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“Solo los murciéiagos
se entienden con &l mundo

pero al revés”
M. Benedetti

"Pies para que los quiero

si tengo alas para volar”
Frida Kalho.

* No soy nada
Nunca seré nada
Fuera de eso tengo en mi

todos los suefos del mundo.”
F. Pessoa

“Las preguntas sirven para caminar
no para quedarse parado asi nomas
por eso los hombres y mujeres
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para llegar se despiden y para irse

saludan. Nunca se estan quietos.”
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RESUMEN

Este trabajo utiliza el enfoque ecomorfoldgico para analizar la estructura
de la fauna de murcidlagos que habita la Peninsula de Yucatdn con el objetive
de encaontrar patrones, tanto en &l nicho que ocupan las especies de
murciélagos como en la distancia interaspecifica gue existe entra las mismas a
diferentes escalas geogréficas, bajo la premisa de que al aumentar el nimero
de especies en diferentes escalas tanio {a distancia entre las especies como el
area que ocupan en el espacio ecomorfolégico de los diferentes ensambles de
murciélagos permanecen constantes,

La Peninsula de Yucatdn fue subdividida con base en un cuadro de
4° ¥ 4°, en cuadros de 2° x 2°, 1° x 1° y 0.5° x 0.5° de latitud-longitud, a
partir de los cuales se realizd una base de datos con la composiciéon de
especies de cada cuadro, asi como con los parametros basicos de morfologia
alar (carga alar, cociente de aspecto e indice de punta). Estos datos se
asignaron a diferentes categorias: para =i total de especies, asi como para los
gremios de frugivoros, insactivoros aéreos a insectivoros de sustrato. Para
estimar la distancia entre las especies se calculd la distancia al vecino mas
cercano en cada cuadro; mientras que el drea del aspacio ecomorfoldgico fue
calculado a traves de su desviacion estdndar. Esta metodologia permitié
obtener |a distancia interéspecifica y el area en los ensambles reales de
murciélagos que habitan la Peninsula de Yucatdn. Sin embarga, para poder
probar la hipdtesis nuia fue necesario realizar un modelo nule, generande 1000
comunidades al azar per cuadro analizado, con el fin de comparar las
resultados obtenideos en los ensambles naturales y los obtenidos por el azar.
Bajo la suposicidn de que el incremento de especies promovera ya sea que la
distancia entre las mismas disminuya o se mantenga constante; mientras que
el area del morfoespacio o aumentara o permanecera constante, segln el
grado de saturacién de especies que prasenten los ensambles. Los resultados
sugleren que la distancia entre las especies disminuye conforme aumenta la
rigueza aunque esta distancia es mayor de [o que se esperaria por azar,
Mientras que el area ocupada por las especies aumenta conforme se
incrementa el nimero de especies en el ensamble. Al analizar el proamedio de
la distancia interespacifica por escala se encontrd que la distancia entre las
especies es mayor de lo que se esperaria por azar. Mientras que para el caso
del area que ocupan las mismas, se encontrd gue nara los gremios de
frugivoros e insectivoros de sustrgto el drea es mayor de lo que se espararia
por azar. Sin embargo, en la categoria de insectivoros aéreos 1os ensambles
reales no difieren significativamente de los generados al azar. Y en el total de
especies se ocbservd un patron que depende de |a escala, donde en los cuadros
pequefios los ensambles reales difieren significativamente del azar, mientras
que en los de 2x2 grados no existe una diferencia significativa entre los
ensambles reales y los generados por el modelo nulo. Sugiriendo que en
general los ensambles de murciélagos de la Peninsuia de Yucatan presentan
cierto gradeo de saturacian.



INTRODUCCION

“El verdadero estudio &5 una duda,
la certeza de saber que muy poca se
sabe”

Amancia Sabugo Abrif

ECOLOGIA DE COMUNIDADES

La ecologia de comunidades tiene como objetivo explicar la variedad y
abundancia de los organismas que coexisten en el espacio v el tiempo
(Roughgarden y Diamond 1986). Es decir, &l por qué encontramos justamente
clerto conjunto de especies en un lugar determinado. Para lograr este objetive
es necesario entender |os patrones de organizacién que permiten la
coexistencia de las especias y gue determinan la composicion y estructura de
la comunidad, asi como los procesos que generan estos patrones de -
organizacion (Wilbur y Trawvis 1984).

1. CONCEPTOS BASICOS

EQué es una comunidad?

Definir lo que es una comunidad ha causado una gran controversia a lo
largo de la historia de la ecologia, puesto que cuando se habla de comunidades
no necesariamente se hace referencia a entidades discretas o imitadas, sine a
sistemas abiertos que empiricamente sen dificiles de reconocer y delimitar.
Esto se debe a que en la naturaleza las comunidades estan interactuando
continuamente a o largo de gradientes ambientales en lugar de formar zonas
claramente separadas, lo que ha provocado que este término se utilice de
diferentes formas y por lo tanto se le considere una abstraccion (Begon et al.

1986, Giller 1584).
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En principio, el términa “comunidad” se refiere a conjuntos de
poblaciones de diferentes especies que comparten gl mismo tiempo y espacio
(Krebs 1978, Giller 1984, Begon et af. 1986, Diamond y Casa 1986, Findley
19%3); por lo tanto, es necesaro que estas especies vivan lo suficientemente
cerca para tener el potenciai de interactuar {Strong ef al. 1984).

Dado gue la comunidad estd conformada por todos los organismos
presentes en una unidad espacio-temporal de cualquier magnitud (Palmer y
White 1994), al estar compuesta por organismos pertenecientes a todos los
niveles troficos, puede volverse casi infinitamente grande. Para estudiarla es
necesario definirla y delimitarla con base an varios factores, tales como
espacio, funcidn, asociaciones taxondmicas y/o interacciones en la red tréfica
(Shimwell 1971, MacArthur 1972, Diamond y Case 1986, Schiuter y Ricklefs
1993, Tokashi 19537}, £sto ha llevade a que, por lo general, se estudien
muestras que representan sélo una parte de la comunidad, dandole al término
un significade mas restnngido y operativo. Esta restricaén involucra el
reconocimiento de comunidades de organismos relacionados
taxondmicamente; por elemplo, existen estudios de comunidades de aves,
comunidades de murciélagos, etc. Estas comunidades pueden ser llamadas
“ensamblajes”, término que se refiere a grupos relacionados filogenéticamente
¥ gue ccupan el mismo lugar (Jaksic et a/. 1981, Tokeshi 1993, Fauth et a/.
1998). Por otro lado, el término “ensamble” se ha utilizado para nombrar

conjuntos de especies que coexisten a nivel regional o continental y que no sen
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consideradas necesariamente “comunidades” debido a que son conjunitos de
especias que puaden no estar interactuando.

Las comunidades también se pueden compartimentalizar en unidades
ecalégicas llamadas “gremios” (Root 1967). Este términc hace referencia a un
grupo de especies que sin importar su posicion taxcondmica, utilizan la misma
clase de recursos ambientalas de manera similar y por lo tanto se considera
que tienen papeles equivalentes dentro da la comunidad (Jaksic et a/. 1981,
Fauth et a/. 1996, Lincon et al. 1998).

Por lo anteriormente expuestc, los limites espaciales y temporaies de
las comunidades son determinados arpitraniamente dependiendo de las
preguntas que se desean resolver y de los objetivos de la investigacidn {Giiler
1984, Roughgarden y Diamond 1986, Findley 1993, Fouth 1996, Tokeshi
1993). Los tres aspectos que demarcan una comunidad ecaldgica son sus
limites taxondmicos, espaciales y temporales (Tokeshi 1983). Aigunos de los
¢riterios potenciales que podran confirmar la existencia de las comunidades
son las raglas de ensamblaje o la limitacion del nicho ecolégico (Palmer v
White 1994).

Estructura y composiciéon de la comunidad

La comunidad tiene una serie de propiedades que son resultado tanto de
las adaptaciones de los organismos al medio fisico como de las interacciones
entre |as especies, las cuales le confieren una composicion y estructura
particulares, asi como una estabilidad dindmica (Pianka 1973, Krebs 1978,

Giller 1984, Begon et af. 1986, Weins 188%).



La composicidn de especies en una comunidad se refiere al nimero e
identidad de las especies que coexisten en ella y depende de la tasa a la que
la comunidad estd perdiendo y ganando especies. Se considera que una
comunidad tiene estructura definida si las especies que contiene son una
mueastra nc azarosa (en términos tante biogeograficos comoe ecoldgicos) de 1as
que podrian vivir en alla. Si la comumdad tiene un patrén no aleatorio habrd
aspecias que serdn activamente excluidas debido a que no cualguier especie
podra establecerse (Pimm 1991). Los estudios sobre estructura de
comunidades tratan de explicar los mecanismos que forman estos patrones vy

gue por lo tanto determinan la estructura de la comunidad.

2. BREVE RESENA HISTORICA DEL ESTUDIO DE COMUNIDADE?
Membresia Limitada

Elton {1927) propusc que las comunidades contienen menos especies de
las que potencialmente podrian sobrevivir en cualquiera de las condiciones
ambientales reales. Las interacciones que se dan entre las especies y ciertas
reglas de ensamblaje determinan cuadles especies pertenecen ¢ nQ a una
comunidad; este fendmeno se ha dencminado "membresia limitada®
{Roughgarden y Diamond 1986). En los Uitimos 70 afios la ecologia de
comunidades, con la finalidad de interpretar la membresia imitada v las reglas
de ensamblaje de las comunidades, se ha dedicado a tratar de explicar: (1) lo
que limita la composicidn de especies, (2) lo que le permite a las especies

coexistir, v (3) silos ensamblajes de especias son conjuntos de taxa que por
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procesos aleatorios habitan un sitic o s1 presentan patrones organizados de
compasicidn y estructura (Roughgarden 1989, Drake 1590).
Competencia

En la década de los cuarenta, ios estudios en ecolegia de poblacicneas se
enfocaron en demostrar que las especies muy similares ecolégicamente
compiten por los recursas v por lo tanto es muy dificil su coexistencia (Schluter
y Rickiefs 1993). Lack (1944) fue el primer ecologo en abordar el hecho de que
ias especies relacionadas taxondémicamente y que viven Jubtas en la naturaleza
puaden coexistir por medio de la reparticion de recursos (Pimm 1991).
Posteriormente, Hutchinson (1957, 1959) llevd la reparticidn de los recursos al
contexto de la ecologia de comunidades conceptualizando las posiciones de las
especies que existen dentro del espacio multidimensional del nicho. Los gjes de
este espacio son factores tanto bigticos como abidticos, a o largo de los cuales
las especias se Jocalizan y pueden realizar la reparticion de los recursos para
poder coexistir, Este concepto sugiere que las interacciones competitivas entre
las especies limitan su empaquetamiento en el espacio del nicho v por lo tanto
se puede encontrar un numero limitado de especies dentro de una comunidad
(Schulter y Ricklefs 1993).

Hutchinson (1957,195%,1965) y MacArthur (1958) descubrieron que
especies relacionadas taxonémicamente que cocexisten en comunidades locales
difieren en atributos morfoldgicos tales como el tamafio del cuerpo o sus
apéndices troficos, asi comao en el uso de habitat, siendo estas diferencias las
que reducen la competencia interespecifica y promueven |a coexistencia

{Schluter y Ricklefs 1993, Findley 1993, Brown 1995). MacArthur y Levins
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{1967) por su parte formalizaron el concepto de "limite de simiiaridad"” que s
el maximo grado en que las especies se pueden sobrelapar en el espacic de
nicho y continuar coexistiendo localmente.

Estos trabajos reforzaron la 1dea de que la propledad de equilibrio de las
comunidades, inciuyende el nimero de especies coexistentes, es determinada
en gran parte por las interacciones ecoldgicas entre las especies. De acuerde
con estos estudios, la competencia era la principal interaccién dentre del
ambiente fisico local y, por lo tanto, la principal responsable de las propiedades
de la comunidad (Cody 1974, Cody v Diamond 1975, Diamond y Case 1986,
Weins 1989),

Si se considera a la competencia como Ja principai fuerza estructuradora
de fa comunidad, dos especies con requerimientos ecoiégicos similares no
pueden coexistir, o gue da como resuitado una "exclusién competitiva™ de una
de estas especies (Gause 1934). Por otra parte, el "despiazamiento de
caracteres" promoveria que la competenciz entre dos especies simiiares
funcignal y morfolégicamente tienda a promover cambios evolutives que

permitan su coexistencia (Pimm 1991, Brown 1995).

Utilizacién de modelos nulos en el estudio de comunidades e
importancia de los factores locales y regionales en /a estructura de fa
comunidad

Las ideas sobre el papel que juega la competencia interespecifica se
desarrollaron hasta que Simberloff v colaboradores cuestionaron la forma en la

gue se venia trabajando y pusieron a prueba la hipdtesis de competencia



utilizando madelos nulos (Streng ef al. 1979, Connor v Simberloff 1979). Estos
trabajos cuestionaron, entre otros aspeactos, ia metodologia de las
Investigaciones que se habian realizado, descubriendo que algunas veces no
eran estadisticamanie validas. Este promovié la utilizacion de modeios
estadisticos mas rigurosos deniro de {a ecologia de comunidades {Arita 1597).

Hasta este punto, la ecologia de comunidades mantenia 1z idea de que
los patrones de diversidad locales eran el resultado de los procesos ecoldgicos
locales tales como la competencia. Sin embargo, al comparar sitios
ecolégicamente similares en difarentes regiones se encontraron diferancias
sustanciales en la composicion de especies, lo que suginéd que las
circunstancias historicas como geogréficas - peculiares a regiones especificas -
dejan su huella en las caracteristicas de la comunidad local (Ricklefs _1987,
Schluter v Rickiefs 1993).

