estaria influenciada por los mecanismos de dispersioén de los machos
(Avise, 1995).

Este patron de sefial de diferenciacion genética con ADN mitocondrial y una
ausencia de estructura genética con microsatélites o marcadores nucleares han
sido observadas en diversas especies de tiburones, las cuales también han
remarcado un flujo genético mediado por los machos que han provocado una
similitud genética entre localidades (Félix-Lopez et al. 2019a; Félix-Lépez, 2019b;
Laurrabaquio-Alvarado et al. 2019; Rangel-Morales et al. 2022). O en caso de no
ser tan alto que llegase a provocar una homogeneidad genética, las diferencias
genéticas que se observaran serian bajas con microsatélites y altas con marcadores
mitocondriales como se observo en la distribucion mundial de S.lewini (Daly-Engel
et al. 2012).

La filopatria natal nos indica el regreso de un individuo de amplia dispersion, a su
lugar de nacimiento, exclusivamente con fines reproductivos, ya sea para aparearse
o parir, habiendo un dominio de este comportamiento en hembras, ya que estas
regresan a parir en areas de crianza, mientras que para los machos no es necesario
regresar y aparearse. Este comportamiento ha sido evidenciado en las hembras del
tiburén limén (Negaprion brevirostris) y el tiburon punta negra (Carcharhinus
melanopterus) (Chapman et al. 2015; Mourier & Planes 2013; Feldheim et al. 2014).
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Por su parte, la filopatria regional seria el regreso de un individuo, a su lugar de
nacimiento, pero sin abarcar un sitio especifico, sino una regién, del mismo modo
su regreso se debe a fines reproductivos cuyas intenciones serian parir a las crias
0 apareamiento (para uno o ambos sexos), cuyas causas principales podrian ocurrir
por residencia o una dispersion limitada, aunque le sea posible migrar entre las
regiones y no por la existencia de barreras geofisicas (Chapman et al. 2015).
Destacando que la filopatria regional ha sido sefialada entre zonas de crianza de la
zona norte y sur del Pacifico mexicano en S.lewini mediante genomas

mitocondriales completos (Rosales-Lopez, 2018).

La principal diferencia de la filopatria respecto a la fidelidad con fines de
apareamiento o alumbramiento, seria que en el primer caso los individuos saben
que regresan al area de nacimiento mientras que en la fidelidad no. Para el estudio
de las repercusiones evolutivas y ecoldgicas de la filopatria se hace uso de estudios
genéticos, de microquimica de elementos traza o de marcaje-recaptura (Chapman
et al. 2015).
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Justificacion

La estructura poblacional de esta especie sugiere que las hembras son filopatricas
y los machos promueven el flujo genético entre poblaciones. En estudios previos,
el disefio experimental generalmente consistié de un numero limitado de loci dentro
del genoma nuclear (microsatélites) cuya baja representatividad genémica pudo ser
una limitante de observar diferencias genéticas significativas entre las localidades y
la comprensién de la historia evolutiva de la especie.

Por lo tanto, serd necesario evaluar a las poblaciones del Pacifico mexicano
mediante marcadores gendmicos de mayor resolucion que permitirdn descubrir si
existen patrones de divergencia para ambos sexos que se deban a limitantes
oceanograficas que impiden el flujo génico o a diferencias genéticas originadas por
una movilidad limitada de los individuos, ya que estudios de marcaje recientes han
mostrado una alta residencia de adultos de ambos sexos en sitios cercanos a la
costa (Coiraton et al. 2020a, 2020b) como a largos periodos de residencia de los
machos en zonas de agregacion en la boca del Golfo de California y el Golfo de
Tehuantepec (Castillo-Olguin et al. 2012) o si las diferencias corresponderian a
comportamientos de dispersion diferencial entre machos y hembras, donde las
hembras presentarian una segregacion de linajes maternos por filopatria entre
regiones (Rosales-Lopez, 2018) mientras que los machos mostrarian una
homogeneidad genética dentro del genoma nuclear por el flujo genético que habria

entre regiones.
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Hipotesis
Las hembras de S.lewini han mostrado diferencias genéticas entre la zona norte y
sur del Pacifico mexicano atribuidas a una filopatria regional. De ser asi, el flujo

genético estaria mediado por los machos y, por tanto, se observara una baja o nula

diferenciacion genética mediante ADN nuclear entre las regiones oceanicas del

Pacifico mexicano.
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OBJETIVOS

Objetivo General

Conocer si el tiburén martillo coman presenta patrones de diferenciacion
genética debidas a movilidad limitada de los adultos o aquella relacionada

con filopatria de las hembras.

Objetivos particulares

Estimar la diversidad genética en el ADN nuclear, de las poblaciones de
S.lewini en el Pacifico mexicano, mediante el uso de polimorfismos de un
solo nucleétido SNPs.

Evaluar la magnitud de flujo génico entre las poblaciones del Pacifico
mexicano de S.lewini.

Estudiar la estructura genética dentro del Pacifico mexicano de S.lewini,
mediante la estimacion en la distribucion de las frecuencias alélicas de los
SNPs entre poblaciones.

Estimar el tamafio efectivo poblacional de S.lewini en el Pacifico mexicano.
Determinar la proporcion de loci bajo la influencia de seleccién adaptativa

dentro de las poblaciones del Pacifico mexicano.
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MATERIALES Y METODOS

Colecta de muestras

Las muestras de tejido colectadas provienen de la captura comercial realizada entre
los afios 2014 y 2016 mediante técnicas de pesca artesanales y/o industriales. Los
individuos muestreados en su mayoria pertenecen a dos etapas de importancia en
los tiburones: neonatos y juveniles de S.lewini. Todos los individuos fueron
considerados neonatos al presentar una marca umbilical y/o una longitud total
menor a 65 cm, mientras que todos los individuos como juveniles, al tener una
longitud total entre 65 a 170 cm con base en lo establecido por Zarate-Rustrian
(2010) en las costas de Oaxaca. Cada muestra de tejido fue conservada en etanol
al 70 % o DMSO.

Un total de 192 individuos pertenecientes a dos zonas del Pacifico mexicano fueron
considerados para la construccion de las bibliotecas genémicas. La zona norte fue
conformada por los estados de Sinaloa y Nayarit, constituida por 7 localidades, con
un total de 96 individuos (Tabla 2; Figura 2). La zona sur fue conformada por los
estados de Chiapas y Oaxaca, constituida por 2 localidades con un total de 96
individuos (Tabla 2; Figura 2).

Tabla 2. NUmero de muestras para cada
localidad de S.lewini en las costas del
Pacifico mexicano.

Zona Estado Localidad n
Sinaloa Chametla 29
Teacapan 34

La reforma 9

Norte Las lajitas 3

Nayarit Boca de Camichin 10
Punta Santacruz 6

Cuautla 5
Sur Chiapas Puerto Madero 64
QOaxaca Salinacruz 32

17



Las Lafltas

La Ratiorma

Chamada

Taacapan

Cuana

Soca da Camichin

Puriia Samia Cruz

Sdina Cruz

IDDEERORO

Puario Madaro

Figura 2. Puntos de muestreo de S.lewini en las diversas localidades del Pacifico mexicano. En la izquierda
inferior se muestra el color correspondiente a la localidad por orden de aparicién descendiente.

RADseq (secuenciacion de fragmentos de ADN asociado a sitios de

restriccion)

Recientemente, el uso de SNPs en tiburones ha mostrado una eficiente capacidad
de observar diferencias genéticas entre poblaciones (Lamichhaney et al. 2012; Kraft
et al. 2020; Manuzzi et al. 2019; Junge et al. 2019). Una de las principales técnicas
para dicho propésito es aquella que facilita y disminuye el costo del descubrimiento
y genotipificacion de multiples SNPs a lo largo del genoma, por medio de la
realizacion de bibliotecas o librerias de representacion reducida. Esta técnica
conocida como RADseq (secuenciacion de fragmentos de ADN asociado a sitios de
restriccion) (Baird et al. 2008; Peterson et al. 2012), emplea enzimas de restriccion

y el uso de identificadores moleculares (barcodes).
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Procesamiento de las muestras

Disefio de sondas

En un estudio piloto, se envié un set de muestras representativas abarcando tres
areas distintas, de importancia en el Pacifico mexicano y en donde se ha reportado
la presencia de areas de crianza; La zona norte (12), la zona centro (5) y la zona
sur (6), a la Universidad de Georgia Athens, para la realizacion de la primera etapa
de las librerias RADcap, en la cual se determind la combinacion de enzimas (Nhe_|,
Xba_| y Eco_R1), para la construccién de las bibliotecas gendmicas 3RADs y la
secuenciacion de este conjunto de muestras. A partir de esto, fue posible la
deteccion de SNPs entre los individuos de las diferentes poblaciones de S.lewini
seleccionadas. Lo anterior tuvo como propdsito, la creacion de sondas biotiniladas
de RNA que permitieran hibridar los fragmentos conteniendo los SNPs
caracterizados en la etapa previa. La obtencién de sondas se realizd, mediante el
kit MYbaits-1 (MYcroarray, Ann Arbor, MI, USA). Una vez construidas las sondas,
los SNPs fueron enriquecidos mediante la construccion de bibliotecas gendémicas, y
capturados, y secuenciados en cada una de las de muestras con base en el
protocolo de Hoffberg et al. (2016).

Evaluacion de las muestras
La mayoria de muestras fue visualizada en una corrida de electroforesis en gel de
agarosa para determinar la calidad molecular del ADN vy verificar que presentasen
un alto peso molecular y poca degradacion.

Extraccion y normalizacién de ADN

La extraccion de ADN, se realiz6 bajo el protocolo de Fenol-Cloroformo (Sambrock,

1989). Cada muestra fue cuantificada en Qubit® 3.0 Fluorometer y normalizada a
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una misma concentracion equimolar. Las muestras de la zona norte fueron
normalizadas a una concentracion de 7.5 ng/pL (7.5 yL), mientras que las muestras
de la zona sur fueron normalizadas a una concentracion de 7 ng/uL (7.5 yL). No
obstante, existieron muestras que por alguna circunstancia no alcanzaron la
concentracion minima deseada para ambas placas, por tanto, fueron procesadas

bajo la concentracion maxima permitida.

RADcap

La construccion de las bibliotecas genomicas fue realizada bajo el método RADcap,
una técnica innovadora que permite la eliminacion bioinformatica de duplicados de
PCR (copias del ADN empleado durante la construccion de las bibliotecas
gendmicas, amplificadas durante el proceso de PCR; Schweyen et al. 2014), basada
en la combinacion de la técnica de Secuenciacion Asociada a Sitios de Restriccion
de DNA (3RAD) y la captura de un set de SNPs informativos por medio de sondas
(Hoffberg et al. 2016). Este protocolo permite enfocar el esfuerzo de secuenciacion,
en las secuencias con los SNPs previamente caracterizados requiriendo de menor
profundidad de secuenciacion de las mismas y haciendo posible utilizar un mayor

namero de individuos por linea de secuenciacion.
Preparacion de las bibliotecas genomicas
1.-Digestion
A cada individuo se le realiz6 una doble digestion (Peterson et al. 2012), mediante
3 enzimas de restriccion; Eco_RIy Xba_|, Nhe_| (Glenn et al. 2017). La funcién, de

la tercera enzima de restriccion fue aumentar la eficiencia de las librerias,

eliminando a los dimeros de adaptadores.
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2.- Ligacion

Los fragmentos generados por digestion presentaron extremos “cohesivos”, a los
cuales se les ligaron barcodes o adaptadores; EcoRI (12 combinaciones; EcoRI_01
a EcoRI_12) y Nhel (8 combinaciones; Nhel_A a Nhel_H), dando un total de 96
combinaciones, permitiendo una combinacion Unica de adaptadores para cada
individuo, cuya finalidad fue el reconocimiento de cada individuo durante los analisis

Bioinforméticos.

3.- Agrupacion de individuos y purificaciéon de ADN

Cada pool fue formado de los productos de ligacion bajo la misma concentracion de
cada muestra sin importar el volumen. Se llevd a cabo el procesamiento de dos
pools independientes, siendo el primero para todas las muestras de la zona sur
(Oaxacay Chiapas) y el segundo para todas las muestras de la zona norte (Sinaloa
y Nayarit). Para la zona norte la concentracion final por muestra fue de 21 ng,

mientras que para la zona sur fue una concentracion final por muestra de 20 ng.

A cada pool de manera independiente se le adicion6 un volumen de perlas
magnéticas (1.25x respecto al volumen final de cada placa). Las muestras fueron
colocadas en un iman, el sobrenadante se eliminé y las perlas magnéticas fueron
“‘lavadas” con etanol al 80% (Aproximadamente 1000-1500 pL), todo resto de etanol
fue eliminado y finalmente cada placa fue rehidratada en un volumen final de 48 pL
de Tris-EDTA (TE). Las muestras fueron almacenadas por unas horas en
congelacion a -21 °C.
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4 .- Adicion del Primer iTru5 8N

Cada pool de manera independiente fue procesado mediante un PCR de un ciclo,
cuya finalidad fue la adicién del primer iTru5 8N (facilitando bioinforméaticamente la
deteccion de PCR duplicados). Seguido de esto, a los productos de PCR, se les
adiciond una concentracion de perlas magnéticas (1.2x respecto al volumen de los
productos de PCR), se les realizé una purificacion con normalidad y fueron re

suspendidas en 33 pL de TE.

