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RESUMEN

El estudio de diferentes patrones macroecolégicos ha sido continuo en las ultimas décadas; se han
evaluado, entre otros patrones, la distribucion de frecuencias del tamafno corporal y del area de
distribucion, el gradiente latitudinal de riqueza de especies, la relacién del tamafio de area de
distribucion y el tamafo corporal, el efecto Rapoport, que se refiere al incremento del tamafio de
area hacia latitudes mayores y la regla de Bergmann, que implica la existencia de tamafios
corporales mas pequefios hacia latitudes menores. Para resolver la no independencia de los datos
en los analisis de patrones macroecolégicos, se han propuesto diferentes métodos estadisticos en
un contexto filogenético. Asi, en este estudio evalué si estos patrones cambian o se mantienen, al
realizarlos bajo un control filogenético. Para ello trabajé con la familia Phyllostomidae y consideré
cuatro atributos para cada una de las 116 especies estudiadas: el area de distribuciéon estimada
como extension latitudinal y como area de ocurrencia, ello para evaluar si existian diferencias en
los patrones dadas por el tipo de medicidn; otros dos atributos fueron la masa corporal y la
especificidad ecolégica medida como dieta. Para el andlisis comparativo utilicé el método de
regresion de minimos cuadrados generalizada (PGLS por sus siglas en inglés), con el programa
COMPARE. Los resultados mostraron mayor diversidad hacia los trépicos (el patron latitudinal de
rigueza). La distribucién de frecuencias de tamafo corporal tuvo un sesgo a la derecha y la de
tamafo de area no presentd ningun patron al utilizar extension latitudinal, pero si un sesgo a la
derecha con el area de ocurrencia. Hacia los trépicos se observé desde una hasta cinco dietas,
aunque el patrén no fue significativo. El efecto Rapoport fue altamente significativo aunque,
contrario a lo esperado, la relacion fue negativa, mientras que la regla de Bergmann no fue
significativa. No hubo relacion entre el area (con ninguna de las dos medidas) y la masa. Al
considerar la filogenia, el patrén de la regla Rapoport se mantuvo (negativo y significativo) y la
senal filogenética (a) indicd que esta relacidn es independiente de la filogenia (para las dos formas
de medir el area); asimismo, la relacién entre la latitud y la masa si fue significativa, asociada a un
modelo Browniano de evolucion (al azar); finalmente, respecto a la especializaciéon ecoldgica, la
relacion fue negativa y significativa, la cual fue dependiente de la filogenia. Por lo tanto, se
concluye que algunos patrones como el efecto Rapoport difieren de lo esperado, que la
distribucion de frecuencias varia de acuerdo con el tipo de medicién del tamafo de area, y que la
significancia de los patrones evaluados cambia al considerar la no-independencia de los datos, lo
que corrobora la importancia de incorporar estos métodos en los analisis de patrones de diversidad

y macroécologicos.



“Area de distribucion y patrones de diversidad en murciélagos (Phyllostomidae) con

un enfoque filogenético”

1. INTRODUCCION

1.1 BIODIVERSIDAD

La diversidad bioldgica o biodiversidad es la variedad de vida que se encuentra distribuida en todo
el planeta (Gaston, 2000), como resultado de procesos evolutivos que se manifiestan en la
existencia de los diferentes seres vivos.

Cuando se habla de la variedad de formas de vida se incluye a todos los organismos acuaticos
y terrestres, los complejos ecologicos de los que forman parte, asi como la diversidad dentro de
cada especie, entre las especies y de los ecosistemas (Neyra y Durand, 1998; Magurran, 2003).
Asi podemos decir que la diversidad se expresa de diferentes formas, donde se pueden distinguir
los tres elementos principales propuestos por Harper y Hawksworth (1995), que son la diversidad
ecologica (biomas, bioregiones, paisajes, ecosistemas, habitat, nichos, poblaciones), diversidad
genética (poblaciones, individuos, cromosomas, genes, nucledtidos) y diversidad de organismos
(reino, phyla, familias, géneros, especies, subespecies, poblaciones e individuos). Sin embargo,
éstos no se pueden ver como unidades independientes, ya que en conjunto representan la
organizacién de la vida (Gaston y Spicer, 1998).