Lz ecologia de comunidades reconoce actualmente que los ensambles de
especies son el producto tanto de factores histéricos como de las condiciones
ecoldgicas locales. De asta manera, a escaias continentales o regionales
procescs a nivel de especie tales como la colonizacion, la especiacion y la
extincidn, son los que afectan la composicidn bidtica. Por el contrario, a escalas
mas pequefas las interaccicnes ecoldgicas entre las espec@s y con el ambiente
son las que determinan qué combinaciones de especies pueden coaxistir. Asi,
los procesos macroscopicos {biogeograficos v evalutivos) afectan la estructura
micrescopica de la comunidad, debido a que las comunidades ecolégicas
locales son ensamtbles de los bancos (“pools”) de especies regionaies y

continentates. Por el contrario, los procesos ecoldgicos microscopicos afectan ta



composicién de los ensamblajes continentales y regionales, va que las biotas a
grandes escalas reflejan los efectos acumulativos de los fendmenos gue
ocurren en las comunidades locales (Brown y Nicolette 1991, Schiuter y
Ricklefs 1993, Kalko 1998, Arita y Figueroa 1999, Huston 1999, Lawion 1399,
Gaston 2000).

Sin embargo, resulta dificil discriminar entre las causas y los efectos de
la rniqueza de especies a diferentes escalas espaciales, ya que no se sabe qué
tanto la rigueza local se deriva de la riqueza regional vy viceversa (Cornell y
Lawten 1992). Lawton (1999) sefiala que tal vez ta principai debiiidad de la
ecologia de comunidades tradicional es su énfasis en el estudio de los patrones
locales. Al asumir que la mayoria de los factores que determinan la estructura
de 1a comunidad ocurren dentro del sistema se estd perdiendo gran parte de lo
que sucede en realidad. Esto ha promovido un cambic en el estudio de
comumdades que propone InCrementar la escala de los estudios en este
campo. Este “incremento de escala” contrario a lo que ocurre en geogdrafia, es
decir, una resolucidn fina, se refiere a estudios en grandes areas que van de lo
regional a lo continental (Arita y Rodriguez en prensa). Con base en la premisa
de que los patrones sélo emergen cuando se ignoran 108 detalles, se pretende
obtener una imagen mas grande de lo gque ocurre en los ensamblajes, con el
fin de buscar patrones (Lawton 1999) en las distribuciones, abundancias y
riqueza de especies, a escalas que van de 1o local a o global (Brown y Maurer
1989, Brown 1995, Lawton 1999).

Las aproximaciones que se han realizado hasta la fecha para separar los

procesgs ecologicos y evolutivos que determinan |2 diversidad local con el



objetivo de explicar la diversidad a grandes escaias incluyen basicamente
comparacicnes de gradientes latitudinales de riqueza de especies, relacicnes
aspecie-energia, contrastes de 1a rigueza local y regional, y &l andlisis de
covarianza taxonomica en riqueza de especies (Caley y Schiluter 1897, Karlson

y Cornell 1998, Srivastava 1999, Gaston 2000).

3. EL PAPEL DE LA ECOMORFOLOGIA EN EL ESTUDIO DE
COMUNIDADES

La relacidén gue existe entre la forma y funcidn de los organismos ha
sido de interas desde |a filosofia aristotélica y es una de las cuestiones que la
biologia ha tratado de explicar y comprender desde sus origenes. vVan der
Klaauw (1949) definid &l término “morfologia ecolégica” ahora denominado
"ecomorfologia” como el estudio de a relacidn entre ja morfologia del
organismo y su ambiente (Waingrith y Relly 1994). La ecomorfologia asume
que las formas de los organismos han sido moldeadas por los efectos
concurrentes de sus requerimientos ecoldgicos y sus historias evolutivas. De
modo gue todo 10 que se infiera sobre relaciones ecolégicas con base en
analisis ecomorfoldgicos supone una relacion consistente entre eceologia vy
morfologia (Ricklefs y Miles 1994).

Este tipo de estudios considera que los caracteres morfoldgicos estan
organizados en complejos funcicnales que pertenecen a tareas ecologicas
relevantes e identificables. Asumiendo que las especies que mas se parecen en
forma y tamafio son las que comparten ¢ aprovechan el mismo tipo de

recursos de forma semejante (Ricklefs y Miles 1994),
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Van Valen (1965) planted la hipdtesis de la variacién de nicho, 1a cual
propone que la vanacién morfoldgica refleja las restricciones ecoldgicas y por
consiguiente puede ser una medida del tamafio del nicho de las especies. Asi la
estructuracion de la comunidad puede ser reflejada en una gréfica (Fi1g.2)
(Findley 1993) donde cada eje representaria algun atributo ecoldgico 0
morfoidgico y cada esfera representa el espacio ecomorfolégico ocupado por
una especie el cual puede ser equivalente a su nicho dentro dei ensamble al

que pertenece.

A

Morfologia/ Ecologia
Sobrelapamiento

Vanacaon
ntraespecifica

\Dlstanaa

intergspecifica

Merfelogia / Ecologia

Figura 1. Modelo de comunidad en un espacio bidimensional. Cada ¢je representa un
atributo morfologico o ecolégico, las esferas representan el espacio que ocupa cada
especie, donde su diametro representa la variacion intraespecifica. La distancia
interespecifica es el valor de distancia entre los centros de las dos esferas. El traslape
de especies representaria cierto grado de competencia (Modificado de Findley 1993).

Si se considera que en ia actuaiidad uno de los principales retos en
ecologia de comunidades es comprender la influencia retativa de los procesos
iocales y regionales en los ensambles de especies que coexisten en una
determinada area (Carnell y Lawton 1992, Ricklefs y Schiuter 1993, Anita

1997, Lawton 1999) resulta interesante buscar la manera de integrar estos



cuestionamientos dentro del enfoque ecomerfoldgico, Una de las preguntas
mas importantes a este respecto es tratar de dilucidar si al aumentar ol
ndmero de especies en las comunidades se incrementa el promedio de la
distancia morfologica entre sus miembros o si el espacio morfoldgico total se
mantiene sin cambios (Findley y Black 1383, Miles y Ricklefs 1984, Ricklefs y
Travis 1980).

L.os analisis ecomorfoldgicos con vertebrados han dado lugar a ia
generalizacidon que propone gque conforme aumenta el ndimero de especies en
un ensamble, la distancia promedio entre vecinos cercanos permanecea
constante mientras que el volumen morfoidgico total ocupado por el ensamble
aumenta (Ricklefs y Schiuter 1993, Rickiefs y Miles 1994}; (Fig.3.A). Esta idea
suglere que las nuevas especies gue entran at ensamble deben desarrollar
formas novedosas de uso de recursos, ubicandose en posiciones del mche que
no estaban definidas por las especies residentes, con |2 probabilidad de que si
el conmjunto de especies que integra el nicleo del ensamble puede resistir ia
Invasion, significaria que este ensamble podria considerarse como saturado. De
esta manera, si las especies invasoras no son excludas por competencia,
serian especies que utilizan diferentes recursos a los usados por 1as especies
ya presentes y, por |0 tanto, al aumentar el numero de especies aumentaria el
volumen total de nicho del ensamble, pero la distancia entre las especies se
mantendria constante. En cambio, en un ensambie no saturado 1a influencia de
las interacciones es mucho menor a la de |a historia de colonizacidn a partir de
la regidn circundante, de tal forma que |a diversidad local puede aumentar

gradualmente conforme aumenta |a diversidad regionat, generando patrones



no saturados localmente. Por estas caracteristicas es posible predecir que las
especies gue pueden nvadir este Lipo de ensambles lo harian integrandose al

espacio del nicho ocupado de antemano por {as especies residentes (Fig. 3. 8).

Los estudios ecomorfologicos en general apoyan mas la idea de {as

L

comunidades saturadas (Lawton 1999, Moreno 2009).
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Figura. 2. Distancia interespecifica y volumen en comunidades saturadas y no
saturadas. La opcién A representa l1as comunidades saturadas, donde la distancia
interespecifica se mantiene constante, pero el volumen aumenta conforme aumenta ¢l
numero de especies. En 13 opcidn B el volumen permanece constante y la distancia
interespecifica disminuye conforme aumenta e} nimero de especies,

4, ESTRUCTURA DE COMUNIDADES DE MURCIELAGOS.

A pesar de todos los esfuerzos realizados por las investigaciones en
ecologia de comunidades, no se han lograde responder las preguntas basicas
acerca de 1a estructura de los ensambies de especies. Debido a que las
comunidades de murciélagos por su distribucion y diversidad son consideradas

los ensambles mas complejos de especies simpatncas de mamiferos

-
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{Bonaccorso 1979), los estudios realizados con este grupo han resultado de
suma importancia en sus contribuciones para el conocimiento de los patrones y
procesos que se llevan a cabe dentro de las comunidades ecoldgicas (Kalko
1997). e

Al ser los Unicos mamiferas con capacidad de volar, tas adaptaciones
morfoldgicas vy sensorales relacionadas, entre eilas el sistema de
ecolocalizacidn, 'e permiten a los murciélages acceder a una gran varedad de
habitats y explotar una gran cantidad de recursos.

Los quirdpteros, al igual que otros grupos de organismos, alcanzan su
mayor diversidad en los ecosistemas tropicales. A diferencia de los murciélagos
que habitan zonas templadas, 10s cuales se alimentan solamente de Insectos,
los murciélagos que habitan en zonas tropicales presentan una gran variedad
de dietas gue incluyen nectar, pclen, frutas, insectos, sangre y pequefios
vertebrados como aves, pequefios roedores, peces, lagartijas y otros
murciélagos (Kalko 1597). Esto les confiare una importancia ecoidgica dentro
de la comunidad coma depredadcres de insectos y vertebrados, dispersores de
semillas y polinizadores (Janzen y Wilson 1983). Es por esta razén que los
estudios de los murciélagos en los ecosistemas tropicales permiten anatizar al
conjunto total de especies gue conforman 10s ensambles asi como 10 que esta
ocurriendo en cada uno de los gremics o categorias alimenticias para observar
patrones de estructura en cada grupo.

La aplicacidn de los estudios ecomorfoldgicos dentra de |a ecoiogia de
comunidades de murcigtagos a partir de especimenas de museo ha resultado

ser una de las herramientas mas utithzadas. Esto se justifica debido 2 que la



colecta adecuada de datos en campo al ser organismos voladores y nocturnos
resufta dificil en la mayoria de los casos; ya que las caracteristicas
ecomorfolégicas tienen alta repetibihdad de medicidn vy son medidas
independientemente de {as condiciones ambientales (McNab, 1971, Fenton
1972, Findley 1973, 1976, 1993, Schum 1984 Willing y Moulton 1989, Anta
1992, Ricklefs y Miles 1954 Heller y Volieth 1995,).

Los estudios ecomorfologicos con murciélagos se han basado en
distintos atributos incluyendo morfologia alar, estructura mandibular, tamafic
del cerebro, dimensiones externas generales y variacion geografica (Findley v
Wilson 1882). Todos estes trabajos concluyen que al menos en este grupo de
mamiferos la correspondencia enire ecologia y morfologia es 1o
suficientemente fuerte para hacer predicciones ecbiégicas, va que al menos en
lo que respecta al vuelo, la morfologia alar determina la seleccidn de habitats
de forrajeo y las diferencias en {a morfologia alar resuitan en la reparticidn de
recursos espaciales. Es por estas razones que la forma de fas alas de los
murciélagos ha sido objeto de especial atencion por ser una caracteristica
claramente relacionada con la ecologia y comportamiento de estos organismos
(Lawlor 1973, Findley 1976, Findley y Wilson 1982, Findley y Black 1983,
Schum 1984, McKenzie v Rolfe 1986, Aldirdge y Rautenbach 1687, Norberg v
Rayner 1987, Crome y Richards 1988, Willing y Moulton 1989, Gindely 1993,
Norberg 1954, Arita 1997, Arita y Fenton 1997).0e manera que a partir de la
morfologia alar es posible determinar un nicho ecomorfolégico para cada

especie y asi analizar los conjuntos de especies 2 partir de un mismo espacio



ecomorfoléqico reflejando la estructura de la comunidad en una grafica (Figura

3)

. _af

Molossus rufus

Eumopd bonariensis

*Mormoops megaloplylia WL

Peropterix macrotis

Artibeus jamaicensis
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Figura 3. Ejemplo de las siluetas mas representativas de los murciélagos que

habitan la Peninsula de Yucatan a escala y su ubicacién dentro dei espacio
ecomorfolégico, donde en las graficas cada especie representa un puntoy a
partir del conjunto de puntos se puede representar el nicho ocupado por el
ensamble de murciélagos vy analizar asi su estructura (Guerrero 1998).
murciélagos ha ido a 1a par con las ideas que se han desarrollado dentro de la
teoria de ecologia de cocmunidades en general. En la década de los setenta, los
trabajos con comunidades de murciglagos tropicales reflejaron la idea del

efecto de la competencia en ta estructuracion de la comunidad, siendo los

atributos morfoldgicos y de dieta los mas estudiados (Tamsitt 1967, McNab
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1971, Fleming 1972, Humphrey 1975, Heithaus, Flemig y Opler 1975,
Bonaccorse 1979, Humphrey y Bonaccorso 1979). En principio se encuentra la
relacidn entre el tamafio de los murciélagos y sus reqguerimiantos ecclogicos
(Tamsitt 1967); posteriormente se propone que las comunidades de
murciétagos fropicales son moideadas por la estructura de |z vegetacion, asi
coma por el tipo y ei tamafio del alimente (McNab 1971, Fleming 1972,
Bonaccorso 1979) siendo importante también la competencia por los sitios de
refugie (Humphrey 1975). A partir de la hipétesis de vanacién de nicho {(Van
Valen 1965) Findley (1973, 1976), con estudios morfomeétricos multivariados
astimé la estructura de comunidades dentro de este grupo de organismos
utihzando sus caracteristicas morfolégicas a través de espacios
ecomorfoldégicos (Figura 3). Con base en la suposicidn de que para comprender
la dindmica de la comunidad, es necesario conocer la extension a la cual las
especies se sobrelapan o son exclusivas en sus demandas ambientales.
Encontrd que las faunas de murciélagos estdn compuestas, dentro del espacic
morfoldgico, por un gruge muy empaquetado de especies simiares y por pocas
especies distintas aisladas. Donde |as especies aisladas tienen menor
competencia vy por esta razdn presentan mayor variacion morfoldgica.
Postericrmente se comprobd que la morfologia de los murciélagos es predictiva
de la dietz (Findley y Black 1983), v gue las especies mas vanables en
morfologia también lo son en dieta. Asi especies lejanas morfoldgicamente de
otras en una comunidad muestran también mayor distancia ecolégica (Findlay

¥ Black 1983, Findiey 1993).