5.- Amplificacion de ADN

Para la amplificacion de ADN, independiente a cada pool, se ejecutd mediante el
uso de dos diferentes primers; el primer P5 y el primer Itru7. El primero tiene la
funcién de unirse al sitio complementario del primer iTru5 8N, mientras que el primer
iTru7 permitié el reconocimiento de cada una de las placas durante el proceso de
secuenciacion. Los tiempos de amplificacion fueron los siguientes: 98 °C por 2
minutos.; Seguido de 6 ciclos: 98°C por 20 segundos., 60 °C por 15 segundos.,
72 °C por 30 segundos.; posteriormente de 72 °C por 5 min. Hold at 15°C. Una
ultima limpieza fue realizada a los productos de PCR, agregando perlas magnéticas
a una concentracion (2X respecto a los productos de PCR), purificando con
normalidad, con dos lavados de etanol al 80% y finalmente fueron rehidratados en
35 uL de TE.
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6.- Cuantificacion

Las librerias fueron cuantificadas por separado en Qubit® 3.0 Fluorometer. La placa
de la zona sur, mostré un valor de 19.8 ng/uL, mientras que la placa de la zona norte

presento un valor de 32.6 ng/uL (Figura 3).

600 pb 00 pb
500 pb 500 ob
400 pb 00 FFJ)b
300 pb 300 pb

Figura 3.- Electroforesis en gel de agarosa
al 1.5%, mostrando la amplificacion de las
placas 2 y 1, respectivamente.

7.- Seleccion de fragmentos, hibridacién y secuenciacién de ADN

Las muestras fueron enviadas a la Universidad de Georgia Athens, donde se llevo
a cabo la seleccion de fragmentos entre 300 pb a 550 pb con el uso de Pippin
PrepTM. La hibridacion y la captura de secuencias, fue llevada a cabo mediante el
protocolo de MYcroarray MYbaits v3.0, y la secuenciacion de fragmentos en la
plataforma Hi-Seq de lllumina®, de ambas placas en una sola corrida (Hoffberg et
al. 2016; Davey et al. 2011; Peterson et al. 2012; Glenn et al. 2017).
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Analisis Bioinformaticos

Secuencias crudas

Posterior a la secuenciacion, los datos de cada placa correspondieron a secuencias
en “crudo” (RAW), las cuales fueron evaluadas en el numero de secuencias y la
calidad PHRED, la cual es un referente a la exactitud y la probabilidad de error que
el secuenciador determinada para cada nucleétido observado, siendo la calidad
PHRED 30 la que representa un 99.9% de exactitud y un 0.01 % de error
(https://support.illumina.com/help/BaseSpace OLH_009008/Content/Source/Infor

matics/BS/QualityScores swBS.htm). Se evalué la calidad de las lecturas en “crudo”

(RAW) mediante el paquete FastQC (http://www.bioinformatics.babra
ham.ac.uk/projects/fastqc/). De esta manera se determind que la calidad minima
PHRED de ambas placas fue de 28 (Tabla 3).

El nimero de secuencias obtenidas en la placa uno fue de 19,961,207, con una
calidad PHRED en su mayoria >28, mientras que para la placa 2 se obtuvieron 24,
292, 800 secuencias pareadas, y una calidad PHRED en su mayoria >28. Las

lecturas de ambas placas mostraron longitudes de 35 pb hasta 151 pb (Tabla 3).

Tabla 3.- Valores de control de calidad para cada placa procesada. Placa 1 muestras de
la zona sur del Pacifico. Placa 2 correspondiente a las muestras de la zona norte del
Pacifico. 1, columna nimero de lecturas posteriores a la secuenciacién (secuencias raw).
22 columna porcentaje de lecturas filtradas (excluidas) posteriores al procesamiento
Declone. 32 columna nimero de lecturas mantenidas posterior al filtrado de Declone.

Placa Total de lecturas  |Porcentaje retenido [Total de lecturas Sentido |Calidad |Longitud
(Iniciales) pareadas|(pareadas) (Posterior Declone) |cadena |Phred |secuencias
1 19,961,207 70.43 5,902,589 Directo 30  [35-151
Reverso [»28 35-151
2 24,292,800 65.56 8,366,191 Directo 32 [35-151
Reverso [»28 35-151
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Obtencion de SNPs

El paso inicial fue la separacion de las sondas en directo y reverso, para cada
secuencia a las cuales se adiciond un conjunto de secuencias degeneradas (Tabla
4), para ser unidas en una sola secuencia, mediante el comando paste —d, y asi

permitir su eliminacién de manera directa.

Tabla 4.- Secuencia de bases degeneradas

NNNNNNNNNNNNNNNNNNNN

Los duplicados de PCR fueron eliminados bioinformaticamente mediante
clone_filter (Declone; Tabla 3) en Stacks 2.54 (Catchen et al. 2011; Catchen et al.
2013) bajo las opciones --index_null que permitid indicar las secuencias que
presentaron un oligo aleatorio provisto en la cabecera del FASTQ (lllumina i5 o
lectura i7). La adicion de este primer fue provisto durante la construccion de las
bibliotecas gendémicas (iTru5_8N) y --oligo_len_2 8 longitud de la secuencia del
oligo pareada en el conjunto de datos. La eliminacion de dichos fragmentos es un
proceso importante para evitar sesgos en los posteriores analisis de datos
(Schweyen et al. 2014; Hoffberg et al. 2016)

La identificacion de individuos, o demultiplex, fue realizada para cada placa (96
individuos), permitiendo el reconocimiento de cada individuo con base en la
combinacion Unica de adaptadores adheridos durante el proceso de ligacion en la
construccion de las bibliotecas gendmicas, la eliminaciéon adaptadores para cada
individuo y las secuencias de baja calidad, mediante el programa process_radtags
en Stacks 2.54, bajo las opciones; --inline_inline indicAndole que el adaptador se
encuentra en linea con la secuencia, -q descartando lecturas con puntajes de baja
calidad, —r recupera adaptadores y RAD-Tags, —t 140 recorta la longitud final de la
secuencia a 140 pb. No obstante, no todas las lecturas con baja calidad fueron
eliminadas en el procedimiento preliminar, por lo tanto, se efectu6é un filtrado de

datos mediante el script bbduk.sh del software BBMap (Bushnell, 2014 -
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http://sourceforge.net/projects /bbmap/), el primer filtro fue la eliminacion de lecturas

qgue contuvieran la secuencia del bacteriéfago Phi-X174, cuya secuencia aun esta
presente en las lecturas, la cual fue adicionada como método de control de calidad
y eficiencia durante la secuenciacion. El segundo filtro fue la eliminacion de las
regiones con calidad Phred menor a 28 (hacia el extremo 3°), delimitando la longitud
minima de cada lectura fuera = 50 pb (de lo contrario fueran eliminadas) y finalmente
se establecié que el promedio de calidad total de cada lectura fuera 28. Un ejemplo
de la efectividad de dicho filtro se puede observar en la calidad PHRED después del

filtro de calidad en la muestra BoC 1 (Figura 4).

Quality scores across all bases (Sanger / lllurmina 1.9 encoding)
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Figura 4. Calidad PHRED de las secuencias reverso para la muestra BoC1 (Boca de Camichin

1), posterior a la limpieza y filtros de calidad realizados en el software BBMap.

Se evaluaron las lecturas directo y reverso para cada muestra y aquellas muestras
con < 1000 lecturas, fueron eliminadas de los analisis posteriores, dando la
obtencién de 167 individuos. Las secuencias de las sondas biotinilidas que

capturaron a los SNPs representativos de las localidades durante el experimento
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piloto fueron consideradas como el genoma de referencia del presente trabajo, el
cual fue indexado y alineado con cada muestra mediante BWA, obteniéndose asi
un formato de salida SAM; ambos procesos se realizaron con samtools-1.11 y
Stacks 2.54. Los archivos SAM fueron comprimidos y convertidos a formato BAM,
siendo ordenados e indexados mediante samtools-1.11. Debido a que el nUmero de
loci obtenido hasta el momento era bajo, fue necesario la ejecucion de un programa
especializado que permiti6 obtener reportes de calidad de los ensamblados
(archivos BAM) y la cobertura de cada muestra respecto al genoma de referencia,
lo cual logro identificar a los organismos de mayor calidad ensamblada, dicho
procedimiento fue realizado con qualimap bamgc (Okonechnikov et al. 2015).
Considerando asi, en lo analisis posteriores solamente a los individuos que en su
mayoria ensamblaron sus lecturas respecto al genoma de referencia. Un ejemplo

de esto, fue el individuo Chametla 11 (Figura 5).

Coverage (X)
o
S

Position (bp)

I Coverage GC content(%) mean GC content]

Figura 5. Cobertura de la muestra C11 (Chametla 11), respecto al genoma de referencia. Mostrandose en rojo el
numero de lecturas de la muestra Chametla 11 que cubren el genoma de referencia, mientras que los espacios
en blancos indican la ausencia de lecturas en cada region. A la izquierda de la figura se indican los valores de
cobertura (coverage) de lecturas ensambladas respecto al genoma referencia. En la parte inferior se observa la
posicion de las lecturas de Chametla 11 respecto al genoma de referencia.
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Un total de 76 individuos y 8 poblaciones fueron utilizados en la identificacion de los
loci, mediante gstacks en Stacks v2.59. Mediante populations en Stacks v2.59, se
analizaron a los diversos individuos de manera poblacional. Los resultados
obtenidos bajo las opciones de -p 5 (nUmero minimo de poblaciones necesarias
para que el locus sea procesado; equivalente a un 62.5 % de todas las poblaciones),
-r 0.6 (porcentaje minimo de individuos requerido en una poblacion para procesar
dicho locus; equivalente a un 60% de individuos en cada poblacion), --min-maf 0.01
estableciendo la minima frecuencia alélica requerida para procesar un sitio
nucledtidico en un locus (permitiendo eliminar variantes raras menores al 1%), --
max-obs-het 0.70 especificando la maxima heterocigosis observada requerida para
procesar un sitio nucleotidico en un locus, --write-random-snp restringiendo los
andlisis de datos a un SNP aleatorio por locus (impidiendo que exista desequilibrio
de ligamiento entre los SNPs). Dando un total de 1165 loci y 699 sitios variantes.

Filtrado de datos

Mediante VCFtools v.0.1.17 (Danecek et al. 2011), se excluyeron los sitios variantes
con datos faltantes (missing data) mayores al 20%, e individuos con datos faltantes
mayores al 20%, se incluyeron solamente sitios con una profundidad igual o mayor
a 10, genotipos con promedios de profundidades = 5, con base en todos los
individuos incluidos, solamente SNPs bialélicos, y sitios que estuvieran bajo
equilibrio de Hardy-Weinberg. Mediante PLINK v1.90b6.24 64-bit (Chang et al. 2015;
Purcell & Chang, 2015) se excluyeron todas las variantes con tasas de llamado de
datos faltantes mayores al 20%. Las combinaciones de filtros de calidad indicadas
en Stacks V.2.59, VCFtools v.0.1.17 y PLINK v1.90b6.24 64-bit, se determinaron
como las combinaciones adecuadas que permitieron recuperar el numero maximo
de SNPs posibles, presentando un minimo de datos faltantes y sin exhibir loci bajo
desequilibrio de ligamiento. Lo que aseguro que los andlisis posteriores fuesen

datos confiables y de calidad.
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Diversidad genética

Mediante la funcion basic. stats de la libreria hierfstat (Goudet, 2005) se pudo
obtener el promedio de Heterocigosis observada (Ho), Heterocigosis esperara (He)
y el coeficiente de endogamia Fis para todos los loci mediante R 4.1 (R Core Team,
2021) y RStudio Version 1.4.1717 (RStudio Team, 2021).

Flujo genético

Las estimaciones de las tasas relativas de migracion entre poblaciones, fueron
realizadas mediante el método de numero efectivo de migrantes Nm (Alcala et al.
2014) utilizando 10000 bootstraps, filtrando las tasas relativas de migracion < 0.1, a
través de la funcion divMigrate (Sundqvist et al. 2016) de la libreria diveRsity
(Keenan et al. 2013) R 4.1 (R Core Team, 2021) y RStudio Version 1.4.1717
(RStudio Team, 2021).