Desafortunadamente, en la actualidad las actividades humanas, entre otros procesos, estan
acelerando la pérdida de la diversidad bioldgica, lo que ha motivado la preocupacién por su
estudio. Por varias décadas ya, diferentes investigadores han analizado y buscado explicaciones a
los factores que determinan la diversidad bioldgica, evaluando para ello diferentes patrones

espaciales y temporales.

1.2 MACROECOLOGIA Y PATRONES DE DIVERSIDAD

Las especies pueden vivir en ciertas regiones y en otras estar ausentes, es decir, tienen una
distribucion caracteristica, la cual tiene ciertos limites determinados por los requerimientos para su
sobrevivencia, las interacciones interespecificas e intraespecificas y las caracteristicas fisicas del
ambiente (Brown, 1988; 2003; Brown y Maurer, 1989). Sin embargo, se ha encontrado que las

distribuciones no siempre corresponden a las caracteristicas fisicas del ambiente, ya que



“ambientes similares en continentes diferentes frecuentemente contienen especies
sorprendentemente diferentes, por lo que se deduce que los patrones de diversidad son resultado
de la variedad de procesos evolutivos, eventos histéricos y circunstancias geograficas” (Schluter y
Ricklefs, 1993).

Entonces, ¢qué es un patron? Patrones son las relaciones que se observan en la naturaleza
repetida y constantemente (Wiens, 1989), circular tautolégico que ha motivado el estudio de los
patrones de diversidad y macroecoldgicos, asi como los procesos e hipotesis para dar una
explicacion a dichos patrones. Se han descrito varios patrones de diversidad, donde se
correlaciona la variacién gradual del numero de especies con las caracteristicas del ambiente
(latitud, longitud, altitud, aridez, salinidad, aislamiento, profundidad, productividad, etc.),
denominados también como gradientes de diversidad (Brown, 1988).

La macroecologia inicialmente se definié como la divisién de los recursos (alimento y espacio)
entre las especies a lo largo de escalas espaciales y temporales, y surgié en 1989 con Brown y
Maurer. Mas tarde Brown, en su libro Macroecologia (Brown, 2003), define la macroecologia
‘como una manera de estudiar las relaciones entre organismos y su ambiente, que implica
caracterizar y explicar los patrones estadisticos de abundancia, distribucién y diversidad”, a
escalas espaciales regionales o globales y a una escala temporal amplia.

El objeto de estudio de la macroecologia son los ensambles de especies como el conjunto de
especies que existen a nivel regional y continental (Arita y Rodriguez, 2001). Las variables basicas
de estudio son el tamafo corporal promedio de las especies, el nUumero de especies y las areas de
distribucion de las mismas (Jaksic, 2001; Brown, 2003); dichas variables generalmente estan
correlacionadas (Gaston y Blackburn, 1996b) y muestran diferentes patrones o gradientes como

los que se explican a continuacién.

1.2.1 El gradiente latitudinal de riqueza de especies

La riqueza es uno de los componentes basicos de la diversidad (Begon et al., 1999) y se refiere al
numero de especies observadas o estimadas que hay en un area determinada (Gaston y
Blackburn, 2000; Rodriguez y Vazquez-Dominguez, 2003).

El gradiente latitudinal de riqueza ha sido uno de los patrones mas estudiados, y consiste en
que el numero de especies es menor en los polos y se va incrementando hacia las zonas
tropicales (Fischer, 1959; Begon et al., 1999). Un ejemplo son los mamiferos como grupo, que
exhiben un gradiente latitudinal significativo dado que el numero de especies es mayor hacia los
tropicos (Huston, 1994; Kaufman, 1995). Sin embargo, no todos los grupos siguen dicha tendencia,
sino que hay algunos taxa que solo se encuentran en zonas tropicales, como las almejas gigantes

del indico-Pacifico (Begon et al., 1999).



Entender este gradiente de diversidad es dificil porque hay muchos factores que pueden estar
relacionados, como la temperatura, la precipitacion, la productividad neta primaria y la historia
geoldgica, entre otros (Huston, 1994; Cardillo, 2002). Una de las explicaciones propuestas mas
antiguas es la de Fischer (1959), quien concluye que este gradiente probablemente se debe a que
hay una mayor diversificacion en los trépicos que en las latitudes altas, resultado de una mayor
estabilidad ambiental. También se ha propuesto que esto es debido al proceso de diversificacion
(especiacidon menos extincidén) en las zonas tropicales (Cardillo, 1999; 2002; Vabloasky et al.,
2006); otras explicaciones son la hipétesis del tamafio corporal, las historias de vida, seleccion

sexual, factores ecoldgicos y el area de distribucion (Stuart-Fox y Owens, 2003).