En las dos Gltimas decadas las investigaciones se han distinguide por 1a
incorporacidn vy sintesis de diferentes atributos de las comunidades a fin de
lograr un analisis mas completo e integral de lo que ocurre en éstas. Al
realizarse trabajos de uso diferencial de habitat relacionando infoermacidn de
morfologia alar, caracteristicas de vuelo y sonidos de ecolocalizacidn (McKenzie
y Reife 1986, Baggge 1987, Aldridge y Rautenbach 1987, Crome y Richards
1988, Neuweller 1983), se comprobd que 10s murcidlagos no pueden acceder a
todos los habitats y recursos de manera igual, ya que estdn limtados por la
morfologia alar v sus capacidades sensoriales a un intervalo iimitado en el gque
pueden operar eficlientementa (Norbarg 1987 vy Fenten 1990}, Esta confirma ia
nupdtesis de que ta morfologia alar v los llamados de ecolocalizacion son partes
de un mismo complejo adaptativo (Aldridge y Rautenbach 1987, Arita y Fenton
19397). En el trabajo de Aldridge y Rautenbach (1987} se encontrd gue lz2
morfologia alar vy el sonido de ecolocalizacidén determinan la seleccion y el
comportamiento de forrajeo, corrcborando la relacién entre habitat de forrajeo
y dieta. Este tipo de estudios muestran gue especies ecomorfolégicamente
similares pueden diferenciarse en el comportamianto por la segregacidn
espacial en el uso de habitat, la seleccidon de sitios de percheo, las estrategias
de forrajeo y la dieta (Sanders y Kalko 1996) asi como por los ilamados de
ecolocalizacidon 1o que permite su coaexistencia,

Las investigaciones que han utilizado modelos nulos como herramienta
para el analisis de estructura de las comunidades de murciélagos, con
excepcidn del trabajo de McKenzie y Rolfe (1986) concluyen en general que,

los ensamblajes de especies de murciélagos no se pueden distinguir de las



comunidades formadas por eventos estocasticos (Fleming 1986, Willing y
Moulton 1989, Findley 1993, Arita 1997),

Recientemente el andiisis se ha enfocado en fa importancia relativa de
factores tanto locales como regionales en la estructuracién de la comunidad.
Se ha encontrado que en los ensambles de murciélagos tropicales los factores
regicnales tienen mayor peso que los locales (Findley 1993, Anita 1997,
Moreno 2000).

Con respecto a la saturacion de las comunidades, existen avidencias de
que los ensamgles de murciélagos neotropicaies no estan saturados, depido a
que la influencia de interaccionas competitivas gque generen mecanismos da
reparticion de recursos no ha sido claramente demostrada (Tamsitt 1967,
McNab 1971, Fleming et af. 1971, Humphrey et al. 1983, Fleming 1986).
Ademas la estructura morfoldgica de murciélagos tropicales sugiere que los
procesos locales tienen una contribucion minima en la estructura de este tipo
de ensambles. Par el contrano, parece ser que en los ensambles de
murciéiagos tropicales los factores regionaies tienen mayor peso que los
locales (Findley 1993, Willig y Moulton 1989, Arfta 1997, Moreno 2000). Todos
estos trabajos no han considerado ademas los patrones existentes en los
diferantes gremios o categorias alimentarias y hacen un estudio del conjunto
de especies en general. Por 10 que resulta interesanta conocer los patrones gue
existen en los ensambles de especies en total asi como los que existen en los
diferentes gremios alimenticios. Bajo la suposicion de que posiblemente exista
mayor estructura dentro de los gremios que en &l ensamble del total de

especies,
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Suponendo que existan patrones en la organizacion de los ensambies
que sean reflejados por la escala que se esta trabajando, los estudios previos
han trabajado basicamente a nivel de paisaje en una sola escaia (Willig vy
Moulton 1989, Arita 1997 vy Morano 2000) v hasta la fecha no se ha realizado
ningun estudio con murciélagos tropicales, gue compare los patrones que se
observan con los resultados obtenidos de empaguetamiento y volumen de 1os
ensambles naturales a diferentes escalas vy los compare con un medelo nulo.
Que ademas analice o que ocurre @ este respecte en el total de especies asi
como en diferentes gremios alimenticios, suponiendo que existen diferanies
niveles de estructura y saturacion da los ensambles de murciélagos
dependiendo de ia escala a la que se esta trabajando y dependiendo de la

categoria alimentaria. »
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HIPOTESIS

A partir de lo anterior se generan las siguientes hipdtesis o suposiciones

para los grupos analizados en este trabajo (total de especies y gremios):

1.Para determinar si los ensambles estan saturados ¢ no, supondriamos que al
incrementar fa nqueza en los ensambles tanto Ia distancia entre las especies
comg el drea que ocupan dentro del espacio ecomorfolégico permaneceran
constantes.
Respectc a {a distancia entre las especies las hipdtesis son las siguientes:
Ho. Al incrementar el ndmero de especies en el espacio ecomorfologice
fa distancia entre jas mismas se mantiene constante.
Ha. Al incrementar el nimero de especies an &l aspacic ecomorfolégico
la distancia entre las especies no permanece constante.

De manera que st se acepta la hipotasis nula significaria que ef ensambla esta
saturado y si se rechaza significaria que el ensamble esta o no saturado
dependiende si incrementa o disminuye ia distancia entre las especies.

2, Respecto al area del espacio ecomorfoldgico que ocupan las especies las
hipetesis somn:
Ho. Al incrementar e nimero de especies en el espacio ecomorfologico
el area que ocupan permanecerd constante
Ha. Al incrementar el nimero de especies el area del espacio
ecomorfoldgico no permanecera constante.
Si se acepta la hipétesis nula significaria que los ensambles no estan saturados
y que las nuevas especies llegan al espacto ocupado por las aspecies
residentes, si se rechaza dependiendo si disminuye o aumenta el area del
espacio significaria que los ensambles presentan saturacidn o no saturacién.



3. Con base en los astudios realizados con modelos nules (Fleming 1986, Willig
y Moulton 1989, Findley 1993 v Anita 1997) Supondriamos gue:
Ho. Los ensambles de murciglagos que habitan la peninsula de Yucatdn
son iguales que tos generados al azar
Ha. Los ensambles de murciélagos de la Peninsula de Yucatan difieren
de fos generados al azar por un modeio nule.
En caso de aceptar la hipdtesis nuia se supondra que los ensambles de
murcidlagos no presentan estructura y si se rechaza significa que los
ensambles presentan cierto grado de estructura.

4. Finalmente se analizara si existen diferencias significativas entre el
promedio de los resultados obtenidos para las diferentes escalas analizadas en
los ensambles realaes y los generados por el modelo nulo. Donde las hipétesis
son:
Ho. Los ensambies reales son iguafes a los generados al azar en cada
escaia analizada.
Ha. Los ensambles reales difieren de los generados por el modelo nuio
en cada escala analizada.
Al igual que el InCIso anterior si se acepta la hipdtesis nula significa que ies
ensambles no presentan estructura y si se rechaza se supondra que ios
ensambies presentan cierto grade de estructura.

t-J
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OBJETIVOS

Objetivo General

Determinar s él incremento en el nimero de especies influye en el area del
espacio ecomorfologice y/o en la distancia promedio entre ias especies como
efecto de fa saturacidn/ no saturacidn de los ensambies de murciélagos de la

Peninsulz de Yucatan.

Objetivos Particulares

+ Unhzando la metodologia propuesta por Ricklefs y Travis {1380), para
caracterizar el espacio morfelogico, estimar la distancia at vecino mas
cercano y el area ocupada por las especies dentro del espacio
ecomorfologico. Determinar i0s patrones que tiene el iIncremento en la
riqueza de especies respectc a la distancia &l vecine mas cercanc vy al area
ocupada en el espacio ecomorfoldgico para los cuadros de 0.5° x 0.59 de
latitud longitud en el total de especies y los gremios de murciélagos

frugivoros, insectivoros aéreos e insectivoras y carnivoros de sustrato.

+ Determinar si los patrones encontrados en los ensambles reales, respecto a
lz2 distancia interespecifica y el drea ocupada por el ensamble dentro del
espacio ecomorfolégico difieren significativamente de los ensambles
generados al azar por un modelo nulo en el total de especies y los gremios

de murciélagos frugivoros, insectivoros aéreos e insectiveros de sustrato.

(5]
ta)




+ Determinar si existen diferencias significativas entre el promedic de ios
resultados de los ensambles reales y del modelo nulo por escaia (0.59 x
0.5, 19 x 19 y 20 x20 de {atitud- longitud) en la distancia interespecifica vy
el area del espacio ecomorfolégico de la fauna de murciélagos gue habitan
la Peninsula de Yucatan, dentro de todos ios grupos analizados (totat de

especies, frugivorcs, insectivoros aéreos e insectivoros de sustrato)



DESCRIPCION DEL AREA DE ESTUDIO

El drea de estudio de este trabajo es la Paninsula de Yucatan, esta
regién es una placa relativamente plana de roca carbonatada que mide 525 km
de longi'tud y 322 km de ancho y se proyectz del sur de México y
Centroamérica hacia el mar Caribe {Flores 1974, Duch 1988, Arita 1992). Se
lccaliza entre los 17° 507°-21° 35 N y 86° 437-92° 25° Q, y tiene una
composiadn geoldgica uniforme y una estructura geomorfoldgica unitaria, lo
que permite reconccerla come una provincia fisiografica definida. En su parte
mexicana abarca los estados de Campeche, Quintana Roo y Yucatan (Ibarra
1996).

Esta regidn se origind a partir de una serie de lavantamientos graduzles
producidos durante el Miocene v el Plio-pleistoceno, formando una gran
plataforma de rocas calizas de origen marino que datan del Cretacico vy gue
disminuyen de edad desde el sur {Eoceno-Mioceno) hasta el norte
(Pleistoceno-Holoceno; Ferrusquia-villafranca 1993).

FISIOGRAFIA

1) En términos generales los rasgos fisiograficos de esta reqidn son un relieve
relativamente plano, con elevaciones y hondonadas que le dan una
apariencia ondulada vy en donde la Sierrta de Ticul (Yucatdn) es de las
contadas prominencias que rompen la monotenia del paisaje, con altitudes
de hasta 275 msnm (Agquilera 1958).
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GEOLOGIA

La Peninsula puede ser considerada una simple placa de roca caliza de
diferentes edades. Sapper establecid un origen cuaternario para la tierra ai
norte del Paralelo 21°. La planicie costera que se extiende hasta ia siermta de
Ticul estd formada basicamente por roca caliza del Plioceno, mientras gue la
Sierrita en si data dei Mioceno (Arroyo Cabrales y Alvarez 1990}, La mayor
parte del area de Yucatan, al norte de la Sierrita de Ticul, estaba sumergida en
e Pleistoceno tardio, por lo que fue un territorio no disponible para los
vertebrados hasta muy recientemente (Lee 1980).

Los suelgs en la Peninsula presentan escaso desarroilo, excepto en os
alrededores de la Sierrita de Ticul. Son suelos muy jdvenes, con horizontes
poce definidos, sin diversidad morfoldgica, v con un franco predominio de
suelos de Rendzina, de! ttpo aluvial o coluvial que se forma por la deposicién
de material transportado desde las partes mas aitas de ias laderas y ce las
elevaciones de |a roca caliza (Aguilera 1958). Los suelos profundos de la regidn
no son producte de fendmenos de erosidn, ya gue el material parental (calizas)
es deficiente en minerales farmadores de suelo.

Con base en la informacidn de Aguiera (1$58), Flores (1974) y Duch
(1988) se pueden distinguir a grandes rasgos cince unidades de suelo: Los
Gleysoles, los Luvisoles, 105 Regosales, las Rendzinas vy los Vertiscles (Ibarra

1596).
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CLIMA

El &rea de estudio presenta un marcado gradiente ascendente de humedad en
sentido noroeste-sureste, siendo su clima predominante el caliente
subhtmedo can lluvias de verano (Aw ;Garcia 1988). La temperatura media
anual varia entre 24° y 29°, con oscilacionas de 5 - 6° {entre al mes mas
caliente {mayo) y el mas frio {enero). La precipitacidén anual es de 300-600
mm en la zona norte y 1,000 - 1,500 mm en la regidn del sur {(Flores 1974,
Ibarra 1596). El drea se encuentra sometida al régimen de los vientos alisios,
aunque durante el otofio e invierno irrumpean también ios vientos frios del
norte. Esta zona se distingue también porque las denominadas tormentas
tropicales o huracanes afectan de manera impredecble la regidon (Miranda
1359).

De acuerce ai sistema de clasificacidn de Képpen, Garcia (1990) raconoce seis
tipos principaies de climas en la region: BS,, seco, calido con lluvias de verano
de 450-600 mm, BS,, semiando, cdlido con lluvias de verano de 700-800 mm,
Aw "7, cdlido, el mas seco de los subhimedos, con lluvias de verano y alto
porcentaje de lluvia invernal, con temperatura media anual entre 24.5-27.59C,
€on precipitaciones que oscilan entre 800 y 1,200 mm, Aw " "1{x") {1"), ¢édlido
subhidmedo con lluvias de verano con temperatura media anual superior a los
229C, Aw’ "3, cdlido, el mas himedo de los subhdmedos, con lluvias de
verano, con temperatura media anual superior a los 22°C, y Am(w), cdlido,
himedo, con iluvias de veranao, con menos de 5% de porcentaje de {luvia

invernal.