Estimadores de diferenciacién genética

Las estimaciones de Fsty sus respectivos valores de significancia estadistica fueron
obtenidos bajo la funcidn stamppFst con el método propuesto por Wrigth (1949) y
actualizado por Weir & Cockerman (1984), bajo 100 000 bootstrap y un percentil del
95, mediante la libreria StAMPP (Pembleton et al. 2013) en R 4.1 (R Core Team,
2021) y RStudio Version 1.4.1717 (RStudio Team, 2021). La correccion del nivel de
significancia (o) para pruebas multiples se realizo bajo el método de Benjamini and
Yekutieli (2001) descrito en (Narum, 2006) considerando una tasa de falsos
descubrimientos. Por tanto, el nuevo valor de significancia fue tomado del apéndice
A, cuyo método permite la correccion de la significancia inicial y con base en el

namero de pruebas multiples K (Narum, 2006).

La estimacion del Analisis de Discriminacién de Componentes Principales (DAPC,;
por sus siglas en inglés) fue obtenido mediante la funcién dapc y la opcién n.pca =

6 reteniendo los primeros seis ejes y con la opcion n. da = 5 se retuvieron los
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primeros cinco Analisis Discriminantes, y bajo la funcion scatter se grafico dentro de
la libreria Adegenet (Jombart, 2008). Bajo la funcion compoplot de la libreria
Adegenet, mediante la funcion melt de la libreria reshape?2 y la libreria ggplot se
obtuvo el gréfico de probabilidad de asignacion de individuos, en R 4.1 (R Core
Team, 2021) y RStudio Versién 1.4.1717 (RStudio Team, 2021).

La basqueda del numero méas probable de poblaciones (K) se obtuvo en Structure
v2.3.4. (Pritchard et al. 2000), probando desde k=1 hasta K=9, con 5 iteraciones
para cada valor. Las opciones de corrida fueron; burn-in 200000 cien mil réplicas y
NUMREPS 200000 doscientas mil iteraciones. La determinacion del valor de K es
necesario para poder explicar la estructura poblacional de S.lewini. El valor mas
probable de K fue determinado mediante la prueba de Evanno implementada en el

sitio web http://taylorQ.biology.ucla.edu/structureHarvester/ (Earl et al. 2012).

Tamarfio poblacional efectivo (Ne)

Las estimaciones contemporaneas o recientes del tamafio efectivo poblacional
fueron obtenidas usando el método de Desequilibrio de Ligamiento (Waples, 2006),
bajo el modelo de apareamiento aleatorio y los valores criticos de 0.01, 0.02 y 0.05,
implementados en NeEstimator V2.1 (Do et al. 2014). Los resultados bajo este
método de andlisis muestran valores confiables y exactos al tener un tamafio de
muestra = 30 (Waples, 2006). Para esto, las localidades fueron agrupadas en
regiones; la zona norte (51 individuos) estd compuesta por las localidades de
Chametla, Teacapan, La Reforma, Las Lajitas, Boca de Camichin y Cuautla,

mientras que la zona sur por las localidades de Puerto Madero y Salina Cruz.

Parentesco

Estos analisis fueron realizados durante el filtrado de datos y previo a los andlisis
de diversidad genética, flujo genético, diferenciacion genética y seleccion. Las
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relaciones de Parentesco fueron estimadas bajo la opcion --relatedness2 basadas
en el método de KING Kinshipbased Inference for Genome-wide association studies
(Manichaikul et al. 2010), dicho método permite detectar las relaciones de
parentesco con eficiencias y sin importar los patrones de estructura en las
poblaciones, a partir de alli se obtiene un coeficiente de parentesco los cuales
indican los grados de relacion; duplicados/gemelos (>0.354), primer grado [0.177,
0.354], segundo grado [0.0884, 0.177] y tercer grado [0.0442, 0.0884], siendo
eliminados aquellos que indicaron una relacion de primer grado entre si, por tanto,
donde solo fue eliminado uno de los dos individuos de cada relacién pareada, de

los analisis posteriores.
Seleccién natural

Para el analisis de seleccion natural el archivo VCF fue convertido al formato
GESTE/Bayescan mediante PGDSpider 2.1.1.5 (Lischer HEL and Excoffier L 2012).
Mediante Bayescan 2.1 (Foll, 2012), se estimaron los valores de q y la probabilidad
de encontrar SNPs bajo posible sefial de seleccion con la inclusién de una tasa de
falsos descubrimientos (FDR; por sus siglas en inglés), bajo las siguientes opciones
-n 50000 numero de iteraciones resultantes de la cadena -thin 10 tamafio del
intervalo de la cadena (por defecto) -nbp 20 nimero de corridas piloto (por defecto)
-pilot 5000 longitud de las corridas piloto (por defecto) -burn 10000000 longitud de
las cadenas calientes -pr_odds 10 probabilidad de seleccion con el modelo neutral
siendo 10 veces menos probable el modelo de seleccion en un locus (por defecto).

31



Resultados
Diversidad genética

Un total de 70 individuos, 390 loci, 773 alelos y 390 SNPs, una tasa de llamado
genotipica de 0.958828 y un valor de datos faltantes de 4.11%, fueron utilizados en
este trabajo para estimar los valores de diversidad genética, asi como las
estimaciones posteriores de flujo genético, tamafo efectivo poblacional y

divergencia genética.

Los valores de Heterocigosis esperada (Figura 6), mostraron valores entre 0.21 -
0.23. Las localidades de Cuautla, Chametla y Boca de Camichin mostraron los
valores esperados mas altos, mientras que Salina Cruz, Puerto Madero y La

Reforma los valores esperados mas bajos.

Los valores de Heterocigosis observada en las localidades del Pacifico mexicano
variaron desde aproximadamente 0.18 hasta 0.24 (Figura 6). Siendo las localidades
de Las Lajitas, Teacapan y Cuautla las que mostraron los valores mas altos, en
tanto que La Reforma, Puerto Madero y Salina Cruz fueron las que tuvieron los

valores mas bajos.

Los valores del coeficiente de endogamia Fis, presentaron valores muy distintos
para las poblaciones (Figura 6). En orden descendiente los valores aproximados de
Salina Cruz (a = 0.07) y Chametla (= 0.01) fueron los Unicos en mostrar valores
positivos. Por su parte, las demas localidades en orden descendiente mostraron los
valores negativos mas altos; Las Lajitas (= -0.14), Puerto Madero (= -0.07) y la
Reforma (= -0.05). Respecto las demas localidades, éstas mostraron los valores
negativos mas bajos en orden descendiente fueron; Cuautla (= -0.035), Teacapan (=
-0.03) y Boca de Camichin (=-0.01).
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Figura 6. Grafico de barras mostrando los valores de Heterocigosis esperada (He), Heterocigosis observada
(Ho) y el Coeficiente de endogamia (Fis) para las localidades de S.lewini dentro del Pacifico mexicano.

Estimaciones de flujo genético

Las estimaciones de flujo genético entre las poblaciones de S.lewini en el Pacifico
mexicano, indican que existe intercambio de genes entre ellas y ninguna de ellas
estd completamente aislada. Las poblaciones que mostraron menor nimero de
inmigrantes fueron las localidades de Puerto Madero (0.030-0.059) y Las Lajitas
(0.026-0.067). Similarmente, las tasas de emigrantes fueron bajas para Puerto
Madero (0.026-0.174) y Las Lajitas (0.030-0.174) como se puede apreciar en la

Tabla 5y la Figura 7.

Las migraciones con mayor intensidad y en ambas direcciones fue entre tres
localidades; Teacapan a Chametla (1.0), Teacapan a Salina Cruz (0.605), Chametla
a Teacapan (0.97), Chametla a Salina Cruz (0.730), Salina Cruz a Teacapan (0.762)
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y de Salina Cruz a Chametla (0.803), como se observa en la Tabla 5, Figura 7 y 8.

Evidenciando el intercambio genético que existe entre las localidades de la zona

norte y sur.
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Figura 7. Migraciones relativas entre las poblaciones de S.lewini dentro del Pacifico
mexicano. BoC (Boca de Camichin), PM (Puerto Madero), CUA (Cuautla), SC (Salina Cruz),
RE (La Reforma), T (Teacapan), C (Chametla) y LL (Las Lajitas). El grosor de cada flecha
indicara la intensidad del flujo génico.
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Tabla 5. Migraciones relativas entre las poblaciones de S.lewini dentro del Pacifico mexicano. BoC
(Boca de Camichin), PM (Puerto Madero), CUA (Cuautla), SC (Salina Cruz), RE (La Reforma), T
(Teacapan), C (Chametla) y LL (Las Lajitas). Las poblaciones de la primera columna indican los
donadores mientras las poblaciones de la primera fila indican los receptores. Los valores fueron
ajustados para mostrar los primeros 3 decimales y fueron redondeados en caso necesario mediante
Excel 2016.

BoC C PM SC T CUA LL RE

BoC * 0.289 0.039 0.228 0.293 0.090 0.060 0.121
c 0170 * 0.055 0.730 0.970 0.168 0.067 0.206
PM 0066 0.174 * 0.152 0.188 0.085 0.026 0.072
SC 0.154 0803 0.059 * 0.762 0.172 0.067 0.229
T 0.156 1.000 0.055 0.605 * 0.162 0.065 0.192
CUA 0.087 0.217 0.036 0.187 0.222 * 0.0381 0.0977
LL 0.070 0.174 0.030 0.138 0.158 0.061 * 0.0744
RE 0.104 0.364 0.043 0.299 0.339 0.098 0.047 *
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Figura 8. Migraciones relativas mas altas (> 0.6) entre las localidades de S.lewini dentro del Pacifico
mexicano. SC (Salina Cruz), T (Teacapan), C (Chametla). Obtenido de Google Maps junio de 2022.
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Diferenciacion genética

El dendrograma (Figura 9) de las localidades de S.lewini estimado bajo el método
de Nei, mostré distancias genéticas entre localidades con valores aproximados
desde 0.008 hasta 0.07, indicando bajas diferencias genéticas y, por tanto, similitud
entre ellas. Un resultado sorprendente fue la poblacién de Salina Cruz quien
pertenece a la zona sur, en la cual se mostré muy similar a las poblaciones de

Chametla y Teacapan pertenecientes a la zona norte.

Los estadisticos F de Wright, para estimar la diferenciacion genética Fst entre pares
de muestras para las 8 localidades (Tabla 6), indicaron similitud entre las
poblaciones y solo cuatro de ellas mostraron diferencias genéticas significativas.
Estas se observaron entre las comparaciones siguientes; Las Lajitas y Puerto
Madero (Fst= 0.0568; P= 0.028), Las Lajitas y Teacapan (Fst= 0.0212; P=0.044),
La Reforma y Boca de Camichin (Fst= 0.0199; P=0.036), La Reforma y Cuautla
(Fst=0.0231; P=0.044). Considerando la correccion de pruebas multiples (el valor
de k fue de 28) y, por tanto, el nuevo valor de significancia fue 0.01273. Los valores
de p fueron mayores a dicho valor y, por tanto, ninguna prueba resulté

estadisticamente significativa.

El analisis de Discriminacion de Componentes Principales (DAPC; Figura 10; Figura
S1, S2, S3), no indicé la presencia de multiples grupos o clusters. Esto se debe a
que en el DAPC, la mayoria de las muestras se mostraron juntas en el area central
y solo algunas de ellas como la poblacion de Boca de Camichin, las Lajitas y Puerto

Madero se mostraron algo fuera del area principal.

El grafico de probabilidad de pertenencia poblacional (Figura 11), mostro
probabilidades de pertenencia diferentes a las de origen o sitio donde cada individuo
fue colectado. Por otro lado, hubo individuos que presentaron alta probabilidad de
pertenecer a un grupo distinto de su origen, lo cual se observo en todas las
poblaciones a excepcion de Boca de Camichin, quien coincidié con el sitio de origen

y la probabilidad de asignacion fue de 1, indicando que esta presenta una diversidad
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genética exclusiva. Mientras que las demas poblaciones podrian estar mostrando

sefales de flujo génico entre las poblaciones.

El grafico de Structure (Figura 12) y los valores de la prueba de Evanno (Figura S4)
indicaron que el valor de K=4 es el indicado para sefialar la diferenciacién genética
entre las poblaciones de S.lewini dentro del Pacifico mexicano. Sin embargo, debido
a que esta sefial de grupos no fue clara respecto a las localidades, no hay indicios

de estructura genética.
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Figura 9. Dendrograma de las distancias genéticas entre las localidades de S.lewini para el Pacifico mexicano.
Estimadas bajo el modelo de distancias genéticas de Nei.
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Tabla 6. Tabla de valores de diferenciacion genética entre las poblaciones de S.lewini dentro del
Pacifico mexicano. BoC (Boca de Camichin), PM (Puerto Madero), CUA (Cuautla), SC (Salina
Cruz), RE (La Reforma), T (Teacapan), C (Chametla) y LL (Las Lajitas). Los valores por debajo
del asterisco indican los valores de FST mientras que por encima indican los valores de p. Los
valores remarcados con itdlicas y mayor tamafio sefalas diferenciacién genética entre las

poblaciones.
BoC C PM SC T CUA LL RE

BoC * 0.305 0.125 0.198 0.053 0.426 0.776 0.036
C 0.0043 * 0.242 0.863 0.979 0.727 0.342 0.543
PM 0.0239 0.0114 * 0.295 0.123 0.303 0.028 0.092
SC 0.0079 -0.0029 0.0105 * 0.263 0.797 0.402 0.786
T 0.0126 -0.0043 0.0191 0.0019 * 0.251 0.044 0.215
CUA 0.0036 -0.0051 0.0129 -0.0082 0.0062 * 0246 0.044
LL -0.0137 0.0052 0.0568 0.0038 0.0212 00169 * 0.055
RE 0.0199 -0.0005 0.0287 -0.0045 0.0056 0.0231 0.0318 *

PCA eigenvalues
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Figura 10. Andlisis de Discriminacion de Componentes Principales para las localidades de S.lewini dentro del
Pacifico mexicano. Cada punto represento una muestra y cada diferente color representa la localidad de
pertenencia. Para la estimacion de dicho grafico se utilizaron los primeros 6 Componentes Principales (valor de
puntaje mas altos; véase materiales y métodos y material suplementario) y un valor de 5 para las Funciones

Discriminantes (DA eigenvalues).
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Figura 11. Grafico de probabilidad de pertenencia poblacional. Las etiquetas de abajo como arriba hacen
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Tamarfo efectivo poblacional

Las estimaciones de tamafio efectivo poblacional (Ne) para la zona norte y sur
indicaron tamafos efectivos infinitos (Tabla 7) mediante el método de desequilibrio
de ligamiento. No obstante, los valores minimos de los intervalos de confianza bajo
ambos métodos (95 % CIl y Jacknife) son una estimacion valida y atil de las

estimaciones de tamafio efectivo para las regiones.

Los intervalos de confianza para la zona norte fueron distintos; bajo una estadistica
paramétrica los valores minimos variaron desde 445.6 hasta 1534 (95% CI; Tabla
7), mientras que los valores maximos fueron infinitos para todas las frecuencias
alélicas. Bajo una estadistica no paramétrica para la zona norte los valores minimos
fueron desde 462.7 hasta 907.8 (Jacknife; Tabla 7), del mismo modo los valores

maximos fueron infinitos para todas las frecuencias alélicas.

Los intervalos de confianza para la zona sur bajo una estadistica paramétrica los
valores minimos variaron desde 125.1 hasta 476.4 (95% CI; Tabla 7), mientras que
los valores maximos fueron infinitos para todas las frecuencias alélicas. Bajo una
estadistica no paramétrica para la zona sur los valores minimos variaron desde 94.3
hasta 233.8 (Jacknife; Tabla 7), del mismo modo los valores maximos fueron
infinitos para todas las frecuencias alélicas. De acuerdo con Do et al. (2014), esto
indica que no hay evidencia de cambios en los tamafos efectivos por efecto de la

deriva génica y que posiblemente pueda deberse a un error de muestreo.
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Tabla 7. Estimaciones de tamafio efectivo poblacional (Ne) actuales o recientes para
las dos regiones del Pacifico mexicano de S.lewini. BoC (Boca de Camichin), CUA
(Cuautla), RE (La Reforma), T (Teacapan), C (Chametla) y LL (Las Lajitas) pertenecen
a la zona norte, mientras que PM (Puerto Madero) y SC (Salina Cruz) pertenecen a la
zona sur.

Frecuencia alelica mas baja usada
Region n loci 0.05 0.02 0.01
Norte 51 113 |Ne estimada o0 c0 o0
95% Cls para Ne 4456 740.6 1534.9
00 (%) (%)
Jacknife sobre los individuos 462.7 615.3 907.8
() 0 0
Sur 19 101 |Ne estimada ©0 0 0
95% Cls para Ne 1251 476.4 476.4
o0 (%] (%]
Jacknife sobre los individuos 943 2338 233.8
o0 [=0] [=0]
Parentesco

En el presente estudio se observaron dos relaciones de parentesco de primer grado;
la primera fue entre el individuo Chametla 17 y el individuo Teacapan 32 y la

segunda relacién fue entre el individuo Teacapan 26 y el individuo Teacapén 27.

La muestra de Chametla 17 pertenecié a una hembra de 61.6 cm de LT (longitud
total) colectada el 25 de agosto de 2016. La muestra de Teacapan 32 pertenecio a
un macho de 86.40 cm de LT colectado el 24 de agosto de 2016. La muestra de
Teacapan 26 pertenecio a un macho de 61.23 cm de LT colectado el 24 de agosto

de 2016 y la muestra de Teacapan 27 pertenecié a una hembra de 88.44 cm de LT
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fst

colectada el 24 de agosto de 2016. En consecuencia, los individuos Teacapan 32y

Teacapan 26 fueron eliminados de los analisis.
Seleccion natural

El andlisis de estimacion de variantes bajo posible sefial de seleccion realizado
mediante bayescanv2.1 y la deteccién y visualizacién de dichas variantes bajo la
opcion plot_bayescan en RStudio, no indicé una lista de SNPs con desviaciones
sustanciales en la frecuencia (outliers) presentes en las poblaciones de S.lewini
dentro del Pacifico mexicano (Figura 13). Lo que significa que la diversidad genética
obtenida en el presente trabajo no se encuentra relacionada a factores influidos por

seleccién natural o de caracter adaptativo.
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Figura 13. Grafico de identificacion de outliers (g value < 5%) bajo la funcién llamada “plot_bayescan”, bajo
una tasa de descubrimientos falsos del 0.05 (FDR). A la izquierda se encuentran los valores fst mientras que
en la parte inferior se muestran los valores de g expresados con base al logaritmo base 10.
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Discusion

Diversidad genética

La diversidad genética observada (= 0.18-0.23), resultd similar o ligeramente menor
a la de otros estudios mediante datos gendmicos (Tabla S1; Marie et al. 2019a;
Diaz-Jaimes et al. 2020; Pazmifio, 2016; Manuzzi et al. 2021; Junge et al. 2019;
Delser, 2019; Green, 2019; Momigliano, 2017). Siendo la Unica excepcion la

Pintarroja Scyliorhinus canicula (Manuzzi et al. 2019).

Los estudios previos de S.lewini mediante el uso de microsatélites sefialaron
diversidades genéticas mayores (Tabla S1). (Ho =0.624; Castillo-Olguin et al. 2012),
(Ho =0.770; Nance et al. 2011), (Ho=0.537-0.785; Daly-Engel et al. 2012),
(Ho=0.559 * 0.031; Quintanilla et al. 2015), (H0=0.5394 - 0.836; Elizondo-Sancho,
2021), (Ho promedio= 0.55; Alfonso-Gonzales, 2020), (Ho=0.52 - 0.64; Pinhal et al.
2020). Los valores anteriores son similares también al de otra especie distribuida en
el Pacifico Tropical Oriental (PTO); el tiburdn zorro Alopias pelagicus (Ho= 0-1;
Cardefiosa et al. 2014). No obstante, estas diferencias se deben a que los
microsatélites presentan una alta tasa mutacional y un mayor nimero de alelos que
aumentan los valores de Heterocigosis en cada locus mientras que los SNPs
estimados en el presente estudio fueron bialelicos para cada locus (Hedrick, 2011,
Vazquez-Lobo et al. 2014).

Los valores del coeficiente de endogamia Fis mostraron un rango de valores
negativos a positivos que variaron aproximadamente desde -0.13 a 0.17. Siendo
similares o inclusive un poco mayores para los valores positivos comparado con
estudios previos. Diaz-Jaimes et al. (2020), encontraron valores promedio de 0 para
las poblaciones del tiburon matrtillo cabeza de pala S.tiburo en las poblaciones del
Golfo de México y Atlantico norte. Green et al. (2019), observé valores desde 0.067
hasta 0.115 en tres poblaciones; el este de Australia, Seychelles y Papla Nueva

Guinea en el tiburén puntas plateadas (Carcharhinus albimarginatus). Marie et al.
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(2019a) encontrd en el tiburén martillo comun en la localidad de Rewa un valor de
0.0282 y en la localidad de Ba un valor de 0.0502, ambas dentro de la isla Levu en

la Republica de Fiji.

No obstante, ningun articulo mostr6é valores negativos, dichos valores negativos
para 6 localidades de S.lewini dentro del Pacifico mexicano corresponden a ligeros
excesos de heterocigosis, indicando asi, que algunos individuos se han apareado
con individuos con caracteristicas fisicas diferentes a las de su poblacion,
posiblemente porque estos correspondan a migrantes (Templeton, 2006).

Flujo genético

Lo mostrado en el Grafico de probabilidad de pertenencia poblacional que sefalo
un entremezclado entre individuos y las tasas de migracion relativas recalcan la
importante capacidad de dispersion y flujo genético de S.lewini entre regiones

separadas a grandes distancias dentro del Pacifico mexicano.

Las tasas de migraciones relativas representan estimaciones simples del flujo
genético basadas en diversos métodos de diferenciacién genética (Gst, D) con el
fin de inferir patrones direccionales tanto simétricos como asimétricos (Sundgvist et
al. 2016), los cuales indicaron que en la mayoria de las poblaciones existe un
intercambio de individuos moderado, a excepcion de las localidades de Puerto
Madero y Las Lajitas, mismas que se ubican en ambos extremos de la zona de
estudio. Aunque podria existir la posibilidad de que dichas estimaciones no hayan
sido exactas por haber tenido tamafos de muestra < 20 individuos, disparejos o la
presencia de alelos privados (Sundgvist et al. 2016). No obstante, los mayores
valores de flujo genético se observaron entre tres poblaciones; dos localidades de
Sinaloa (Teacapan n=19 y Chametla n=18), con la localidad de Salina Cruz (n=17),

las cuales presentaron los mayores tamafios de muestra por localidad.
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El flujo genético entre localidades distantes, es consistente con la gran capacidad
de dispersion mostrada en estudios de marcaje de S.lewini. Koehler & Turner
(2001), observaron durante periodos de libertad < 5.5 afios que los individuos se
desplazaron en promedio, distancias superiores a los 500 km, con una distancia
maxima recorrida de 1671 km. Hoyos Padilla et al. (2014), mostr6 que una hembra
de 95 cm LT, fue capaz de moverse 3350 km durante 322 dias dentro del Golfo de
California. Bessudo et al. (2011), observé la capacidad de dispersién de 5 individuos
marcados en la isla Malpelo hacia la isla de cocos, a 627 km de distancia e inclusive
se observé que un individuo fue capaz de recorrer una distancia de hasta 1941 km.

El nimero de migrantes entre localidades de Sinaloa y Oaxaca en el presente
estudio, mostré un alto grado de flujo génico entre ambas regiones. Este resultado
es coincidente a lo observado por Castillo-Olguin et al. (2012), quienes observaron
un importante intercambio de migrantes entre localidades separadas (Baja
California norte y sur con las localidades de Oaxaca y Chiapas) y contrario a lo
mencionado por dichos autores que observaron a Sinaloa y Nayarit como los
estados de menor migracion con datos nucleares. Similarmente, Nance et al. (2011),
observaron patrones de migracion entre las localidades del norte de México (La Paz
y Mazatlan) con localidades de Costa Rica, Panama y Ecuador, mostrando un
promedio de 2.4 migrantes por generacion y entre localidades pareadas los valores
fueron desde 0.1 hasta 16.7 migrantes por generacion.

Debido a que los desplazamientos muy probablemente promueven el flujo génico
entre poblaciones, propician la homogeneizacion de las frecuencias genéticas entre
las mismas (Hedrick, 2011). Ovenden et al. (2011), encontraron mediante
microsatélites (8 loci) en S.lewini, diferencias genéticas significativas bajas entre las
localidades del este de Australia e Indonesia. Los autores sefialaron que este
resultado se debe a migracion e intercambio genético, ya que, en el mismo estudio,

se observaron diferencias genéticas mediante microsatélites (6 loci) en el tiburén
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lechoso (Rhizoprionodon acutus), entre las mismas localidades del este de

Australia.

Las sefales de estructura genética mediante ADN mitocondrial y la ausencia de
estructura en las mismas localidades con marcadores nucleares en S.lewini, hace
posible evidenciar la menor dispersion de las hembras respecto a los machos y
permite evidenciar a la filopatria maternal como causante de estas diferencias
genéticas (Avise, 1995; Daly-Engel et al. 2012; Duncan et al. 2006; Rosales-L06pez,
2018; Rangel-Morales et al. 2022; Chapman et al. 2009; Pinhal et al. 2020). Los
resultados mostrados en el presente estudio coinciden con la homogeneidad
genética de la especie en el ADN nuclear la cual podria deberse a la movilidad que
presentan los individuos entre las poblaciones llevadas a cabo posiblemente por los

machos.