HIDROLOGIA

Una de las caracteristicas del paisaje de la Peninsula de Yucatan es la
carencia de verdaderos rics, ya que en general sdlo existen escasos
escurnmientos superficiales como &l Rio Honde y el Champotén durante la
época de lluvias (Miranda 1958, Duch, 1988). Si bien existen algunos
peguefios rios hacia el suroeste de Campeche estos por lo general son
excluides del concepto peninsular {Ibarra 1996). La unica fuente de agua
disponible proviene del comple]o sistemna hidrolégice que constituyen los
acuiferos subterraneos, formados a partir de las discluciones interiores del
material calcdreo del subsuelo que es producto de la infiltracidn de agua por
los suelos calizos. Esta regidn se distingue por 1a presancia de pczos naturales
de forma circular denominados cenotes, que se formaron por hundimientos
parciales o totales de la bdveda calcdrez, producto de disoluciones verticales
de agua, las cuales son comunes en este tipo de terrenos (INEGI 1593,
Guerrero 1998).
VEGETACION

El INEGI reconoce 9 tipos de vegetacion para la Peninsula; sin embargo,
Rzedowskl {1990) simplifica los tipos de vegetacidn en esta regidn en seis
categorias: bosque tropical perennifolio y subcaducifolio, bosque tropical
caducifolio, bosque espinese, matorral xerdfilo, vegetacion acudtica y
vegetacion secundaria. La flora de la Peninsula cuenta con 1,936 especies y
834 géneros de plantas vasculares agrupadas en 153 familias, con un

endemismo de 17%. En la actuzlidad aproximadamente el 40% de la



vegetacion original ha sido modificada por actividades humanas tales como la
agricultura y la ganaderia (Flores-Villela y Gerez 1594).
FAUNA DE VERTEBRADOS

Para un a&rea tropical, la Peninsuia de Yucatan tiene una fauna pobre
para vertebrados. Esto ha sido explicado por et “efecto peninsula”, que se
refiere at empobrecamiento de especies debido a la distancla que existe del
continente (MacArthur y Wilson 1967, Simpson 1964), Debidc & que es una
zona muy homogénea en cuanto a sus caracteristicas fisiograficas, tipas de
vegetacién y habitats, tiene una diversidad B baja (Arita y Rodriguez en
revision), por lo gue fas espeacies de vertebrados por Io general se comparten
en toda la peninsula.

La region cuenta con 164 especies de reptiles y aproximadamente 430
especies de aves. En cuanto a mamiferos cuenta con 51 especies de mamiferos

no valadores y 45 especies de murciélagos.



METODOS

Determinacién de la composicidn del banco o “pool” de especies

La fauna de murciélagos de la Peninsula de Yucatdn estd conformada
por 45 especies pertenecientes a siete familias (Cuadro 1). De acuerdo con
Arita {1997), el banco o “pecol” de especies regional se definié con base a
las especies gue se distribuyen en el golifo v &l caribe asi como las que
habitan en el sureste de México , Belice y Guatemala, areas que constituyen
ia base de la Peninsula de Yucatan, quedando un total de 86 especies. A
esta cantidad se quitaron 16 especies que habitan dnicamente en [a selva
alta y por tanto nc habitan en zonas semisecas, ¢omo la selva baja de ia
Peninsula, reduciéndose a 7C especies dentro del banco de especies. Al no
encontrarse datos suficientes para dos especies, se consideraron finalmente

68 especies en total (Cuadrol).



Cuadrol. Listado del banco de especies de murciélagos de la
Peninsula de Yucatan basado en Arita {(1997).

Emballonuridae
Balantiopterix plicata Natalidae
Diclidurus albus

Natalus stramineus

Peropteryx macrotis Vespertilionidae

Rhynchonyctens naso
Saccopteryx bilineata

Nactilionidae
Noctflio leporinus

Mormoopidae
Marmoops megalophylia
Pteronotus davyi
Pteronotus parnellii
Pteronotus personatus

Phyllostomidae

Artibeus jamaicensis Molossidae
Artibeus lituratus
Chrotopterus aurrtus
Carollia brevicauda
Caroliia perspiciftata
Centurio senex
Chiroderma vitlosum
Dermanura phaeolis
Dermanura tolteca
Desmodus rotundus
Disernus young!
Diphylla ecaudata
Glossephaga commissansi
Glossophaga soricina
Lonchorthina aurita
Macrophyllum macrophyllum
Macrotus waterhousi
Micronycteris brachyotis
Micronycteris megalotis
Mrmon crenulatum
Mimon bennetii
Phyllostomus discolor
Phyllostomus stenops
Sturnira liliumn
Sturnira ludovici
Tonatia saurcphila
Tonatia brasifiense
Trachops cirrhosus
Uroderma bilobatum
Platyrhinus helleri
Vampyressa pusilia
Vampirum spectrum

L
(g%

Bauerus dublaquercus
Eptesicus furinalis
Lasiirus blossevillii
Lasiurus ega
Lasiurus intermedius
Myotis albescens
Myotis elegans
Myotis fortidens
Myotis keaysi

Myotis nigricans
Myotis velifera
Pipistrellus subflayus
Rhogessa tumida

Eumops auripendulus
Eumops bonariensis
Eurmops glaucinus
Eumops underwoodi
Molossops greenhall
Molosus bondae
Molossus molossus
Molossus rufus
Molassus sinaloae

Nyctinomops labcaudatus

Promops centralis

Nyctinomops laticaudatus



Categorias alimentarias

Las especies del drea de estudio fueron clasificadas en categerias alimentanas
defimdas por el criterio de dieta, formando tres grupoes: insectivoros aéreos,
Insactivoros de sustrato (que incluye especies carnivoras pero que su alimento
siempre lo obtiene del sustrato) vy frugivoros (Cuadro 2). No se consideraron
las categorias de hematdfagos, nectarivoros y piscivores dentro del analisis
dado el bajo ndmero de especies (una o dos en cada categoria). Sin embargo
las especies en total fueron consideradas para los analisis del pool de especies
dentro de ios cuadrantes de las diferentes escalas. Las categorias de
Insectivoros aérecs, insactivores de sustrato y frugivoros fueron utilizadas en
los analisis de distancia y volumen ecomorfoldgico como se vera a
continuacién.

Cuadro 2. Especies pertenecientes a fas categorias alimentarias
incluidas en el anélisis de distancia y volumen,

Categoria Especies
Artibeus jamaicensis Dermanura phaeotis
Artibeus lituratus Dermanura tofteca
Frugivoros Carollia brevicauds Sturnira hium

Carollia perspicilata
Centuric senex
Chiredema villosum

Sturnira ludovict
Uroderma biobatum
Vampyressa pusilia

Insectivoros
aéreos

Bafantiopteryx plcata
Dichdurus albus
Eptesicus furinahs
Lasiurus blosseviilii
Lasiurus ega

Lasiurus intermedius
Mormoops megalophylla
Myotis albescens
Myotis elegans
Myotis fortidans
Myotis keaysi

Myotis nigricans
Myotis velifera
Natalus stramineus
Pipistrellus subflavus
Pteronotys davyi
Pteronotus parnelli
Rhogessa turmida
Rhynconycters naso
Saccopteryx bilineata
Bauerus dubiaquercus

Insectivoros de
sustrato

Chrotopterus auritus
Lonchorina aurita
Macrophyllurm macrophyfium
Macrotus waterhousii
Micronycteris brachyotis
Phyilostomus discolor

Phyllostomus stenops
Tonatia brasHiense
Tonatia saurophyila
Trachops cirrhosus
Vampyrum spectrum

[P}
e



Escalas Geogréaficas

A partir de un cuadro de 4 x 4 grados de latitud-longitud, la Peninsula de
Yucatan fue subdividida en cuadros de 0.5 x 2.5, 1 x 1, 2 x 2 grados de ia

siguiente manera (Figura 5) :

Ixl pavs
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¥

Figura 5. Subdivision de la Peninsula de Yucatan en cuadros de

4°x 49, 29%29, 19x 19, 0,5% x 0.5 ¢ Latitud- Longitud.
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A cada cuadro se asigné una clave, de acuerdo a su localizacion v a su
escala geografica, a partir de la cual se generd una base de datos de
prasencia-ausancia con las especies de murciélagos con distribucion potencial
(Base de datos de Arita et al. 1997, WWW.CONABIO. GOB.MX) v sus
respectivos datos de morfologla alar.

Variables Morfoldgicas

Para describir la morfologia alar de las diferentes especies de
murciélagos, se trabajé con ejemplares de museo depositados en la Celeccidn
Mastozooldgica del Instituto de Biologia de la Universidad Nacional Auténoma
de México, tomando los siguientes datos segln Arita {1992): A partir de! rétulo
se obtuve el nimero de catalogo, sexo y masa corporal. Utilizando un
calibrador electrénico se obtuvo !a longitud dei antebrazo, la longitud del
metacarpo y de las falanges del tercer y quinto digito (Figura 6). Estas
medidas se usaron para calcular los parametros de morfologia alar. Las
medidas fueron tomadas en milimetros y la masa en gramos, v fueron
convertidos al sisterma internacicnal de unidades, es decir metros y kilogrames.

Se obtuvieron medidas de aproximadamente 10 ejemplares por especie,
tratando de incluir igual ndmero de hembras y de machos, todos los
gjemplares fueron adultos y del drea de estudio, pero el tamafio de la muestra

tuva variaciones de acuerdo a la disponibilidad de ejemplares.



Parametros de morfologia alar

Figura 6. Parametros morfolégicos para calcular la forma y tamadfio del ala:
jongitud del antebrazo (AB), longitud dei quinto digito (5D) y longitud del
tercer digito (3D), area alar (1/2 S, regién sombreada) y la longitud alar (b).

Para describir la forma vy el tamafio del ala se calcularon las siguientes
variables:
1} Area alar {5):

Es la superficie del arganismo que contribuye al vuelo: Incluye cuerpo, alas,
uropatagio y orejas. Aungue algungs autores no incluyen el area de la cabeza
para hacer sus calculos (Norberg 1981) como en este caso. Esta meadida se
expresa en m? y determina la magnitud de la sustentacién generada por el
ala, y por lo tanto, la velocidad a la que el animal puede volar. De esta
manera, por ejemplo, las alas angostas poseen peguefa drea alar y aita carga
alar (ver mas adeiante) que se traduce en vuelo rapido. Esta variable se
calculd a través de la formula de Blood y McFarlane {1988):

S=2[AB*5D + ( 0.5 * 5D *¥3D) ]



Donde:
S = area alar (m?)
AB = longitud del antebrazo
5D = longitud del quinto digito
3D = longitud del tercer digito
2) Longitud alar (b):

Es también cecnocida come envergadura y corresponde a la longitud de
punta a punta de las alas completamente extendidas y se expresa en metros
(Figura. 6). Esta medida determina ta capacidad que tiene un animal veolador
para Iniciar el vuelo v la velocidad de {a vuelta, conocida como agilidad. Este
parametro fue calculado con la formula de Blood y McFarlane (1988):

b = 2{3D +AB)

Donde:

b = tongitud alar {(m)

AB = tongitud del antebrazo

3D = longitud del tercer digito
3) Carga alar {WL)

£s [a relacidn gue existe entre el peso del cuerpo y el drea de!l ala
{Norberg 1994) y mide la fuerza por unidad de drea que las alas deben
soportar durante el vuelo, que corresponde a la presidn gue determina la
velocidad del vuelo. Es por esta razdén que valores bajos en carga alar
corresponden a mencres velocidades de vuelo que el murciélago puede usar
sin perder la sustentacion. Esto significa que fos murciélages que presentan
bajos valores de carga alar son mas agiles y tienen mayor manicbrabihidad,
mientras que los murciélagos que presentan valores aitos de carga alar se

caracterizan por tener vuelos rapidos.

Este parametro que tiene unidades de N/m?, es defimido como:



WL=mg/53
Donde:
WL= carga alar
m = masa corporal
g = aceleracién de la gravedad (9.8 m / s9)
S = arsa alar
4) Cociente de Aspecto { AR )
Es un numerc no dimensional que refleja ia forma de las alas (Norberg
1994) vy se define como la relacién de la longitud de un aia a su anchura
principal. Este parametro mide la eficiencia aerodinamica del vuels, Los
murciélagos gue presentan altos cocientes de aspecto tienen alas angostas vy
largas, lo cual es Otil para minimizar el costo de vuelo en los murciélagos que
migran y tienden a cubrir grandes distancias. Los murciélagos con alas anchas
y cortas, por &l contrario, presentan bajos coclenies y tienden a ser mas
manicbrabies, con vuelo mas lento y un mayor costo de vuelo. Este pardmetro
se obtiene con la fo&rmula propuesta por Norberg (1994):
AR =b*/S
Donde:
AR= cociente de aspecto
b = longitud aiar
S = drea alar

5) Indice de Punta (I tip)

La idea de que la forma de la punta del ala determina la manicbrabilidad vy
agilldad de los murciéiagos ha sido ampliamente aceptada (Aldridgs 1987,
Norberg 1954}, Este indice esta disefiado de tal forma que sus valores altos

correspanden a alas redondeadas o puntas cuadradas, mientras gue los indices

bajos indican aias puntiagudas. La punta del ala es |la parte propulsora; por lo



que punias con un alto indice premueven velocidades mayores de vuelo. Este
pardmeatro se calculd usando la farmuia propuesta por Findley er a/. {1972):
Iw: 3D /AB
Donde: 3D = longitud del tercer digito
AB = longitud del antebrazo
Analisis de datos

Los pardmetros de carga alar, cociente de aspecto e indice de punta
fueron convertidos a unidades de desviacion estandar de 1a media, lo cuzl
permite la comparacién entre medidas dimensionales y adimensionales, al
ajustarse a una distribucidn normal con una media igual a cero y una varianza
igual a uno.