Diferenciacién genética

El dendrograma, el DAPC y el analisis de probabilidad de asignacion de los
individuos a las poblaciones, coincidieron en la ausencia de estructura genética
clara entre las poblaciones del norte y sur, mostrando asi, que estas regiones se
encuentran formando un grupo panmictico, cuyas poblaciones mantienen vinculos
de flujo genético entre ellas. Las estimaciones pareadas entre poblaciones del
estadistico de diferenciacion genética Fstr no mostraron diferencias

estadisticamente significativas posteriores a la correccion de pruebas mdltiples.

La ausencia de estructura genética y similitud entre las poblaciones detectada
mediante el empleo de marcadores de ADN nuclear, es coincidente con estudios
previos del tiburon martillo comdn mediante marcadores nucleares (Tabla S2).
Castillo-Olguin et al. (2012), mediante 5 microsatélites reporté la ausencia de
diferencias genéticas entre la zona centro (Sinaloa, Nayarit y Michoacan) y sur

(Oaxaca y Chiapas) del Pacifico mexicano; Rangel-Morales et al. 2022, utilizando
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las mismas muestras del presente trabajo e inclusive un mayor numero de ellas,
mediante microsatélites (15 loci) no detectaron diferencias entre la region norte
(Sinaloa y Nayarit), centro (Jalisco y Michoacan) y sur (Oaxaca y Chiapas) posterior
a las correcciones de prueba mdultiple. No obstante, previo a dicha correccion se
observaron algunas diferencias genéticas pareadas entre las localidades mediante
estimadores Fst y Rst; La Reforma vs. (Chametla, Boca de Camichin, Salina Cruz
y Puerto Madero), Chametla vs. (Teacapan y Puerto Madero), Teacapan vs. (Salina
Cruz) y Boca de Camichin vs. Salina Cruz, coincidiendo solamente en la relacion de
La Reforma vs. Boca de Camichin.

Los estudios previos de S.lewini mediante marcadores nucleares han observado
diferenciacion genética, sefialando un grado de estructura genética (Tabla S2).
Castillo-Olguin et al. (2012) observaron diferencias genéticas dentro del Pacifico
mexicano, Nance et al. (2011) sefialaron diferencias genéticas entre el Pacifico
mexicano del norte con algunas localidades de Centroamérica y Ecuador. Ambos
trabajos sefialaron que un factor importante de estas diferencias genéticas han sido
los cambios en los tamarfos efectivos poblacionales (Ne). En otros estudios, otra
posible causa a la diferenciacion podria corresponder al estudiar areas mas
extensas que limitarian el flujo genético. Daly-Engel et al. (2012), observaron 4
posibles grupos; Pacifico Tropical Oriental, Indo-Pacifico, Atlantico y Golfo de
México, Pinhal et al. (2020), observaron 3 grupos; Golfo de México, Caribe y Brasil.
Siendo la excepcion a este patron lo observado por Elizondo-Sancho (2021), al

encontrar diferencias genéticas entre 3 localidades de Centroamérica.

En contraste, mediante marcadores mitocondriales se han observado patrones de
diferenciacion genética (Tabla S2). Rangel-Morales et al. (2022) mediante
secuencias de la region control (> 200 individuos) encontraron diferencias entre la
region norte, centro y sur, resultado que fue similar a lo encontrado por Rosales-
Lopez (2018), quien utilizd los mismos individuos para obtener 198 genomas

mitocondriales observando un patron de diferenciacion genética entre la regidn
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norte (Sinaloa y Nayarit) y la region sur (Oaxaca y Chiapas). Elizondo-Sancho
(2021), tomando datos de estudios previos y nuevos datos observaron la presencia
de dos grupos; el Pacifico mexicano y un segundo grupo estructurado por:

Colombia, Panama, Guatemala y Costa Rica.

Siendo la excepcion a esta falta de diferenciacion genética con marcadores
mitocondriales lo observado por Castillo-Olguin et al. (2012) en las costas del
Pacifico mexicano (no significativas después de la correccion de Prueba multiple de
Bonferroni). Nance et al. (2011), mediante la region control no observo diferencias
genéticas significativas entre 4 localidades de Centroamérica con Ecuador y en 2
localidades del Pacifico mexicano, a excepcion de una localidad de Panama con el
Pacifico mexicano y Quintanilla (2015) en las costas de Colombia. Siendo las
posibles causas a la falta de diferenciacién; las particularidades de la zona, el bajo
namero de individuos o la falta de resolucibn genomica para detectar dichas

diferencias.

Como se puede observar existen diferencias entre las sefiales de estructura de
acuerdo al marcador molecular y es importante resaltar a las mismas, en un
contexto ecoldgico y evolutivo. Mientras que el ADN mitocondrial presenta una tasa
de evolucion rapida (hasta 10 veces mayor que el ADN nuclear), debida a su nula o
casi nula recombinacidén y se considera que refleja la historia genética materna
dentro de las poblaciones (Brown et al. 1979; Avise, 1987; Avise, 1995), el ADN
nuclear, como los microsatélites o los SNPs (estimados en el presente trabajo), son
de herencia biparental, donde cada sexo aporta la mitad de sus genes al genoma

nuclear.

En las zonas de crianza de los tiburones existe una gran abundancia de neonatos y
juveniles (menores de un afo) respecto a otras areas, por la abundancia de alimento
y proteccion contra depredadores (Heupel et al. 2007; Castro, 1993; Holland, 1993).

Una vez que los juveniles de ambos sexos han alcanzado una talla adecuada
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(aprox. 95 - 171 cm de LT y alrededor de los 3 a 7 afios de edad) migran desde
sitios cercanos a la costa hacia aguas oceanicas de forma escalonada. Las primeras
en desplazarse son las hembras con el fin de cubrir los requerimientos fisiol6gicos
para la reproduccion y/o el posterior desarrollo embrionario de las crias, en donde
se observo que algunas hembras maduras (de aprox. 207 — 228 cm de LT y
alrededor de 10 - 11 afios) regresaban a la zona costera. La migracion a zonas
ocednicas la realizan posteriormente los machos para alimentarse de presas de
mayor tamafio y prepararse para el apareamiento (Klimley, 1987; Coiraton et al.
2020b; Hoyos-Padilla et al. 2014) mismo que al parecer ocurre en aguas oceanicas.
Por tanto, el flujo genético entre las poblaciones ocurre a través de los machos, en
el momento en que las hembras coinciden con estos durante un evento reproductivo

en aguas abiertas (Salinas de Ledn et al. 2017).

Después del apareamiento la mayoria de ellas saldria de las costas durante el
periodo de gestacién, pero regresando a ellas muy probablemente para parir en las
zonas de crianza (Coiraton et al. 2020a, 2020b; Castro, 1993) y si dicho
comportamiento ha permanecido a lo largo de las generaciones resultaria en

filopatria a las areas de crianza (Chapman et al. 2015).

Dentro del Pacifico mexicano mediante microsatélites se ha observado una
ausencia de estructura genética entre regiones distantes (Castillo-Olguin et al. 2012;
Rangel-Morales et al. 2022). Por lo que las diferencias genéticas no corresponden
a barreras oceanogréficas limitando el flujo genético si no a una dispersion
diferencial de sexos. Puesto que estas diferencias genéticas entre regiones si fueron
observadas mediante genomas mitocondriales completos, se evidencia la
posibilidad de que las hembras presentan una filopatria regional exclusiva, bajo el
cual las hembras regresarian a parir dentro de una regién como lo han referido
previos autores (Rangel-Morales et al. 2022; Rosales-L6opez, 2018). Lo anterior ha
resultado en una similitud entre poblaciones de una misma region, pero diferencias

genéticas entre ellas.
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Una situacion similar para S.lewini parece ocurrir en el Atlantico, donde se ha
descrito a la filopatria como causante de dichas diferenciaciones genéticas.
Chapman (2009) observo tres regiones diferenciadas mediante ADNmt (Pst=0.62-
0.91). Similarmente, Pinhal et al. (2020), observaron tres regiones mediante ADN
nuclear; el Golfo de México, el Caribe y Brasil (Fst= 0.012-0.078), sefialando altas
migraciones dentro de la regidn de Brasil con marcadores nucleares. En cambio,
mediante la region control observaron los mismos primeros dos grupos Yy la region
de Brasil mostro diferencias entre norte y sur (¢st=0.15-0.66). No obstante, Pinhal
et al. (2020) sefialan que S.lewini muestra una filopatria reproductiva para ambos
sexos en la cual las hembras regresan a las areas para dar a luz mientras que los
machos regresan por fines de apareamiento. No obstante, las diferencias genéticas
fueron mayores con ADN mitocondrial (¢st= 0.15-0.72) respecto al ADN nuclear
(Fst=0.026-0.193). Una mayor estructura genética mediante ADN mitocondrial
(®s1=0.749, P<0.05; datos obtenidos del trabajo de Duncan et al. 2006) y una baja
estructura genética con microsatélites (Fst =0.035, P<0.001) fueron observados en
la distribucion global de S.lewini, sefialando también una mayor dispersion de los
machos respecto a las hembras (Daly-Engel et al. 2012).

Diversos estudios han mostrado evidencia de filopatria natal presente en las
hembras de diferentes especies de tiburones, tal es el caso del tiburon puntas
negras (Carcharhinus limbatus) y el tiburon tigre (Galeocerdo cuvier) (Keeney et al.
2005; Bernard et al. 2016; Feldheim et al. 2014). Esta sefial de filopatria también ha
sido observada al mostrar una ausencia de estructura genética con marcadores
nucleares y una diferenciaciéon genética en la misma zona de estudio con
marcadores mitocondriales en distintas especies de tiburones. Tal es el caso del
tiburén martillo liso Sphyrna zygaena en el Pacifico Mexicano del norte (Félix-Lopez
et al. 20192; Félix-Lépez, 2019b) y en el tiburdon toro Carcharhinus leucas en las

costas de Texas, Luisiana y Florida (Laurrabaquio-Alvarado et al. 2019).
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En otras especies, la situacion es un poco mas complicada, tal es el caso del tiburén
martillo cabeza de pala S.tiburo donde se ha indicado la posible existencia de
filopatria por las diferencias genéticas detectadas con ADN mitocondrial. No
obstante, se ha observado que dichas diferencias genéticas estan presentes
también en el genoma nuclear (SNPs y microsatélites) dentro del Atlantico Norte,
indicando asi, que la filopatria no es una causal exclusiva de las diferencias. Los
autores sefialan que si bien las diferencias en el genoma nuclear indican que
especie al parecer exhibe movimientos restringidos, la contribucion de la filopatria
es aln incierta y aun hacen falta algunos trabajos de telemetria e individuos
juveniles para confirmar el papel de la misma en el patron de diferencias de dicha

especie (Escatel-Luna et al. 2015; Portnoy, 2015; Diaz-Jaimes et al. 2020).

Castillo-Olguin et al. (2012), indicaron que una de las principales razones de las
diferencias genéticas entre las regiones del Pacifico mexicano (norte con centro y
norte con sur), se debe a la permanencia de machos en zonas de agregacion del
Golfo de California y el Golfo de Tehuantepec. Esto con fines de alimentacion y
apareamiento, restringiendo el flujo genético entre zonas lejanas, lo que resulta en
una sefial de divergencia reciente, comportamiento que corresponderia a una
fidelidad a un sitio (Chapman et al. 2015) y también ha sido descrito como uno de
los causantes de la existencia de diferencias genéticas en S.lewini y posiblemente
en el Pacifico mexicano (Rangel-Morales et al. 2022).

Asi mismo, los autores de Castillo-Olguin et al. (2012), reportan evidencia de flujo
genético entre las localidades separadas espacialmente. Las migraciones podrian
llegar a provocar similitud entre localidades, ya que la homogeneidad genética que
se genera resulta distinta para cada sexo. Las hembras, al mostrar fidelidad a las
areas de crianza en lagunas costeras o bahias semi-cerradas (Doukakis et al, 2008),
muestran patrones de divergencia entre sitios de crianza en una escala al parecer

regional, tal como lo mostré Rosales-Lopez (2018).
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En el presente estudio se esperaba rescatar alguna sefial de divergencia al
muestrear neonatos Yy juveniles (menores a los 3 afilos) mismos que dan la certeza
de haberlos muestreado en su sitio de origen, eliminando los efectos de muestrear
individuos de otras zonas que probablemente se habrian desplazado a los sitios
donde se tomaron las muestras (Klimley, 1987; Hoyos-Padilla et al. 2014; Coiraton
et al. 2020a). Lo cual sucedié en 67 de los 70 individuos utilizados en este trabajo
(95.8 %). Las hembras presentaron una longitud total aproximadamente entre 48 —
102 cm, siendo los individuos de Salina Cruz 23, 24 y 25 quienes mostraron valores >
95 cm y probablemente las Unicas en haber migrado desde otra localidad (Klimley,
1987) mientras que los machos mostraron valores desde los 53 — 125 cm y no
tuvieron las longitudes a los que se estiman migraciones fuera de la costa (Klimley,
1987; Coiraton et al. 2020b).

No obstante, lo que se observo fue una ausencia de diferencias genéticas,
mostrando asi evidencia de que los machos al parecer se encuentran migrando
entre estas dos zonas de agregacion (Golfo de Tehuantepec y Golfo de California),
promoviendo el flujo genético entre ambas zonas, lo que resulta en la similitud
genética entre ambas regiones. Esto, resulta consistente con las estimaciones de
flujo genético entre las areas de crianza de Sinaloa y Oaxaca y la similitud genética
de estas en el dendrograma, asi como en las observaciones de las probabilidades
asignacion de origen para cada individuo, ya que se observaron otras
probabilidades diferentes a las de origen de colecta, mostrando asi, sefales de flujo
genético. Por tanto, la ausencia de estructura genética mediante SNPs en el
presente estudio, parece confirmar que la especie exhibe fidelidad a las areas de

crianza en una escala regional.

Tamarfo efectivo poblacional (Ne)

Las estimaciones de tamafio efectivo poblacional para el presente trabajo sefalaron
valores mas altos para la zona norte (445.6 - 1534.9) en comparacion con la zona

sur (94.3 - 476.4). Esta discordancia podria corresponder a los tamafios de muestra
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mayores en la zona norte. No obstante, esto realmente podria corresponder a

verdaderos cambios demograficos de S.lewini dentro del Pacifico mexicano.

Mediante ADN mitocondrial (la regién control). Nance et al. (2011), detectaron
expansiones demogréficas en las localidades de La Paz y Mazatlan hace < 98 000
afos. Castillo-Olguin et al. (2012), observaron recientes expansiones demograficas
para las localidades de Sinaloa y Michoacan hace 262 600 afios y expansiones
espaciales estimadas hace < 500 000 afios (ambas junto con Nayarit) relacionadas
a periodos glaciales e interglaciares del Pleistoceno, donde ademés sefialaron
recientes reducciones de las hembras hace aproximadamente < 2500 para todo el

Pacifico mexicano.

En cambio, mediante microsatélites (13 loci), Nance et al. (2011) detectaron una
reciente disminucién en 2 localidades del Pacifico mexicano (< 9000 afos; 384.68
—435.51). Por lo que es probable que las expansiones demogréficas y/o espaciales
para los estados de Sinaloa y Nayarit aumentaron el tamafio efectivo de la region,
y aunque posteriormente hubo recientes reducciones para todo el Pacifico
mexicano (Nance et al. 2011; Castillo-Olguin et al. 2012), la zona norte pudo haber

sido menos afectada en comparacion a la zona sur.

En otra especie de tiburén relacionada con S.lewini dentro del Pacifico Oriental
Tropical, ha reportado igualmente cambios en sus tamafos efectivos, sefialando en
comun los patrones histéricos que han moldeado la diversidad genética en esta
region. Felix-Lopez et al. (2019a), indicaron que las poblaciones del Pacifico norte
mexicano (PNM); Baja California, Sinaloa y Nayarit del tiburén martillo liso (Sphyrna
zygaena) estimadas con ADN mitocondrial (©0=0; ©1=~) han pasado por una
reciente expansion demografica posiblemente relacionada con cambios en la
temperatura durante el pleistoceno tardio. Felix-Lopez (2019b), en S.zygaena
mediante 1456 SNPs y 92 individuos observé tamafios efectivos de 1205.5 a 1390.5
dentro del PNM.
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Las estimaciones de tamafo efectivo en S.lewini muestran en comun tamafnos
efectivos que podrian ser de riesgo en la conservacion de la especie, similares a los
mostrados aqui. Pinhal et al. (2020), observaron mediante microsatélites (10 loci),
valores de Ne (< 553) dentro de las localidades del Atlantico occidental de S.lewini.
Castillo-Olguin et al. (2012), con microsatélites (5 loci) tamafios efectivos (< 725
valor global) y mediante la region control tamarios efectivos (< 464 valor global) en
las localidades del Pacifico mexicano. Nance et al. (2011) microsatélites (13 loci) en

dos localidades del Pacifico mexicano del norte (384.68 — 435.51).

Frankham et al. (2014), analiz6 y encontr6 que las especies con un Ne < 1000, son
susceptibles a los efectos de: la endogamia, una disminucion de la diversidad
genética, o para afrontar cambios evolutivos futuros, lo cual compromete la
continuidad de la especie en el futuro. Debido al nimero de loci (101) y muestras
en la zona sur de Puerto Madero para S.lewini seria importante aumentar dichos
valores, lo que podria lograrse con la construccion de bibliotecas gendmicas y
secuenciacion de nuevos individuos para dicha localidad y adicionalmente un
filtrado de datos menos exigente, como permitir valores de desequilibrio de
ligamiento (r? < 0.4) y bajos valores de datos faltantes (< 30%), los cuales
aumentarian considerablemente el nimero de SNPs. Previo a confirmar que los

tamafos efectivos de la especie se encuentran en riesgo de conservacion.

Parentesco

En el presente trabajo se encontré una relacibn de hermanos completos entre
Teacapan 26 y 27, que coincidié con un reciente estudio con microsatélites (15 loci;
n= 202) dentro del Pacifico mexicano, dichos autores sefialaron 5 relaciones de
parentesco de primer grado no observadas en el presente trabajo, resaltando que
estos mismos individuos estuvieron presentes en ambos trabajos (Rangel-Morales
et al. 2022). En otro estudio también con microsatélites (13 loci) se observaron

aproximadamente 100 pares de relaciones de parentesco mientras que mediante
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11,436 SNPs solo se observd una relacion de parentesco en el tiburon martillo
cabeza de pala (Sphyrna tiburo) (Diaz-Jaimes et al. 2020). Lo anterior indica que
posiblemente dichas relaciones de parentesco se sobreestiman mediante el uso de
microsatélites y que al incrementarse el niumero de marcadores se obtienen

resultados mas consistentes.

La filopatria regional descrita en las hembras de S.lewini dentro del Pacifico
mexicano sefialada con genomas mitocondriales (Rosales-L6pez, 2018), haria que
las hembras migraran entre zonas de crianza dentro de una region para parir cuyo
comportamiento se repetiria consecutivamente a través de los afios, aumentando la
probabilidad de parentesco por la via maternal. La ausencia de estructura genética
mediante marcadores nucleares observada aqui y mediante microsatélites
remarcaria una sefial de flujo genético entre regiones mediado por los machos
(Rangel-Morales et al. 2022) aumentando la probabilidad de ser hermanos

completos o medios hermanos.

No obstante, en el presente trabajo se detectaron solo 2 relaciones de parentesco
posiblemente a los tamafios de muestra a pesar de obtener muestras durante afios
consecutivos para las localidades de Teacapan, Chametla, Puerto Madero y Salina

Cruz.

Al trabajar con colectas de neonatos y juveniles, existe una mayor probabilidad de
gue los individuos se encuentren emparentados como hermanos completos por
distintas razones; la poliginandria, comportamiento que ha sido descrito y detectado
recientemente mediante marcadores nucleares (SNPs) en el cual tanto machos
como hembras se aparean con multiples individuos (Marie et al. 2019b), el
alumbramiento de multiples crias por hembra en zonas de crianza (Torres-Huerta,
2008), el nacimiento, la mayor abundancia y la residencia de estos organismos
inmaduros en las zonas de crianza (Heupel et al. 2007).
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El analisis de datos sin considerar a los individuos emparentados, hace posible
obtener estimaciones confiables de estructura e identificacion de grupos
diferenciados sin ser sobreestimados o posiblemente falsos, donde se ha
recomendado su identificacion y eliminacion previo a andlisis de estructura genética
(O'Connell et al. 2019; Rodriguez-Ramilo et al. 2012). Esto es de importancia,
puesto que obtener la estructura o grupos diferenciados genéticos verdaderos
permitirian reconocer la historia evolutiva de la especie y la definicion de las
adecuadas unidades de manejo y conservacion de la especie (Moritz, 1994 a, b;
O'Connell et al. 2019). En este trabajo, el bajo numero de individuos emparentados
hace posible concluir que las relaciones de parentesco, no fueron un factor de

influencia relevante en los resultados que se presentan.

Conservacion de la especie

La presencia de diferencias genéticas entre las localidades es informacién vital en
el establecimiento de estrategias de manejo y/o conservacion mediante la definicion
de Unidades Evolutivas Significativas (ESU’s) y Unidades de Manejo (MU's). Esto
principalmente en las poblaciones de especies explotadas o de interés evolutivo
(Schlbtterer et al. 1994; Moritz, 1994 a, b). De esta forma, se ha incrementado el
uso de técnicas moleculares de mayor resolucion (SNPs) en especies ho modelo,
siendo un ejemplo de esto, el uso y la busqueda de deteccién de diferencias
genéticas en diversas especies de tiburones (Tabla S2; Félix-Lopez, 2019b;
Laurrabaquio- Alvarado et al. 2019; Laubarraquio-Alvarado et al. 2021; Portnoy et
al. 2015; Diaz-Jaimes et al. 2020; Lamichhaney et al. 2012; Kraft et al. 2020;
Manuzzi et al. 2019; Junge et al. 2019; Delser et al. 2019; Green et al. 2019).

Los resultados del presente estudio junto con los de Rosales-Lopez (2018) sefialan
qgue la especie muestra una filopatria regional exclusiva por parte de las hembras
en las costas del Pacifico mexicano y una homogeneidad genética en el genoma
nuclear. Siendo de vital importancia la preservacion de la diversidad genética y el
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exito reproductivo de las hembras, ya que en caso de desaparecer alguna de ellas
se pondria en riesgo a la siguiente generacion de individuos. Pero no menos
importante también son los haplotipos exclusivos de cada region, puesto que
aunque las hembras de otra regiébn migren a dichas zonas, estas no pariran a sus
crias en estos sitios, borrando asi la sefial ecoldgica y evolutiva que existe ahi. Con
base en esto podrian establecerse dos unidades de manejo (MU’s); la primera zona
(Norte) abarcaria los estados Sinaloa y Nayarit desde la localidad de La Reforma
hasta Punta Santa Cruz y la segunda zona (Sur) serian los estados de Oaxaca y
Chiapas que abarcaria desde la localidad de Salina Cruz hasta Puerto Madero.

El tiburon martillo destaca por su importancia pesquera y econdmica dentro del
Pacifico Mexicano. Siendo de las especies de mayor captura en esta zona y donde
se ha observado la captura de organismos inmaduros principalmente en el Golfo de
California, Nayarit y el Golfo de Tehuantepec (Pérez-Jiménez, 2014; Geniz et al.
2016; Coiraton et al. 2017). La captura de este grupo probablemente se deba a la
presencia de neonatos y juveniles (menores al afio) en las zonas de crianza (Heupel
et al. 2007; Castro, 1993). Otro sector vulnerable a la pesca podrian ser las hembras
gravidas donde algunas de ellas han mostrado un patrén de residencia durante todo
el periodo de gestacién como el retorno de la mayoria de ellas a las costas para
parir muy probablemente en las &reas de crianza (Coiraton et al. 2017; Coiraton et
al. 2020a; Chapman et al. 2015).

La diversidad genética observada aqui sefialé valores ligeramente inferiores a los
sefalados en el genoma nuclear con marcadores NGS en otras especies de
tiburones (Diaz-Jaimes et al. 2020; Pazmifio, 2016; Manuzzi et al. 2021; Junge et
al. 2019; Delser et al. 2019; Green et al. 2019; Momigliano, 2017). Del mismo modo,
la diversidad genética observada dentro del Pacifico mexicano mediante el
completo genoma mitocondrial mostré valores de diversidad haplotidica similares a
los de otras especies de tiburones (Rosales-Lépez, 2018). Mostrando que la
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diversidad genética hasta el momento no se ha visto afectada por las capturas de

organismos inmaduros a través de la pesqueria.

Las estimaciones del tamafio efectivo poblacional (Ne) obtenidos para la region
norte y sur en el presente estudio indican que dichos valores se encuentran muy
cercanos a valores bajos que han sido sefialados (Ne < 1000) por Frankham et al.
(2014), como punto critico en la conservacion de las especies con un alto grado de
susceptibilidad en el futuro. Estas estimaciones resultan coincidentes con los bajos
tamafos efectivos (Ne < 725) mostrados en las poblaciones de esta especie
obtenidos en estudios previos, con marcadores nucleares y/o mitocondriales,
mostrando asi, que las histéricas expansiones demogréaficas detectadas con
marcadores mitocondriales y las  recientes reducciones observadas con
marcadores nucleares y mitocondriales probablemente dichos cambios han sido las
responsables de haber observado diferencias genéticas entre algunas localidades

del Pacifico Tropical Oriental (Nance et al. 2011; Castillo-Olguin et al. 2012).