La ecomorfologia utifiza principalmente des métodos de analisis
multivariados: ordenacion y andlisis de distancias. Este Ultimo consiste en
localizar a los organismos bajo estudic en un espacio n-dimensional, donde n
es el nimero de variables morfoldgicas medidas (Findley 1993). Esto nos
permite ver la simiitud que existe entre las organismos a través de las
distancias entre ellos, o bien, qué tan semejantes son estos grupos de
organismos de acuerdo con las variables morfoldgicas (Pielou 1984). Para
lograr esto se utllizan principalmente las distancias euclidianas, que son las
distancias que existen, en linea recta, entre las pargjas de organismos. Los
datos pueden ser representados como s-puntos (donde 5= al nimero de
especies) en un espacio-dimensional en el cual existen coordenadas que
permiten elaborar una matnz de distancias, midiendo las distancias que

existen entre las parejas de organismos. Las técnicas para medir las distancias



entre agrupamientos que tienen mas de un punte son ef ligamiento simple ¢
veclinos mas cercanes, vecinos mas lejanos, unién de punto medio, unidn
promedic v agrupacion centroide (Piglou 1984, Guerrero 1998). Este trabaje
utilizé la primera opcidn que consiste en unir parelas de acuerdo a la distancia
mas corta. Primero cada individuo es tratado como un grupo con un solo
miembro, uniéndcse los grupos mas similares de distancias menores para
formar un grupe de dos miembros. Asi sucesivamente se van uniendo hasta
que ios n miembros han sido integrados a un grupo gue los incluye a todos
(Pielou 1584).

Se obtuvieron matrices de distancias para los tres principales
parametros que determinan la forma y el tamafio del ala (WL, AR e I tip), asi
como matrices para las diferentes combinacioneas de los parametros (WL vs.
AR, Arvs I tip, WL vs. I tip). Esto se hizo tanto para el banco de especies, asi
como para las diferentes categorias alimentarias. Para ello se implementd un
programa en Visual Basic, gue permite construir las matrices euclideanas a
partir de una base de datos con los respectivos datos de carga alar, cociente
de aspecto e indice de punta para cada una de las especies.

Distancia promedio entre tas especies y area del espacio
ecomorfolégico

A partir de ias matrices de distancia, para anzlizar el empaquetamiento
o la distancia al vecine mas cercanc (NND) entre especies, se disefidé un
programa en Visual Basic que relaciona la matniz de distancias euclideanas con
la base de datos de presencia-ausencia en cada cuadro. La distancia entre
especies fue medida como el promedio de las distancias al vecine més cercano

dentro de cada cuadro.
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El volumen del nicho se calculd, usando un programa en Visual Basic,
como el producto de las desviaciones estandar de las proyeccionas de las
especies como un indice del tamafio de esa dimensidn, modificando la férmula
propuesta por Ricklefs y Travis {1980), con el fin de gbtener un 95% del
volumen total v no sbio una proporcién del mismao:

V= (5D;) (SD;) {Ricklefs v Travis 1980)
V= 4(5D,) 4(SD;) *Modificada
Dende

V = volumen

S0 = desviacidn estandar
Modelos nulos

Los programas en Visual Basic permitieron obtener los resultados de
empaquetamiento y velumen para cada uno de los cuadros con 10s ensambies
naturales. Esto permitid reconocer los patrones que existen en la realidad en
las diferentes escalas. Adicionalmente, se orobé si estos resuitados diferfan de
patrones aleatorios, por medio de modelos nulos disefiados ex profeso.

La teoria que relaciona la competencta con la organizacién de la
comunidad predice que las especies deben estar mas o mencs regularmente
distribuidas en el espacio morfolégico. El concepto del limite de similandad
sugiera que |a distancia al vecino mas cercanc debe ser independiente del
numerao de especies. Para poner a prueba esta hipdtesis estadisticamente, se
generaron 1000 comunidades al azar, tanto para cada cuadro de las dlferentés
escalas, como para el total de especies y los diferentes gremios de frugivoros,
insectivoros aéreos y de sustrato. En cada una de las comunidades generadas

ai azar cada especie fue eiegida independientemente de las demas. Las

especies de las comunidades al azar ocupzn el misme espacio morfolégico
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como en Ia§ comunidades naturales, pero su espaciamiento es independiente
de las interacciones que existan entre eilas {Gotelli y Graves 1996).

Para generar las comunidades al azar se conservo el nimero de
especies real presente en cada cuadro, y se eligié cualguier especie del banco
o“pool” de especies, con la dnica restriccion que cada especie sélo puede
aparecer en la comunidad una vez, es decir, que las comunidades se
generaron sin reemplazamiento. Se elaboraron dos programas en Visual Basic:
uno para el empaquetamiento y otro para el volumen, respectivamente. Se
generaron 1000 comunidades al azar por cuadrante a partir de las cuales se

calculd tanto el empaquetamiento como el volumen.

Relacién entre la riqueza de especies, la distancia al vecino mas
cercano y el drea ocupada por los ensambles en el espacio
ecomorfoldgico.

Si se considera que los ensamblas de especies no estan saturados, se
espera que al incrementar el ndmero de especies disminuya la distancia entre
las mismas v el espacio ecomorfoldgico se mantenga constante.

Para probar esta hipdtesis, se realizaron regresiones linsales tomando
como variable independiente la riqueza de especies y como variable
dependiente |la distancia al vecino mas cercano.

Para el caso del area del espacic, como en el caso anteriar, se realizaron
regresiones linaales tomando como vanable independiente la nqueza de

especias y como variable dependiente el drea del espacic ecomaorfolégico.



Estas regresionas se realizaron pare los cuadros de 0.5° x 0.5° en los
ensambles reales y los generados al azar.

Para comparar los patrones gue se encuentran en los ensambies reales
con los generades por el modelo nulo, se realizd un analisis de covarianza
donde se compara si las pendientes obtenidas por ias regrasiones de los

ensambles reales y los generados al azar difieren significativamente.

Comparacion del promedio de fa distancia al vecino mas cercano y del
area del espacio ecomorfolégico en los ensambles reales y los

generados al azar por escala

Con los valores de distancia al vecine mas cercano (NND) vy del drea del
espacio ecomorfolégico para el total de especies vy los gremios de frugivoros,
insectivoros adreos e insectivoros de sustrato en jos ensambles de cada cuadro
analizado, se calcu!d un valor promedio de NND v area del espacio
ecomorfoldgico por escala, una para los cincuenta cuadros de 0.5° x 0,5°, otro
para los catorce cuadros de 1° x 1° y otro para los cuatro cuadros de 29 x 2°,
manteniendo el valor obtenido en el cuadro de 4°x 4° de (atitud-longitud, tanto
para los ensambles naturales como para los obtenidos al azar.

Si los ensamblas naturales son generados por azar, esperariamos que el
promedio de las diferencias entre los valores observados y esperados sea 1gual
al cero. Para probar esta hipdtesis nula se realizd una prueba de £ pareada
para comparar los valores de los ensambles naturales y los obtenidos al azar
por escala.



RESULTADOS

Relacién entre Ia riqueza de especies y Ia distancia al vecino mias
cercano en los ensambles.

Los resuitados de regresidn entre la riqueza y la distancia al vecino mas
cercano dentro del espacio ecomorfolégico que ocupa la fauna de
murciélagos que habita la Peninsula de Yucatéan, indican que al aumentar el
nimero de especies en-ei ensamble, la distancia promedio entre ellas
disminuye.

Se encontraron pendientes negativas significativas tanto en los ensambles
reales como en los generados al azar {Cuadro 3) (Figura 8) para todos los
casos: el total de especies, como los gremios de frugivoros, insectivoros
aerecs e Insectivores de sustrato.

E! andlisis de covarianza por su parte mostrd que existen diferencias
significativas entre las pendientes de los ensambies rezales y las de modelo
nulo: para el total de especies se obtuvo una p <0.002 y para los gremios
de frugivoros, insectivoros aéreos e insectivoros de sustrato una p< 0.0001.
Esta diferencia sugiere que existe mayer distancia entre las especies en los
ensambles reales que los generades por el modelo nulo, a pesar que la
tendencia general parz ambos casos sea ura disminucién en la distancia

interespecifica con el incremento de espacies.



Cuadro 3. Valores obtenidos del analisis de regresidn entre ia riqueza de especies y
la distancia al vecino mas cercano para el total de especies y los gremios de
frugiveros, insectivoros aéreogs e insectivoros de sustrate en los cuadros de 0.5° x

0.5° de latitud-longitud.

Ensambles reales

Ensambles
generados al azar

Total de especies ( 49)

r=-0,615 p<Q.00C01

r=-0.992 p<0.0001

Frugivoros (49)

r=-0.747 p<0.Q0C1

r=-0.993 p<0.0001

Insectivoros aéreos (49)

r=-0.35% p<0.0100

r=-0.993 p<0.0001

Insectivoros de sustrato (49) |r=-0.951 p<0.0001 r=-0.85% p<0.001

*La aifra entre paréntesis s& refiere a los grades de hibertad del andhsis.

Riqueza de especies y el area del espacio ecomorfolégico

Los resultados de la relacidn que existe antre la nqueza de especies v
el drea del espacio ecomorfolégico muestran para el total de especies una
pendientte negativa significativa, mientras que en los ensambies generados
al azar la pendiente es positiva y significativa. Este resultado significa que el
incremento de especies en los ensambies reales promueve una disminucion
en el espacio ecomoarfoldgico ocupade por las especies. En los ensambles
generados zl azar, en cambio, el espacioc ecomorfoldgico aumenta con el
incramento de especies

Por su parte los gremios de murciélagos frugivoros, insectivoros
aéreos e insectivoros de sustrato presentaron pendientes positivas
significativas tanto en los ensamblas reales como en los genarados por el

modelo nulo (Cuadro 4)(Figura 3).

El andlisis de covarianza realizado mostrd gue existen diferencias
significativas con una p<0.0001 en las pendientes de los ensambles reales vy
los generados por el modelo nule para todos los casos. Es decir, para el

total de especies, frugivores, insectivoros aéraos e insectivoros de sustrato.
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Figura 8. Relacidon entre la riqueza de especies y la distancia al vecino
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nulo en los cuadros de 0.5° x 0.5° para: (A) el total de especies,
(8) frugivoros, (C) insectivoros aéreos e (D} insectivoros de sutrato.



Araa del espacio ecomerfoldgice

TOTAL DE ESPECIES (A) FRUGIVOROS

(B)
20
] 12 q
19 E
9 1 3 11
2 [:]
=4
S 18 § 1
‘g: 4 Reales § 4Real
ERTS « Madeto nuio % 0.9 4 + Modeie nuio
s L
g S 08
5 s
] 3 074
s 151 N z
< 06 = T T T T ]
14 T . T T " 5 T 8 [ 10 " 12
25 k! 35 10 45 50 55 Riqueza de aspecies
Riqueza de especies
INSECTIVOROS AEREQS (C INSECTIVOROS DE SUSTRATO D
s ) (D)
1 g 55~
o
3.5 4 A o
k=)
a 3 51
]
£ 454
34 A Real § & Real
“Modeionule o 4 # Modelo nuio
]
«
254 & g,- 35
A s =
'Y A : 34
>
2 4 < 251
2 T T T )l
1.5 T —r T —1 2 4 [ 3 10 12
3 H 14 7 20

Rigueza de especies Riquexa do especies

Figura 9. Relacion entre la riqueza de especies y el area del espacio
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Cuadro 4. Valores obtenidos del analisis de covarianza entre la riqueza de especies
y el area del espacic acomorfoidgico para el total de especies y los gremios de
frugivoros, insectivoros aéreos e insectivoros de sustrato en [os cuadros de ¢.5% x

0.5° de latitud-longitud.

Ensambles reales

{Ensambles
generados al azar

Total de especies (49)

r=-0.946 p < 0.0001

r=0.65% p<0 001

Frugivoros(49)

r= 0.741 p < 0.0001

r=0.954 p<0.0001

Insectivoros aéregs (49)

r= 0.889 p < 0.0001

r= 0.839 p<0.0001

Insectivoros de sustrato (49)

r= 0.929 p < 0.0001

r=0.963 p<0.0001

*La cifra entre paréntesis se refiere a los grados de libertad del andhsis.

Promedio de la distancia al vecino mas cercanc y del area del
espacio ecomorfolégico por escala

Los resultados de la pruebe de t pareada que compara los promedios
obtenidos por escala de los ensamblajes reales con los obtenides con el
medele nule en cada uno de los grupos analizados indicaron en todos los
casos que el promedio de ia distancia entre las especias encontrada en cada
una de las escalas (2 °x 2°, 1°x1°, 0.5° x 0.3°) en los ensambles de
aspecies reales difiere significativamente de los ensambies generados por al
azar (Cuadro 5) (Figurz 10).

Cuadro 5. Resultados obtenidos de la prueba de ¢ pareada para el promedio total de

la distancia al vecino mas cercano en las escalas de 2° x 2°%, 1°x1° 0.5° x 0.5°
comparando los ensambles reales y los generados por el modeio nulo.

t pareada de la . .
. . Total de . Insectivoros |Insectivoros de
distancia entre las . Frugivoros p
especies especies aereos sustrato
2x 2 {t 0.05,3) t =0.020 t=0 002 t=0.000 t=0.007
1% 1(t, 0.05,13) t=0.000 t=0.000 t=0.000 t=0.000

0.5 x 0.5(t, 0.05,49) t=0.000 t=0.000 t=0.000 t=0 000
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Por su parte los resultados de la t pareada que compara el area del
espacio ecomorfoléqico de los ensambles reales y los generados al azar en las
escalas de 2°x 2°,1° x 1% 0.5° x 0.5° en cada grupo analizado fueron los
siguientes (Cuadro 4) (Figura 11):

Para el total de especies en la escala de 20 X2¢ no se encontraron
diferencias significativas entre el ansambie real v el generado por el modeio
nuic. En [as escalas de 19 x 1@ y 0.39 x 0.59 se encontraron diferencias
significativas entre los ensambles reales y los generados at azar.