Es importante resaltar que desde 1994 (NOM-009-PESC-1993) el gobierno
Mexicano dio inicio con una norma que permitiria la administracién y conservacion
de los recursos acuaticos. Ha sido esta misma norma con algunas ligeras
modificaciones que han permitido la regulacion y establecimiento de los periodos de
veda de tiburones en las costas mexicanas. En Tamaulipas, Veracruz y Quintana
Roo esta inicia el 1 de mayo Yy finaliza al 30 de junio, en Tabasco, Campeche y
Yucatan comienza el 15 de mayo y termina el 15 de junio con un periodo de
extension desde el 1 de agosto hasta el 29 de agosto y dentro del Pacifico Mexicano
da inicio el 1 de mayo y termina el 31 de julio. Siendo su principal funcion la
proteccion de organismos inmaduros y hembras prefiadas en las costas mexicanas
durante estos periodos (DOF, 1994, 2012, 2013, 2014). Del mismo modo la norma
NOM-029-PESC-2006, ha establecido principalmente medidas de restriccion de
pesqueria en ciertas regiones de importancia, la administracion de capturas

reguladas por el gobierno, ambas con la finalidad de instaurar pesquerias
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sustentables en los tiburones y donde se ha definido a S.lewini dentro de la lista de
especies a disposicion de la norma (DOF, 2007). Ambas normas han sido de gran
importancia en la conservacion de la especie y desde su puesta en funcionamiento

han permitido la proteccién, administracion y sustentabilidad de Sphyrna lewini.

La existencia de una filopatria regional exclusiva de las hembras en el Pacifico
mexicano y los bajos tamafios efectivos de S.lewini sefialan que podrian necesitarse
algunas medidas adicionales de proteccion con la finalidad de permitir la
conservacion de la especie a largo plazo.

Algunas de estas medidas podrian ser; (1) La reduccién de la pesca de organismos
inmaduros < 1 afio en las zonas de crianza dentro de las dos unidades de Manejo
mencionadas previamente, esto podria lograrse con la disminucion de la pesca de
estos individuos al menos en un 10 % en estos sitios que incremente el mismo
porcentaje cada 5 afios (2) la restriccion en la captura de toda hembra prefiada
antes y después del periodo de veda, puesto que se ha observado la permanencia
de algunas hembras en las costas mexicanas durante el completo periodo de
gestacion (Coiraton et al. 2020a) (3) la identificacion de la especie (y posiblemente
su lugar de proveniencia) en mercados de venta de productos marinos por medio
de la amplificacién de la region control, como lo mostré6 Chapman et al. (2009) o el
completo genoma mitocondrial que permita reconocer y posiblemente evitar la
pesca, venta y consumo ilegal de dicho producto (4) la concientizacion sobre la
importancia de los tiburones en las areas de crianza en las comunidades periféricas
y las comunidades pesqueras, trabajando en conjunto con el fin de lograr una
recuperacion de los tamarnos poblacionales de la especie buscando alternativas que
aminoren su consumo y mejoren la percepcion de los habitantes como: el
ecoturismo, la sustitucion y consumo de especies invasoras como el Pez ledn
(Pterois volitans), el buceo con tiburones y finalmente la aplicaciébn de cursos
informativos donde se enserie a los pescadores y habitantes la importancia biolégica

de la especie y las consecuencias de su desaparicion.
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Relevanciay recomendaciones

En el presente trabajo mediante el uso de técnicas de secuenciacion NGS vy la
obtencién de SNPs dentro del genoma nuclear se obtuvo un mayor niumero de loci
(390) respecto a lo que previamente se habia trabajo en la especie en su distribucion
mundial (< 20) (Daly-Engel et al. 2012; Rangel-Morales et al. 2022; Pinhal et al.
2020; Elizondo-Sancho, 2021), excepto por Marie et al. (2019a) en la Republica de
Fiji que trabajaron < 7000 SNPs. Lo que permiti6 evaluar a las poblaciones en
andlisis de seleccion natural aspecto que no habia sido analizado en el Pacifico
mexicano. En los analisis de estructura genética mostré coincidir en sefalar que la
estructura genética dentro del Pacifico mexicano estd moldeada por aspectos de

dispersion diferencial de sexos (Rosales-Lopez, 2018; Rangel-Morales et al. 2022).

Adicionalmente el presente estudio no logro detectar diferencias genéticas entre
algunas localidades que posiblemente se deban a una fidelidad al sitio, contrario a
lo sefalado por Rangel-Morales et al. (2022) o por residencia de machos en zonas
de agregacion del Golfo de California y Tehuantepec sefialado por Castillo-Olguin
et al. (2012) y como se ha observado la residencia de adultos de ambos sexos
dentro del Pacifico mexicano mediante trabajos de micro quimica (Coiraton et al.
2020a, 2020b). Finalmente en este trabajo se observaron menores relaciones de
parentesco que posiblemente no fueron sobrestimadas, diferente a lo sefialado
mediante microsatélites (Rangel-Morales et al. 2022), adicionalmente se observaron
tasas de migracion relativas entre zonas de crianza del Pacifico mexicano, cuestion
que no habia sido realizada y se observd un patrén de migracion alto en dos
localidades de Sinaloa, contrario a lo sefialado por Castillo-Olguin et al. (2012).

El nimero de loci y, por tanto, SNPs usados en el presente trabajo podria
considerarse bajo. No obstante, Marie et al. (2019b) observaron en S.lewini los

mismos resultados de parentesco con un conjunto de 6437 SNPs que mediante un
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conjunto de SNPs menor (1361 SNPs), concluyendo que no hacen falta un nimero

grande de SNPs para obtener resultados confiables en gendmica de poblaciones.

Aunado a lo anterior haria falta un incremento en los sitios de muestreo
(principalmente en Baja California Norte y Sur, Michoacan y Jalisco) con nimeros
de muestra similares, e individuos juveniles de mayores edades y adultos, con el fin
de comprender mejor el grado de asimetria en la dispersion y el flujo génico entre
poblaciones y detectar si existen distintos patrones de estructura genética entre
adultos y organismos inmaduros. Esto resulta necesario para confirmar la filopatria
regional de hembras que ha mostrado hasta ahora la especie y la homogeneidad

entre regiones con marcadores nucleares.
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Conclusiones

El presente trabajo represento el primer esfuerzo en el empleo de NGS bajo
la técnica molecular RADcap dentro de las poblaciones del Pacifico mexicano
de S.lewini, lo que permitié observar que la diversidad genética estimada fue
neutral, sefialando que los valores de Heterocigosidad observados (He y Ho)

fueron ligeramente menores a los reportados en otras especies de tiburones.

Se observé una homogeneidad genética entre la zona norte y sur del Pacifico
mexicano, siendo la principal razon de ello el intercambio de migrantes que
existe entre regiones, donde el flujo genético se encuentra mediado por los
machos entre las zonas de crianza y sitios de agregacion del Golfo de
California y Golfo de Tehuantepec, dando soporte a la filopatria regional

exclusivamente materna.
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Material suplementario

Variance explained by PCA
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Figura S1. Porcentaje de varianza acumulada (izquierda) de acuerdo al nimero de Componentes
Principales retenidos (numeros inferiores), para el Andlisis de Discriminacion de Componentes

Principales.
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Figura S2. Numero de funciones discriminantes (eigenvalues) y su respectivo porcentaje para el Andlisis
de Discriminacion de Componentes Principales (DAPC). Ala izquierda se observan los valores de

estadisticos de F. 63



Optimal number of PCs: 6
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Figura S3. Valor mas 6ptimo de Componentes Principales (punto rojo), considerando la retencién de 5

funciones discriminantes para el Andlisis de Discriminacion de Componentes Principales (DAPC).
Valores del alfa score (izquierda). Namero de Componentes Principales retenidos (nimeros inferiores).
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Figura S4. Valor Delta K, indicando el nimero de K optimo (4) con base en la
prueba de Evanno (Earl et al, 2012).
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Tabla S1. Valores de diversidad genética para distintas especies de tiburones mediante el uso de técnicas de Secuenciacion de Nueva Generacion.
n nuimero de individuos. Ho Heterocigosis observada. He Heterocigosis esperada.

Nombre comun/sp Ubicacion n Marcador Ho He Referencia
Tiburén martillo comun Baja California, Sinaloa, Nayarit 176 Microsatélites total=0.624  total=0.525 Castillo-Olguin et al. 2012
Sphyrna lewini Michoacan, Oaxacay Chiapas (5 loci)

Tiburén martillo comtn Baja California, Sinaloa, 221 Microsatélites  X=0.770 X=0.792 Nance etal. 2011
Sphyrna lewini Panama y Ecuador (15 loci)

Tiburdn martillo comun Pacifico, Atlantico e Indico 403 Microsatélites 0.537-0.785  0.586-0.816 Daly-Engel et al. 2012
Sphyrna lewini (13 loci)

Tiburén martillo comtn Colombia 111 Microsatélites 0.559+0.031 0.653+0.026 Quintanilla et al. 2015
Sphyrna lewini (15 loci)

Tiburén martillo comun Guatemala, Costa Rica 169 Microsatélites 0.5394-0.836 0.61-0.884 Elizondo-Sancho, 2021
Sphyrna lewini y Panama (9 loci)

Tiburén martillo comtn Tamaulipas, Campeche 70 Microsatélites x= 0.55 x= 0.57 Alfonso-Gonzéles, 2020
Sphyrna lewini y Tabasco (9 loci)

Tiburén martillo comuan Golfo de México, Caribe 308 Microsatélites 0.52-0.64 0.59-0.68 Pinhal etal. 2020
Sphyrna lewini y Brasil (10 loci)

Tiburén zorro Pacifico Tropical Oriental, 331 Microsatélites 0-1 0.056-0.978 Cardefiosaet al.2014

Alopias pelagicus

Hawai y Taiwan

(7 loci)

65



Tabla S1 (continuacion) Valores de diversidad genética para distintas especies de tiburones mediante el uso de técnicas de Secuenciacion de
Nueva Generacion. n numero de individuos. Ho Heterocigosis observada. He Heterocigosis esperada.

Mombre comin/sp Ubicacidn n Marcador Ho He Referencia
Tiburégn martillo comudn Isla Levu dentro de la 174 1317 SMNPs  0.2843-0.2889 0.2973-0.2994 Marie et al. 2019a
Sphyrina lewini republica de Fiji
Tiburan martilio liso Baja California, Golfo de 92 1456 SMNPs ®=0.251 ®=0.275 Felix-Lopez, 2019a
Sphyrna zygaena California e Isla Socorro
Tiburén martillo cabeza de pala Golfo de México vy 149 21006 SHMPs total=0.15 total=0.16 Diaz-Jaimes et al. 2020
Sphyrra tiburo Atlantico norte
Tiburaon de los galapagos Tres islas dentro de la reserva 85 8103 SMPs 0.211-0.214 0.188-0.193 Pazmifo et al. 2017
Carcharfiinus galapagensis marina de los Galapagos
Tiburén de los galapagos COcéano Pacifico e Indico 206 7784 SHMPs MNLA 0.194 +0.11 Pazmifio et al. 2018
Carcharfiinus galapagensis 0.237 + 0.118
Tiburdn tigre Este de Australia 107 1840 0.23-0.26 MLA Manuzzi et al. 2021
Galeocerdo cuwvier
La pintarroja Reino unido, mar celtico 71 2674 0.53-0.73 MNA Manuzzi et al. 2019
Scyliorhinus canicula v Portugal
Tiburon cobrizo Muewva felanda y Australia 103 310 loci 0.208-0.374 0.223-0.288 Junge et al. 2019
Carcharfhiinus brachyurus
Tiburan arenero Australia, Indonesia 207 2478 loci 0.159-0.200 0.191-0.202 Junge et al. 2019
Carchrarfiinus obscurus

{0.19-0.33)+
Tiburén punta negra Mar rojo, Seychelles, Australia 144 1788 0.38 MA Delseret al. 2019
Carcharhiinus mefanopterus e islas del pacifico central
Tiburédn puntas plateadas Este de Australia, Seychelles 92 5461 0.13-0.27 0.139-0.152 Green et al. 2019
Carcharfinus albimarginatus vy Papua MNuewva Guinea
Tiburéan gris Australia, indonesia y dos islas 170 4798 0.139+0.003 0.133 20,003 Momigliano et al. 2017

Carcharfinus amblyrbivnchos

-0.312 +0.004

-0.302+0.002
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Tabla S2 Tabla comparativa mostrando los valores de Fsr y los patrones de diferenciacion genética encontrados en diversas especies de tiburones mediante
Técnicas de Secuenciacion de Nueva Generacion. n numero de individuos. Fsr valores pareados mostrados en cada trabajo. Significancia valor de p o la
significancia de p después de aplicar correcciones de pruebas multiples (FDR) cuando fue el caso.