Por su parte el gremuo de insectivoros aéreos no muestra diferencias
significativas entre los ensambies reales vy los generades al azar en ninguna de
las escalas analizadas. Finalmente tanto el gremio de frugivoros como el de
Insectivoros de sustrato muestran diferencias significativas para todas las

escalas entre los ensambles reales y los generados por e modelo nulo.

Cuadro 5. Resultados obtenidos de la prueba de t pareada para el area del espacio
ecomorfolégico en las escalas de 2° x 2°, 1°x1°, 0.5° x 0.5° comparando los
ensambles reales y los generados por el madeio nufo.

t pareada del area

ocupada por el Total de . Insectivoros Insectivoros
25P3€?: especies Frugivoros aéreos de sustrato
ecomorfoligico
2x2(t 0.05,3) t =0.536 t = 0.000 t=0.673 t = 0.014
1x1(t 0.0513) |t =0.004 t=0.027 t = 0.748 t = 0.000
0.5 x 9.5(t, 0.05,49) |t = 0.000 t = 0.004 t = 0.070 t=0.000




DISCUSION

Relacidon entre Ia riqueza de especies y Ia distancia al vecino mds
cercano de los ensambles de murciélagos de [a Peninsula de Yucatéan.
Los resultados indican que al aumentar el nimero de especies 1a

distancia interespecifica promedio dentro del espacio ecomorfolégico
disminuye. Este incremento en el nivet de empaguetamiento conforme
aumenta la riqueza coincide con io encontrado por Fleming (1986), Schum
(1984) y Moreno (2000), para los ensambles de murcidlagos. Ademas este
patrén concuerda con los madeios nuics generados tanto para aves por
Ricklefs y Travis {1980} como para murciélagos Schum (1984).

Los resuitados encontrados sugieren 2n general, que la distancia entre
las especies disminuye conforme aumenta la riqueza. Es decir, que 1as especies
se integran a los ensambles agrupdndose en el espacio definido por las
especies residentes, siguiendo un patrén no saturado (Fig 3.8). La tendencia
general de |as pendientes de los ensambles reales y los generados por el
modelo nulo, podrian hacer suponer que no existe diferencia engre 10s
ensambles reales v los generados por el azar. A este respecto el analisis de
covarianza mostrd que si existen diferencias significativas entre los ensambleas
reales y los generados por el modelo nulo, es decir, que existe mayer distancia
entre las especies de lo que se esperaria por el azar en los ensambles de cada
cuadro de 0.59x% 0.59 de latitud-longitud tanto en el total de especies de
murciélagos, como en los gremios de murciélagas frugivoros, insectivoros

adreos e insectivoros de sustrato, en la Peninsula de Yucatan.



La mayoria de las investigaciones que han utilizado modelos nulos como
herramienta para el analisis de 1a estructura de comunidades de murciélagos,
han encontrado gue no existen diferencias entre los ensambies reales y los
generados al azar (Flaming 1986, Willing y Mouiton 1589, Findley 1923 y Arita
1997}. Este trabajo respecto a |2 distancia que existe entre las especies
cencluye gue si existen diferencias significativas entre los ensamblas reales y
los generados por el modelo nulo. El patrén enconirado sugiere que los
ensambles de murciélagos de la Peninsula de Yucatan no siguen un patrén
aleatorio, sino que existe cierto grado de organizacion dentro de los ensambles
¢l cual puede ser provocado por alguna clase de interaccidn entre las especies
tales como la competancta por los sitios de percheo, la dieta, asi como por la
historia biogeografica de las especies, sus habitos y requearimientos
ambientzles para sobrevivir. Sin embargo la tendencia de disminucién de la
distancia entre las especies al incrementar la riqueza sugiere a su vez que los
ensambles aln no se encuentran saturados por 1o que nuevas aspecies tienen

la posibilidad de llegar a coionizar

Riqueza de especies y el drea del espacio ecomorfolégico

Los resultados para el total de especies de murciélagos indican Que &
Incremento de especies en el ensamble provoca una disminucién en el drea
ocupada por las mismas dentro del espacio ecomorfoldgico. Los ensambles
generados al azar, en cambio, presentan justamente el patrén contrario, es

decir, existe un aumento en el tamafio del area del espacio ecornorfoldgico con
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el incremento de especies. Los estudios que relacionan la riqueza y el volumen
de nicho ecomarfoldgica han encontradse que el volumen de ta comunidad o se
incrementa con la diversidad o .no se correlaciona con ella. En el caso de los
murciélagos Findley {(1973) y Schum (1984) encontraron una relacidn positiva
entre la nqueza y e volumen ecomarfolégico de la comumdad. Por su parte
Fenton (1973) encontrd una relacidon marginalimente positiva entre la ngueza y
el velumen ecomorfoldgico de |a comunidad.

QOtros astudios con aves (Bierregaard 1978, Ricklefs y Travis 1980,
Travis y Ricklefs 1983, Blondel et al. 1984 y Miles 1985}, lagartijas (Schiebe
1987) vy peces (Strauss 1987 y Gatz 1979) han enconirado una relacion
positiva entre el volumen vy la diversidad. £n estos estudios, el espacio
ecomorfoldgico se incrementa en proporcidn directa al nimero de especies.
Este patrén general se ha explicado como resultado de la interaccién entre {as
especies en comunidades saturadas, donde el aumento de especies es
acompafiadao por un incramento def volumen del nicho ocupado, mientras la
distancia entre [as especies se mantiene constante y ha sido generalzado para
tedos los vertebrados (Ricklefs y Schluter 1993, Ricklefs y Miles 1994). Los
resultados muestran un patrén semejante para el total de especies en el
madelo nula. Sin embargo, en el ensambie real surge el efecto contrario, &f
area ocupada en el espacio morfolégico disminuye con el incremente en la
rigueza de especies dentro del ensamble. Esta relacion contradictona entre los
dates reales v del modelo nuio puede ser explicada como parte de un problema
donde, en et andlisis a nivel local, como lo equivalen las cuadros de 0.5 x

0.5, se estan incluyendo organismas de grupos funcionales muy distintos gue
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no pueden considerarse competidores potenciales y no estan reflejande de
manera real lo que ocurre a nivel local. En este caso tat vez, seria mas
conveniente comparar 10 que ocurra entre grupos funcionales similares de aves
y murciélages por elemplo, donde los papeles dentro de la comunidad son
equivalantes, mas que comparar gramios tan diversos como nectarivoros vy
pscivoros, que seguramente tignen poca interaccion en la estructura de Ja
comunidad.

E! patrdn econtrado no resultaria contradictoric respaecto a la distancia
entre las especies, si el drea ocupada por las mismas, se mantuviera constante
dentro del espacic ecomarfoldgico. §in embargo, lo encontrado en este
estudio, de acuerdoe con ia hipdtesis propuesta, sugiere que al no
incrementarse el drea del aspacio ecomorfolégico con &l incremeanto de
especies, es probable que nuevas especies pueden llegar al espacio ocupado
por las especies residentes, debido a gue existe disponibilidad de recursos, es
decir, que el ensamble no esta saturado.

En el caso de ios diferentes gremias analizados el area del espacio
ecomorfolégico se incrementa conforme aumenta ei numero de especies dentro
del ensamble, o cual significa que estos gremios presentan un patrén de
saturacidn de especies, es decir, que dentro de los diferentes gremios existe
clerta estructura dentro de los grupos funcionales que promueve que [as
nuevas especias se ubiguen fuera del espacio ocupado por las especies
residentes. Este mismao patrén en el area que ocupan las especies de
murciélagos fue encontrado por Stevens y Willig (1999) para 15 cormunidades

de murciélagos en el continente Americano perc analizando |2 dispersién de los
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ansambles mediante arboles de envergadura minima. Ambos analisis indican
que existen patrones no aleatorios consistentes con la teorfa de competencia
dantro de fos ensambles de murciélages.

El patrdn general encontrado para todos leos grupos analizades sugiere
gue existe cierto grado de saturacidn dentro de los gremios de frugiveros,
insectivoros aéreos e insectivoros de sustrato en los ensambles de murciélagos
que habitan la Peninsula de Yucatan, mientras que el ensambie total no se
encuentra saturado y permite la ilegada de nuevas especies dentro del espacio
ocupado por las especies residentes.

Los resultados encontrados respecto a la relacion entre 12 nqueza y la
distancia entre las especies, asi como la relacion entre riqueza y area que
ocupan en el espacio ecomorfoldgico son contradictorios. S 12 distancia entre
las especies disminuye con el incremento de especies esperariamos gue el
votumen del espacic ecomorfoldgico se mantuviese constante y por el contraric
se incrementa. Algunas explicaciones probables a este patrén son, que al estar
las especies mas distantes de 1o que se esperaria por azar, esta distancia
provoca que se incremente el drea del espacio ecomorfologico contrario a la
propuesta de Ricklefs y Miles (1994) donde el espagio que ocupan las especies
permaneceria constante. Otra posible explicacidn a este patrdn es que quiza al
aumentar la rigueza, no se afiadan especies aisladas, sino pares o grupcs de
especies morfoldgicamente similares entre si, pero diferentes a las especies
residentes, de forma que ocuparian espacios fuera del nicho ccupado por las
especies residentes pero al estar cercanos entre si la distancia interespecifica

promedio disminuye como se muestra en la Figura 12.
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Figura 12. Modelo geométrico potencial, donde el incremento de
grupos de especies similares promueve un aumento en el area del
espacio ecomerfoldgico, (recuadros punteados), mientras que
disminuye la distancia entre las especies (lineas entre los puntos).

Promedio de la distancia al vecino mas cercano y del area del espacio
ecomorfolégico por escala

El patrén encontrado para |z distancia interespecifica entre ias especies
propone a nivel general que |0s ensambles de especies de murciélagos
presentan cierto grado de estructura en tanto que difieren significativamente
de los ensambles generados por el azar en todas las escalas analizadas.

Sin embarge, a partir de los datos de morfologia alar no podemos
afirmar que el patrdn encontrado se deba a un efecto de competencia (McNab
1571, Fleming 1972, Bonaccorso 1979, Humphrey 1975) o simpiemente que
los factores regionales y biogeograficos determinan esta estructura explicando
asi la tendencia general de que nuevas especies Heguen a ocupar el espacio
determinado por [as especies residentes pero que la distanci; entre ellas sea
mayor que las encontradas por el azar, [o que a su vez explica que existe
disponibilidad de recursos dentro del ensamble, es decir, que no esta saturado.
Por su parte los resultados de 1a t pareada gue compara &l drea del espacio
ecomearfolégico de los ensambles reales y los generados al azar indican para

las categorias alimentarias de frugivoros e insectivoros de sustrato, que



existen diferencias sign:ficativas entre los ensambles reales v los generados
por el modelo nulo. Las diferencias sugieren que el area del espacio
ecomorfoldgico es mayer de lo que se esperaria al azar para todas las escalas
analizadas. Este patrdn sugiere que en ambos gremios existe cierto grado de
competencia entre las especies 1o que promueve que nuevas especies que
liegan al ensamble utilicen los recursos de forma diferente a las especies
residentes, por lo que aumenta el area ocupada con el incremento de espacies.
Por su parte,en la categoria de Insectivoros aéreos para el total de las escalas
los ensambles reales de especies no difieren significativamente de los .
generados por el azar en cada unza de las escalas analizadas. Esto sugiers que
el gremio de insectivoros aéreos de la Peninsula de Yucatan no se encuentra
saturado y que las nuevas especies pueden llegar ocupando el espacio
morfoldgico ya existente en el ensamble, lo que sugiera que existe suficiente
cantidad de recurscs disponibles para que lleguen nuevas especias al ensamble
y que no reflejan un efecto de competencia dentro de este grema.

En el casc del total de especies se encontrd un patrén muy interesante, ya que
para los cuadros de 2° x 2° no existe una diferencia significativa entre 1os
ensambies reales vy ios generados al azar. Sin embargo, en los cuadros de 1° X
1° y 0.5° x 0.5° la diferencia entre los ensambles reales v los generados por
el modelo nule es significativa. Estos resultados sugieren un patrén donde a
pequefias escalas existe cierto grado de estructura y/o saturacidn en los
ensambles de especies; mientras que en grandes areas 0 en las escalas mas
grandes los efectos acumulativos de estos patrones resultan en un patron

aleatorio de especies; como el que encontro Arita (1997) y que sugere que
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son los factores regionales los gue tienen mayor peso que los locales en la
. estructura de {os ensambles.

Este patrdn genaral encontrado para of drea del espacio ecomorfologico
del total de especies que habita la Peninsula de Yucatan sugiere que esta
region no se encuentra saturada de especies y que nuevas especies pueden
llegar a invadir el espacio ocupado por las especies residentes, Sin embargo
esta posibilidad esta restringida segtn el gremio al que pertenezcan.

Los resultadoes del trabajo en general sugieren: (a) que la distancia entre
las especies aungue disminuye al incrementar el nlmero de especies, es mayor
de lo que se esperaria por el azar tanto para el total de especies como para las
categorias alimentarias de frugivoros, insectiveros aéreos e insectivoros de
sustrato. Este patrdn en ia distancia interespecifica sugiere que el ensamble
de murciélagos de [a Peninsula de Yucatan no se encuentra saturado ¢ tiene
cierto grado de saturacion, que permite que entren nuevas especies aunque la
distancia entre ellas sera mayor y por o tanto puede pensarse que exista
clerto grado de estructura en i ensambie que lo hace diferir del azar. (b) Por
su parte el drea ocupada por las especies aumenta con el incremento de
especies, contrario a o que podria esperarse con los resultados obtenidos para
la distancia, donde podria esperarse que el area se mantuviera constante
mientras disminuye la distancia de especies al incrementar la riqueza.