Far/AMOVA Significancia (p)  Diferencias genéticas observadas mas importantes
INombre comdn/sp Ubicacidn n marcadaor mediante los andlisis de diferenciacidn genética Referencia
Tiburdn martillo comn Baja California, Sinaloa, Mayarit 176 Microsatélites 0.076-0.455 P<0.001 La zona norte (Baja California y Baja California Castillo-Olguin et al 2012
Sphyma lewini Michoacan, Qaxaca y Chiapas (5 loci) Sur)y la zona centro (Sinaloa y Nayarit).
Tiburdn martillo comn Tamaulipas, Campeche 53 Microsatélites -0.01 P=074 Una poblacidn panmictica Alfonso-Ganzéles, 2020
Sphyma lewini y Tabasco (7 loci)
Tiburdn martillo comn Colombia (3 localidades costeras) 111 Microsatélites  AMOVA; Far{General)= 0.00493 P>005 Una poblacidn panmictica Quintanilla, 2015
Sphyma lewini (15 loci)
Tiburén martillo comin Dos localidades dentro de la 174 1317 SNPs 0.004 0,0009 1 poblacidn panmictica en toda laisla Marie et al. 2019a
Sphyma lewini isla Levu en larepublica de Fiji isla Levu pero con migrantes de otras
3 poblaciones hipotéticas
Tiburdn martillo comn Baja Califarnia, Sinaloa, 221 Microsatélites 0.002 - 0.015 P<0.05 2 grupos; Baja California con Sinaloa y Mance et al. 2011
Sphyma lewini Panama y Ecuador (15 laci) Panama y Ecuador
Tiburdn martillo comn Pacifico, Atlantico e Indico 403 Microsatélites 0.027-0.312 P<0.05-P<0.001 4 posibles grupos; Pacifico Tropical Oriental, Indo-  Daly-Engel et al. 2012
Sphyma lewini {13 loci) Pacifico, Atlantico y Golfo de México
Tiburén martillo comn Golfo de México, Caribe 308 Microsatélites 0.012-0.078 P<0.05 3 grupos; Golfo de México, Caribe y Brasil Pinhal et al. 2020
Sphyrma lewini y Brasil (10 loci)
Tiburdn martillo comdn Guatemala, Costa Rica 169 Microsatélites 0.054 P<0.05 3 poblaciones diferenciadas; Guatemala, Panama  Elizondo-Sancho, 2021
Sphyrma lewini y Panama (9 loci) y Costa Rica
Tiburdn de los galdpagos Océano Pacifico e Indico 206 7784 SNPs 0.023-0.033 P<0.05 2 grupos: Pacifico del este y el Pacifico del Pazmifio et al. 2018
Carcharhinus galapagensis oeste-centra incluyendo el indico
Tiburdn de los galdpagos Tres islas dentro de la reserva 85 8103 SNPs 0.005-0.252 P<0.05 2 grupos; isla Isabelay laisla san Cristdbal Pazmifio et al. 2017
Carcharhinus galapagensis marina de los Galapagos conlaisla Santa Cruz
Tiburén sedoso Pacifico Tropical Oriental, Regién 353 ADNmt AMOVA; DsT= 0.01992 P=0.00842 2 grupos; Pacifica Tropical Oriental con la regidn Galvan-Tirado et al. 2013
Carcharhinus falciformis ocednica, Pacifico occidental 732 pb (RC} ocednica y el Pacifico occidental
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Tabla S2. (continuacién) Tabla comparativa mostrando los valores de Fst y los patrones de diferenciacion genética encontrados en diversas especies de
tiburones mediante Técnicas de Secuenciacion de Nueva Generacidon. n nimero de individuos. Fsr valores pareados mostrados en cada trabajo.
Significancia valor de p o la significancia de p después de aplicar correcciones de pruebas multiples (FDR) cuando fue el caso.

Fsr/AMOVA Significancia (p)  Diferencias genéticas obsevadas mas importantes

Nombre comuin/sp Ubicacidn n marcadar mediante los analisis de diferenciacidn genética Referencia
Tiburdn martillo comiin Sinaloa, Nayarit, Jalisco, 198 ADNmt pST=0.031 P=0.002 2 grupos; regidn norte (Sinaloa y Nayarit) y la Rosales-Lipez, 2018
Sphyima lewini Oaxacay Chiapas Mitogenomas region sur (Oaxaca y Chiapas)
Tiburdn martillo comn Tamaulipas, Campeche 70 ADNmt 0.007; @sT=0.04 P>0.05 Una poblacidn panmictica Alfonso-Gonzales, 2020
Sphyma lewini y Tabasco Mitogenoma
Tiburdn martillo comtin Tamaulipas, Campeche 70 DLOOP 0.06; psT="0.06 P<0.05 Dos grupos diferenciados; Tamaulipas Alffonso-Gonzales, 2020
Sphyma lewini y Tabasco y Campeche con Tabasco
Tiburdn martillo comuin Golfo de México, Caribe 308 ADNmt p5T=0.15-0.66 P<0.05 4 grupos; Golfo de México, Caribe, Brasil del Norte Pinhal et al. 2020
Sphyma lewini y Brasil 1083 - 1085 pb (RC) Brasil del sur
Tiburdn martillo comtin Atlantico de E.UA, Golfa de 177 ADNmt MsT= 0.62-0.91 p<000000L 3 grupos; Atldntico de EUAcon el Golfo de México,  Chapman et al. 2009
Sphyma lewini México, Caribe y Brasil Regidn cantrol Caribe y Brasil.
Tiburén martillo comdin Pacifico, Atlantico e Indico 271 ADNmt 0.171-0.736 P<0.05 3 grupos principales; Pacffico, Atlantico Duncan et al. 2006
Sphyma lewini 548pb (RC) e Indico.
Tiburén martillo comin Pacifico mexicano, Guatemala, 435 ADNmt 0.086 - 0.661 P<0.05 2 grupos; Pacifico mexicano y Colombia con Elizondo-Sancho, 2021
Sphyrma lewini Costa Rica, Panama y Colombia 489 pb (RC) Panama, Guatemalay Costa Rica
Tiburdn martillo coman Colombia (3 localidades costeras 84 ADNmt -0.0358-0.0145 P>0.05 Una poblacion panmictica Quintanilla, 2015
Sphyma lewini v una alejada de la costa) 549 pb (RC)
Tiburon martillo liso Baja California, Galfo de 92 1456 SNPs -0.0003 - 0.0037 P>0.05 Una poblacidn panmictica Felix-Lopez, 2019b
Sphyma zygaena California e Isla Socorro
Tiburdn martillo liso Baja California, Golfa de 54 - 65 ADNmt AMOVA P<0.05 Diferencias entre poblaciones (hembras y Felix-Lopez et al. 2019a
Sphyma zygaena California e Isla Socorro (psT=0.058 - 0.065 organismos inmaduros)
Tiburon martillo liso Baja California Sur, Colima, Nayarit 318 ADNmt (s7=0.5075-0.8134 P<0.0072 2 grupos; Pacifico mexicano y Ecuadar con Perd Bolafio et al. 2019
Sphyma zygaena Chiapas. Ecuador,Per y Chile 630 pb (RC}) y Chile

68



Tabla S2. (continuacién) Tabla comparativa mostrando los valores de Fst y los patrones de diferenciacion genética encontrados en diversas especies de
tiburones mediante Técnicas de Secuenciacibn de Nueva Generacidon. n nimero de individuos. Fsr valores pareados mostrados en cada trabajo.
Significancia valor de p o la significancia de p después de aplicar correcciones de pruebas multiples (FDR) cuando fue el caso.

Fer/AMOVA Significancia(p)  Diferencias genéticas observadas masimportantes
Nombre comin/sp Ubicacion n marcador mediante los analisis de diferenciacion genética Referencia
Tiburén toro Texas, Luisiana y Florida 139 Microsatélites 0.015 P<0.02 Se observaron diferencias (FST; 1 localidad), Laurrabaquio-Alvarado et al. 2019
Carcharhinus leucas (2 Iocalidades) (8 loci) Structure (sindif.), sin sefial de estructuragenética
Tiburén toro Texas, Luisiana y Florida 139 ADNmt 0.09-0.22 P<0.02 2 grupos dierenciados; Florida occidentaly Florida Laurrabaquio-Alvarado et al. 2019
Carcharhinus leucas (2 localidades) 826 pb (RC) oriental con Texas y Luisiana
Tiburén toro Florida, Texas, Luisiana, Veracruz 51 ADNmt (s7=0.882-0.961 P<0.05-p<0o01 2 9rupos dierenciados; Florida, Texas, Luisiana Laurrabaquio-Alvarado et al. 2021
Carcharhinus leucas y Caribe Mitogenomas y Veracruz (1) y el Caribe
Tiburén toro Florida, Texas, Luisiana, Veracruz 100 ADNmt (s1=0.597-1.0 P<0.001 3 grupos diferenciados; Florida, Texas, Luisiana Laurrabaquio-Alvarado et al. 2021
Carcharhinus leucas Caribe y Brasil 810 pb (RC) y Veracruz (1), el Caribe (2) y Brasil (3)
Tiburén martillo cabezade pala  Florida, Campechey Tabasco 251 ADNmt <0.067-0.087 P<0.05-P<0.0001 3 grupos; Costa del Atlantico de Florida, Costadel ~ Escatel-Lunaet al. 2015
Sphyma tiburo 940 pb (RC) Golfo de Florida y sureste mexicano
Tiburén martillo cabezade pala  Florida y Carolina del norte 134 5865 SNPs (neutral) 0.019-0.021 P<0.001 2 grupos; Carolina del Norte y Florida Portnoy et al. 2015
Sphyma tiburo 30 SNPs (seleccian) 0.177-0.543 P<0.001 3 grupos; 2 localidades del noroeste de Florida,
Bahia de Florida y Carolina del norte
ADNmt 1134 pb . . . . .
Tiburon martillo cabezade pala  Florida y Carolina del norte 134 (RC) 0.055-0.234 P<0.015 2grupos;, Carolina del Norte y Florida ( Diferencias Portnoy et al. 2015
Sphyma tiburo entre la localidad del Noroeste y Bahia de Florida)
Tiburén martillo cabezade pala  Goffo de México y 149 21006 SNPs 0.012-0.069 P<000001  3grupos; Sureste del atlantico de EUA, Diaz-Jaimes et al. 2020
Sphyma Tiburén Atlantico norte Golfo de México y Qeste de Florida
Tiburén zorro Pacffico Tropical Oriental, Hawa 331 Microsatélites 0.008-0.075 P<0.05 (concorre- 2 grupos; Pacifico Tropical Oriental y Hawai con Cardefiosaet al. 2014
Alopias pelagicus y Taiwdn (7 loci) ccion deBonferroni)  Taiwan
Tiburén zorro Pacifico Tropical Oriental, Hawai 323 ADNmt Os7=0.0624-0.8964 P<0.05 (concarre- 2 grupos; Pacifico Tropical Oriental y Hawai con Cardefiosa et al. 2014
Alopias pelagicus y Taiwan 655 pb (CON ccion deBonferroni)  Taiwan
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Tabla S2. Tabla comparativa mostrando los valores de Fsr y los patrones de diferenciacién genética encontrados en diversas especies de tiburones mediante
Técnicas de Secuenciacion de Nueva Generacion. n nimero de individuos. SNPs nimero de SNPs. Fsr valores pareados mostrados en cada trabajo.
Significancia valor de p o la significancia de p después de aplicar correcciones de pruebas multiples (FDR) cuando fue el caso.

Nombre comin/sp Ubicacidn n SNPs Fst Significancia (p)  Diferencias genéticas cbservadas mas importantes Referencia
mediante los analisis de diferenciacion genética

Arenque del Atlantico Atlantico norte, mar del norte 400 3847 0.09-0.91 P <0.0000000001 2 grupos; Mar baltico y Atlantico norte Lamichhaney etal. 2012
Clupea harengus y mar del baltico.
Tiburén sedoso Atlantico norte, sury mar rojo 143 346 0.014-0.035 P <0.001. 4 grupos; Golfo de México, Brasil, Kraft et al. 2020
Carcharhinus falciformis Norte del Atlantice y mar rojo
La pintarroja Reino unido, mar céltico 71 2674 0.009-0.067 significativos ~ Mar Céltico y Sur de Portugal Manuzzi etal. 2019
Scyliorhinus canicula y Portugal (FDR)
Tiburén cobrizo Nueva Zelanda y Australia 103 310loci -0.014-0.112 significativos ~ Poblaciones en panmixia con excepcion Junge etal. 2019
Carcharhinus brachyurus de la localidad del oeste de Australia
Tiburén arenero Australia, Indonesia 207 2478loci  -0.008-0.011 significativos ~ Poblaciones panmicticas Junge etal. 2019
Carcharhinus obscurus y Sudafrica
Tiburén punta negra Mar rojo, Seychelles, Australia 144 1788 0.01-0.84 significativos 3 grupos; Zona indica, Australia Delseretal. 2019
C. melanopterus e islas del pacifico central y Pacifico central
Tiburén puntas plateadas Este de Australia, Seychelles 92 6461 0.057-0.059 P <0.0167 2 grupos; Seychellesy el Este de Australia Greenetal. 2019

Carcharhinus albimarginatus

y Papua Nueva Guinea

con Papua Nueva Guinea
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