Ambos resultados parecen contradicterios y no es posible medir el grade
de deperdencia o independencia que tienen los pardmetros de distancia entre
las especies y el area que ocupan. Las aproximaciones para encontrar una

forma de calcular el area del espacia ecomorfoldgico son complicadas v 12
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manera de aproximarse hasta ahora ha side con arboles de envergadura
minima o con las desviaciones estandar de los puntos. Seria importante
encontrar una manera de calcular 2l area de la manera mas aproximada
posible, asi como de asegurar gue ambos parametros sean Independientes. Sin
embargo, la dnica explicacién probable para este patrén, es que aunque fa
distancia entre las especies disminuya con el incremento de especies esta
distancia ai ser mayor a lo esperada, se refleje incrementando el drea total del
ensamble que no permaneace constante y por et contrario aumenta de manera
proporcional al incremento en la rigueza de especies, 0 como s Mmenciona en
la Figura 13 que el incremento de grupos de especies similares promueva un
incremento en el drea ocupada dentro dei espacio ecomorfelégico, mientras
que la distancia entre las especies disminuye, {c) Las comparaciones entre los
ensambles reaies v los generados por el modelo nulo en las diferentes escalas
analizadas sugieren para ia distancia entre especies que ésta difiere
sigruficativamente de 10 que se esperaria al azar tanto para el total de especies
comao para las diferentes categorias alimentarias; mientras que en el caso del
area del espacio ecomorfoldgico ocupado por los ensambles, las categorias de
frugivoros e insectivoros de sustrato difieren de lo que se esperarfa al azar
coincidiendo con los resultados obtanidos para la distancia entre las especies;
sin embargo el gremio de insectivoros aéreos muestra un patron que no difiere
con el que esperariamos por el azar, y en el caso del total de especies en fa
escala mas grande de dos grados por daos grados, el patrdn no difiere

significativamente del encontrade por el modelo nulo, siendo que en los
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cuadros de un grado per un grado y rhedio grade por medio grado ias

diferencias si son significativas
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CONCLUSIONES

1. El incremeanto en el nimero de especies promueve una disminucion
en la distancia interespecifica que existe entre ellas para todos los
grupos analizados: total de especies, frugivoros,insactivoros aéreos e
insactivoros de sustrato. Sugirendo que jos ensambles no estan
saturados.

2. El incremento en el numerc de especies en el caso del total de
especies promueve una dismnucidn en el drea del espacio
ecomorfolégico, mientras que promueve un aumento en este
parametro para los diferentes gremios de frugivoros, insectivoros
aéreos e insectivoros de sustrato. Sugiriendo que el ensamble total
no esta saturado v los diferentes gremios presentan cierto grado de
saturacioén.

3. Todos los patrones encontrados al refacionar la nqueza de especies
con la distancia entre ellas y el drea del espacio ecomorfoldgico que
ocupan en los ensambles reales de los grupos estudiados, difieren
significativamente de los patrones generados al azar peor el modelo
nule. Esto sugere de manera general que los ensambles de
murciélagos de la Peninsula de Yucatdnm presentan cierto grado de
estructura de especies.

4. La distancia entre (as especies de los ensambles de murciélagos de
la Peninsula de Yucatan, es diferente a |la generada por el modelo

nulo en cada una de las escalas analizadas (2° x 2°, 1° x 1° y 0.5° x



0.5°) Lo que sugiere gue todos grupes analizados presentan clerto
grado de estructura, respecto a este parametro.

5. Ei &rea ocupada por Ios ensambies de murciélagos en las diferantes
escalas muestra patrones diferentes en cada uno de los grupos
analizados. Lo que sugiere que dependiendo del grupo que se este
estudiando, existen patrones dependientes de la escala de anilisis,
asi comeg diferentes patrones dentrc de los gremics donde se
prasentan diferentes grados de saturacidon y estructura dentro de los
ansambles,

Estos resultados son reflejo de una gran cantidad de factores que estan
Interactuando an los ensambles de aspecies como lo es la disponibifidad de
sitios de percheo, [a dieta, lz histona biogeografica de las especies, los
microhabitats, etc. S embargo, es importante comenzar a buscar
respuestas mdas grandes, patrones que nos den pistas para explicar lo que
esta ccurriendo en las comunidades ecolagicas. —

Es por esta razdn que esta trabajo contrario a lo encontrado por la
generalidad de los estudios de ensambles de murciélagos donde se concluya
en general que éstos no s& pueden distinguir de ias comunidades generadas
por eventos estocdsticos (Fleming 1986, Wilig vy Moulton 1989, Findley
1983 y Anta 1997) encuentra que para el caso de la distancia
Interespecifica los ensambles son diferentes a los generados por azar.
Miantras que en el caso de al area que ocupan los ensambles se distinguen
distintos patrones en las categorias alimentarias asi como patrones a nivel

de escala en el total de especies.



LITERATURA CITADA

Aguilera, H.N. 1958. Suelos. En E. Beltran (eds) Lcs recurscs naturales del
sureste v su aprovachamiente pp. 177-212. 2° Tomo Instituto Mexicano
de Recursos Naturales Renovables A.C. México D.F.

Aldridge, H. D.J. & I.L. Rautenbach. 1987. Marphology, ecolocation and
resource partiorung n insectivoruous bats. Journal orf Animal Ecology
56:763-778.

Arita, H.T. 1992. Ecology ancd conservation of cave bat communifias in
Yucatan, México. Tesis doctoral, University of Florida. Florida. 280p.

Arita, H.7.,1997, Species composition and morpholegical structure of the bat
fauna of Yucatan, Mexico. Journal or Animal Ecology 66:83-97.

Arita, H.T. & M.B. 1997.Flight and ecolocation In the ecology and evalution of
bats. Trends in Ecology and Evelution 12:53-58.

Arnta, H.T. & F. Figueroa. 1999. Geographic patterns of body-mass diversity in
Maxican mammals. Oikos 85:310-318.

Arroyo-Cabrales. J y T, Alvarez. 1890. Restos dseos de murcidlagos
pracedentes de las excavaciones en las grutas de Lol- Tun . serie
prehistoria nGm 194, Instituto Nacional de Antropologia e Histora.

Baag@e, H. J. 1987. The sxandinavian bat fauna : adaptive wing morphoiogy
and free flight in the field. En: Recent advances in the study of bats pp
57-74, (M.B.Fenton, £. A Racey y J.M V. Rayner eds). Cambridge
University Press. Cambridge.

Begon, M., 1.t Harper &C.R, Townsend. 1990. Ecology. Individuals, populations
and communities. 2 ed. Blackwell Scientific,Cambridge, Mass.

Bierregaard, R.Q 1978. Marphological analyses of community structure in bird
af pray. PhD Philadephia, Pennsyivania, University of pennsylvania.

Blondel J., F. Vuiligumier, L.E. Marcus and EcBrowanne. 1984, [s there
ecomorphological convergence among mediterranean bird communities
of Chile,California and France. Evo/ Biol. 18: 141-213

Blood, B.R. y D.A. Mc Farlane. 1988. A new method for calculating the wing
area of bats. Mammalia 52: 601-602.

Bonaccorso, F. J. 1979. Foraging and reproductive ecology in a Panamaniam

bat community. Bulletin of the Florida State Musaeum biological sciences
24:359-408.

63



Brown J. H. Y B.A. Maurer. 1989. Macroecology : The division of food and
space among species on continents., Science 243: 1145-1150.

Brown, J.H. and Nicoletto P.F. 1991. Spatial scaling of species compositicn:
body masses of North American land mammals. Am Nat. 138:1478-1512

Brown J.M. 1995, Macroecology. University of Chicago Press, Chicago.

Caley, M.J y D.Schluter.1997.The relationship between local and regionai
diversity. Ecology. 78:70-80.

Cohen, J.E. 1978. Food Webs and Niche Space. Princeton University Press,
Princeton , N.J.

Cody, M. L. 1974, Competition and the structure of bird communities.
Princeton, N3. Princeton University Press.

Cody, M.L.1375. Towards a theory of continental species diversities: bird
distributions over Mediterranean habitat gradienis. In Ecology and
Evolution of communities. M.L. Cody vy J. M Diamond, Eds. The Belknap
Press of Harvard University Press,Cambridge. Pp. 214-257.

Cody M.L vy 1. M. Diamond. 1975. Ecology and avolution of communities. The
Belnap preass of harvard University Press 545 pp.

Connor,E.F y D.S. Simberloff, 1879 The assembiy of species communities:
Chance or competition? Ecofogy 60:1132-40.

Cornell, H.V. v J.H Lawton.19S2. Species interactions, local and regional
processes, and limits to the richnass of ecological communities; a
theoretical perspective. J. Anim Ecol. 61: 1-12

Crome, f.H.J. y G.C. Richards . 1588, Bats and gaps: microchiropteran
community structure in a queensland rain forest. Ecology 69: 1960-
1969,

Diamond, M.J. & T.]. Case (eds) 1986. Community Ecology. Harper and Row,
New York

Drake, J. A. 1990. Communities as assembled structures: do rules govern
pattern? Trends in Ecology and Evolution. 5:155-164.

Duch G. ). 1988. La conformacién territorial del estado de Yucatan.
Universidad Autonoma de Chapingo. México.

Elton, C.5.1927. The ecology of animals. Sedegwicz and Jackson. London.

66



Fauth, J.E., J. Bernardo., M. Camara., W J. Restarits., ] Van Buskirk & S.A. Mc
Collum. 1996. Simplifying the jargon of community ecoiogy: a
conceptual approach. American Naturalist. 147:282-236

Fenton M.B. 1972. The structure of aerea! feading bat faunas as indicated by
ears and wing elements. Canadian Journal of Zoolocgy SQ: 287-2956.

Ferrusquia - Villafranca, 1. 1993. Geology of Mexico: a synopsis. En: 7. P
Ramamoorthy, R Bye, A. Lot v 1. Fa (eds.) Biological Diversity of
Mexico: origins and distribution. Pp. 3-108. Oxford University Press. New

York.
Findley J.5. 1973. Pheneatic packing as a measute of faunal diversity. American
Naturalist 107:580-584.
Findley, 1.5.1976 The structure of bat communities. American Naturalist.

110:129-139.

Findley, 1.5.& D.E.Wilson. 1982. Ecclogiczal significance of chiropteran
243-260 En: Ecology of Bats (T.H. Kunz, ed). Plenum

morphoicgy. Pp
press. New York. USA.

Findley, 3.3, & H.L. Black. 1983. Morphological and dietary structuring of &
Zambian insectivorous bat Community. Ecology 64:625-630.

Findley, 5. J. 1993. Bats, @ community perspective. Cambridge University
Press, Cambridge.

Fleming, T.H., E.T. Hooper y D.E. Wilson. 1972. Three Central American bat
communities: structure, reproductive cycle , and movemeant patterns.
Ecology 53: 555-569

Fleming, T. H. 1986. The structure of Nectropical bat communities: a
preliminary analysis. Revista Chilena de Historia Natural 59: 135-150

Flores D. A. 1974. Los suelos de |a Repubiica Méxicana. En J. L. Lorenzo
{Coord). Ef escenario geografico. Departamento de Prehistona. Instituto

Nacional de Antropologia e Historia, Pp 7-108.

Flores-Villela , O. ¥ P. Gerez. 1994. Biodiversidad y conservacidn en México:

vertebrados, vegetacion y use def suefo. Comision Nacional para &l
Conocimiento v Usc de la Biodiversidad vy la Universidad Nacional
Autonoma de México. 2da. Ed. Ediciones Técnico Cientificas s.A. de C. V

México D.F.

Fox, 1.B. & 3.H. Brown. 1993. Assembly rujes for functional groups in North
American desert rodent commumities. Crkos. 67: 358-370

67



Garcia, E. 1988, Modificaciones al sisterna de clasificacidn climéatica de Kdpen
{para adaptarlo a las condiciones de la Repliblica Méxicana) Offset
Larios, México, D.F.

Gaston.K.J. 2000. Global patterns in biodiversity. Nature .405:220-227.
Gause, G.F. 15934. The struggle for existence. Baltimore: Williams & Wilkins

Gatz, A. 1., Jr. 1979, Community organization in fishes as indicated by
morphological features. Ecology 60:711-718. *

Giller, P. 1984, Community Structure and the Niche. Chapman and Hall. New
York.

Guerrerec, P.G. 1998. Estructura morfoldgica de la comunidad de murciélagos
de Yucatadn, México. Tesis de licenciatura. Universidad Michoacana de
San Nicolds de Hidalgo. P. 62.

Heller, K. Gy M. Volleth 1995, Community structure and evolution of
INsectivorous bats in the Paleotropics and Neotropics. Jounal of tropical
Ecology. 11:429-442,

Hiethaus,E.R., Fleming, T.H. v Opler, P.A. 1975! foraging patterns and
resource utilization 1n seven species of bats in a seasonal tropicai forest.
Ecology. 56:841-854,

Humphrey, S.R. 1975. Nursery Rocst and community diversity of neartic bats.
Journal of Mammalogy 56, 2: 321-346,

Humphrey, S.R. y F.J. Bonaccorso. 1979, Biology of Bats of the New World
Family Phyllostomatidae Part [T en: Baker ], 3.Knos y D.C. Carter.
Special Publications the Museum Texas Tech University 16:405-441,

Humphrey, S.R. , F.1. Bonaccorse y T.L Zinn. 1983. Guild structure of surface-
gleaning bats In Panama. Ecology. 64: 284-294,

Huston, M.A.1999, Local processes and regional patterns: appropriate scales
for understanding variation 1n the diversity of plants and animals. O/kos
86. 353-401

Hutchinson, G. E. 1957, Concluding remarks. Co/d Spring Harbor Symp. Quant
Biol, 22: 415-427.

Hutchinson, G.E., 1959, Homage %o Santa Roszlia, or why are there so many
kinds of animals®. American Naturalist, 93; 145-159,

08



Ibarra, M. G. 19%6. Biogeografia de los drboles nativos de la Peninsula de
Yucatan: un enfoque para evaluar su grado de conservacion. Tesis
doctoral. Facultad de ciencias Universidad nacional Auténoma de México.
México. 189p.

INEGI. 1993, Anuario estadistico def estado deg Yucatdn. Instituto nacicnal de
Estadistica, Geografia e informatica. México

Jaksic, F.M, H. W. Greene & J. L. Yafiez. 1981, The guild structurs of a
community of predatory vertebrates in Central Chile. Qecologia.
49:21-28

Kalko .1996. Organisation, diversity, and long term dynamics of a Neotropical
bat community. En: Cody M. Smallwood ] (eds) Long term studies in
Vertebrate Communities Academic Press, Los Angeles, pp 503-553.

Kalko E.K.V. 1997. Diversity in tropical bats. In: Tropical biodiversity and
systematics. H. Ulrich, Ed. Zoologixches Forschungsinstut and Musaum
Alexander Koenig, Bonn. Pp.13-43

Kalko, E.K,V.1998. Organisaticn and diversity of tropical bat communities
through space and time.Zoclogy 101:281-297.

Karison, R.H. y H.V Cornell. 1998, Scale —-dependent variation in local vs.
Regional effects on coral species richness. Ecology 68:25%-274

Krebs, 1.C. 1978, Ecology: The Ecperimental Analysisi of Distribution and
Abundance. Second edition, Harper and Row. New York.

Lack,D. 1944, Ecological aspectis of species -formation in passerine birds. Ibis
1944:260-286.

Lawler, T.E. 1573. Aerodynamic characteristics of some Neotropical bats.
Journal of Mammalogy 54: 71-78.

Lawton, J.H. 1999, Are there general laws in ecology? Oikes. 84:177-192.

MacArthur, R.H. 1958.Population ecology of some warblers of northeastern
coniferous forest. Ecology 38:599-619.

MacArthur, R. H. 1972. Geographical ecology, Patterns in the distnbution of
species. New York. Harper &Row.

MacArthur R.H. y R.Levins. 1967.The limiting sirmilarity, convergence, and
divergence of coexisting species. Am Nat. 101:377-385.

FSTA TESIS NG SALE
DE LA BIBLICTECA



May, R.M. 1975. Patterns of species abundance and diversity. In: £cology and
Evolution of comrmunitites (eds. M. L. Cody & J. M, Dizmond}, pp. 81-
120. Harvard University Press, Cambridge, Mass. .

McNab,B.K.1971. The structure of tropical bat faunas. Fcology 52:352-358.

McKenzig, N. L. ¥ J.K. Roife .1586. Stucture of bat guilds in the Kimberlay
mangroves, Australia. Journal of Animal Ecology 55:410-420

Moreno 0.C. 2000. Diversidad de guirdpteros en un paisaje del centro de
Veracruz. Tesis doctoral. Insituto de Ecologia A.C. 150p.

Neuweiter, G. 1989, Foraging ecology and auditicn in echclocating bats. Trends
in Ecology and Evolution. 6:160-166.

Norberg, U.M. & 1.M.V: Rayner.1987, Ecological maorphology and fight in bats
(Mammalia: Chiroptera): wing adaptations, flight performance, foraging
strategy and echolocation, Philasophical Transactions, RoyalSociety of
London Ser. B 316: 335-427

Norberg U. M. 1994. Wing design, flight parformance, and habitat use in bats.
Pp 205-239 in Ecological morphology, integrative argamsma! biology
(P.C Wainwright &5.M.  Reillly, eds),University of Chicago Press.

Palmer M.]. & P.S. White, 1994. On the existence of ecclogical communities.
Journal of Vegetation Science. 5:279-282

Planka ,E.R.1973.The structure of lizard communities. Anru.Rev. Ecol.Syst.
4:53-74

Pielau, E.C. 1984, The interpretation of ecological data. Jonh Wiley & sons Inc.
USA, 263pp

Pimm, S.L. 1991 The Balance of Nature? Ecological Issues in the Conservation
of Species and Communities. Chicago: University of Chicago Press.

Ricklefs, R.E. y ].Travis.1980. A morpholegical approach to the study of avian
community organization. The Auk. 97:321-338.

Ricklefs, R.E. 1987.Community diversity: relative role of lecal and regional
procasses. Science. 235:167-171.

Ricklefs R.E.& D.B. Miles.1994. Ecclogial and evelutionary inferences from
morphology: In: ecological perspective. Ppi3-41 En: Ecological
Morphology Integrative Organismal 8iclogy. (P.C. Wamnwrignt &
S.M.Reilly, eds). University of Chicago Press. Chicago.USA.

70



Ricklefs, R.E.&D.Schiuter (Eds) 1993, Species diversity in ecological
communities. University of Chicage Press, Chicago. USA.

Root,R.B. 1967. The niche exploitation pattern of the blue-gray gnatcatcher.
Ecological  Monographs , 37:317-350

Roughgarden.] & 1. Diamond. 1986. Overview: The role of species interactions
in community ecology. Pp. 333-343 . En: Community Ecology. (1.
Diamond & Case 1, T. Eds). Harper and Row. New York. USA,

Roughgarden, 3. 1989, The structure and assembly of communities, Pp 203-
206. In. Perspectives In Ecological Theory (J. Roughgarden, R.M. May &
S.A. Levin eds.) Princeton University Press. Princeton.

Rzedowskl J. 1990. Carta vegetacidn potencial (I1v 8.2) 1:4,000,000, Atlas
Nacional de México. Instituto de Gecgrafia U.N.A.M, México.

Schluter, D, 1982.Distributions of Galapagos ground finches aleng an
altitudinal gradient: The importance of food supply. Ecology 63:1504-17.

Schluter, D y R. E. Ricklefs. 1993. Spacies diversity. An introduction to the
problem . In: Species diversity in ecological communities {eds. R.E
Ricklefs y D. Schiuter), pp. 1-12. University of chicago Press, Chicago.

Scheener, T.W. 1974, Resource partioning in ecological communities. Scrance
185:27-39

Schum, M. 1984, Phenetic structure and species richness in North and Central
American bat faunas. Fcology. 65:1315-1324.

Shimwell, D.W. 1971, Description an d classification of vegetation. Seattle:
Uruversity of Washington Press.

Simpson G.G. 1964, Species densities of North American recent mammals
Systamatic Zoology 13: 55-63.

Smith, L.R. 1980. Ecology and Field Biology, Third edition. Harper & Row,
Publishers., New York. Pp. 835.

Srivastava, D.S. 1999. Using local-regional richness plots to test for species
saturation pitfalls and potentials. Journal of Animal Ecology 68;1-16.

Stevens R.D. y M.R Willig. 1999. Size assortement in New World Bat
Communities. Journal of Mammalogy 80(2): 644-658,

Stong,D.R., L.A.Szyska, y D.S. Simberloff, 1979, Tests of community-wide

character displacement against nuli hyphotheses. Evolution 33:897-
913.

T



Strong, D.R., D Simberloif, L. G. Abele, & A.B. Thistle {eds) 1984. Ecclogical
communities: Conceptual issues and the evidence. Princeton, N. J.
Princeton University Press.

Tamssit, J.R. 1967. Niche and species diversity in neotropical bats. Nature.
213:784-786

Terborg,] .1971. Distribution on environmental gradients: Theory and a
preliminary interpretation of distributicnal patterns in the avifauna of the
Cordillera Vilcabamba,Perd. Ecology 52:23-40

Van Valen, L. 1965. Morphological variation and width of eclogical niche. The,
American Naturalist, 49: 377-390.

Van Vaien, L.1979. The evoiution of bats. Evolutionary theory 4:103-121

Wainwright, P.C. y S. M. Reilly (Eds). 1994. Ecological Morphology:intagrative
arganismal biclogy. University of Chicago press. Chicago USA:

Weins J.A. 1989. The Ecology of Bird Communities, Vol.1. Cambridge
University Press. Cambridge.

Willig, M. R. Y M. P, Moulten 1989, The role of stochastic and determinstic
processes In structuring neotropical bat communities. Journal of
Mammaltogy 70:323-329.

Witlig, M.R., 5.J. Presley, R.D. Owen y C. Lépez-Gonzalez. Composition and

structure of bat assembiages in Paraguay: a subtropical-temperate
interface. Journal of Mammalogy 81(2):386-401.

72



Referencias
Aldridge H. D.J. 1986. Manoeuvrability and ecological segregation in the little
brown (Myotis lucifugus ) and

Yuma (M, yumanesis) bats (Chiroptera: Vespertilonidae). Canadian

Journal of Zoology

64:1878-1882.
Aldridge, H. D.J. & I.L. Rautenbach. 1987 Marphology, ecolocation and
resource partioning in insectivorugus bats. Journal of Animal Ecology
56:763-778.
Arita, H.T. 1992. Ecology and conservation of cave bat communities in
Yucatan, México. Tesis doctoral. University of Fiorida. Flonda.280p.
Arita, H.T. & M.B. 1997.Flight and ecoiocation In the ecology and evolution of
bats. Trends in Ecolegy and Evoiution 12:53-58.
Bzag2e, H.]. 1987.The scandinavian bat fauna: adaptative wing morphology
and free flight in the field. €n R Recent advances in the study of bats pp57-74
{M.B. Fenton, P.A. Racay vy 3.M.V. Rayner eds.) Cambridge University Press.
Cambridge.
Birney, E.C., 1.B. Bowles, R.M. Timm & S.L. Williams. 1974. Mammalian
distributional records in Yucatan and Quintana Roo, with comments on
reproduction, structure, and status of peninsular populations.

Occasional papers, Befl Museum of Natural History, University of
Minnesota. 13:1-25.
Banaccorse, F. J. 1979, Foranging and reproductive acology in Panamiam bat
community. Bulletin of the Florida State Museum biological sciences 24:
359-408.
Connoer, E.H. & D. Simberloff.1979. The assembly of species communities:
chance or competition? E£cology 60: 1132-1140.
Crome, .H.J. &G.C. Richards. 1988. Bats and gaps: microchiropteran
community structure in a Queensland rain forest. Ecology 69:1960-1969,
Eiton, C.S. 1927. The ecology of animals. Sedegwicz and Jackson. London.
Farney J. & E.D Fleharty, 1965. Aspect ratio, wing loading, wing span, and
mambrane areas of bats. Journal of Mammalogy 50:287-296.
Fenton M.B.1972. The structure of aerial-feeding bat faunas as indicated by
gars and wing elements. Canadian Journal of Zoology 50:287-296.
Fenton M.8., P Racey & l1.M.V.Rayner (Eds). 1987. Recent advances in the
study of bats, Cambnidge, Cambridge University Press .
Findley, 1.5. , E.H. Studier y D. E. Wilson. 1§72, Morphologic properties of bat
wings. Journal of Mammalogy 53:429-444.

Fleeming, T.H., E.T. Hooper & D.E. Wilson,1972. Three Central American bat
communities: structure, reproductive cycle, and movement patterns. Ecology
53:555-569,

~3
1.2



Heller, K.G.&M. Volleth., 19%95, Commumnty structure and evelution of
insetivorous bats in the Paleotropics and the Neatrapics. Journal of Tropical
Ecology. 11:425-442.

Hill, J.E. &J.D. Smith. 1984. Bats. A natural story. University of Texas Pres.
Austin USA. Pp.243.

Humprey, S.R., F.J. Benaccorse & T.L Zinn. 1983. Guild structure of surface-
gleaning bats in Panama. Ecology 64:284-294.,

Hutchinson, G.E. 1959. Homage to Santa Rosalia, or why are there so many
kinds of animals?. American Maturalist. 93:145-159.

Mc. Arthur R.H. & R. Levins .1567. The limiting simitanty, convergence, and
divergence of coexisting species. American Naturalist, 101:377-385.
Mc.Kenzie, N. L. & J.K Rolfe, 19856. Structure of bat guilds in the Kimberley
mangraoves, Australia. Journal of animal Ecology 55:410-420.

Norberg, U.M. 1981. Allometry of bat wings and legs and comparision with bird
wings. Philosophical Transactions, Royal Society of London B292:359-398.

Pennycuick, 1972. Animal flight. The Institute of Blology 's . Studies in Biology
no. 33 Edward arnold publisher. London.

Roughgarden.]. 1989. The structure and assembiy of communities. Pp.203-206
En: Perspectives in Ecological Theory (). Rougharden, R.M. May & S. A.
Levin eds). Princeton University Press. Princeton.

Simberloff, D.& R. Dayan . 1991. The guild concept and the structure of
ecological communities, Annual Review of ecology and systematics.
22:115-143,

Smith, 1. D. &A. Starrett.1979. Morphometric analysis of chiropteran wings.
Special Publications the Museum Texas Tech. University. 16:229-316.
Struhsaker, T. 1961. Morphological factors regulating flight in bats. Journal of
Mammalogy. 42:152-159,

Tramssit, 1. R. 1967, Niche and species diversity in nectropical bats. Nature
213:784-786.

Van Valen, L. 1979. The evolution of bats. Evolutionay theory 4:103-121.

Wainwrnight, P. C. &S. M. Rellly (Eds). 1994, Ecological Moarphology
integrative arganismal hiology. University of Chicago press. Chicago. USA.

74



	Portada
	Índice
	Resumen
	Introducción
	Hipótesis
	Objetivos
	Descripción del Área de Estudio
	Métodos
	Resultados
	Discusión
	Conclusiones
	Literatura Citada