1.2.2 Gradiente altitudinal
Es un gradiente que tiene importancia en especies terrestres y ha sido relevante sobre todo a
escalas pequenas (Gaston, 1996b). El gradiente consiste en que hay una disminucion de especies
de menor a mayor altitud, como es el caso de los murciélagos de los Andes (Graham, 1983); para
roedores, por ejemplo, se ha observado un pico de diversidad en altitudes intermedias (Mena y
Vazquez-Dominguez, 2005).

Se han propuesto algunas explicaciones para este gradiente, por ejemplo factores ecolégicos
como el clima, la productividad y heterogeneidad del ambiente, asi como factores histéricos como
la dispersion, extinciéon y especiacion (Graham, 1983; Sanchez-Cordero, 2001; Mena y Vazquez-

Dominguez, 2005).

1.2.3 Gradiente longitudinal

Ha sido uno de los patrones menos estudiados, y se ha observado preferentemente para los
mamiferos de América del Norte, porque esta asociado a la topografia y la longitud (Pagel et al.,
1991). Simpson (1964) encontré que la mayor diversidad de mamiferos estaba en areas con alto

relieve topografico, que correspondia a las regiones del oeste de América del Norte.

1.2.4 Gradiente de profundidad

En ambientes acuaticos la diversidad tiende a disminuir con la profundidad, generalmente
asociado con temperatura, presion y cantidad de luz (Brown, 1988; Begon et al., 1999). Sin
embargo, se ha reportado que en zonas bentoénicas y pelagicas el pico de diversidad se encuentra

en profundidades intermedias (Gaston, 1996b).



1.2.5 Distribucion de frecuencias

1.2.5.1 Tamario corporal

Varios estudios han reportado que las especies de tamafio pequeio tienden a ser mas comunes
que las especies de tamano grande, generando una distribucion de frecuencias con sesgo a la
derecha, aun a escalas logaritmicas. También se ha encontrado que la distribucidn de categorias
puede ser uniforme (cuando se toman en cuenta escalas locales), o que hay un sesgo a la
izquierda, es decir, hay un mayor niumero de especies grandes que de pequefas (Hutchinson y
MacArthur, 1959; Brown y Nicoletto, 1991; Blackburn y Gaston, 1994; 1998b; Brown, 2003; Arita y
Figueroa, 1999; Gaston, 2000; Arita y Rodriguez, 2001).

1.2.5.2 Area de distribucion

La distribucion de frecuencias del tamafo de area muestra un sesgo a la derecha, esto quiere
decir que muchas especies tienen areas de distribucion pequefias y muy pocas especies tamafios
grandes (Brown et al., 1996). Al transformar a logaritmo se obtiene una tipica distribucién log-
normal a escalas espaciales grandes, mientras que si es a una escala menor la distribucion tiende

a ser bimodal (Gaston y Blackburn, 1996a).

1.2.6 Relacion tamaio de area-tamano corporal

El tamafio corporal ha sido muy estudiado porque esta relacionado con una gran variedad de
caracteristicas fisiologicas, ecolégicas y evolutivas (Marquet y Cofreé, 1999; Arita y Rodriguez,
2001). A una escala macroecolégica, el tamafio corporal de los ensambles de especies esta
principalmente correlacionado con la abundancia y el érea de distribucién (Arita y Figueroa, 1999).
Se ha descrito una relacién lineal entre el tamafo del area y el tamafio corporal: el area de
distribucion es mayor conforme es mas grande el tamafo corporal (Brown y Maurer, 1987; Brown
et al., 1996; Gaston y Blackburn, 1996a; Blackburn y Gaston, 1998a; Murray et al., 1998; Reed,
2003).

En este patron es importante considerar la escala, pues a escalas globales (regionales) se ha
encontrado una relacién positiva entre el area y la masa, mientras que a escalas menores (locales)
esta es positiva 0 negativa. Esto es, a escalas mayores las especies grandes tienden a tener, en
promedio, un area de distribucion mayor, y a escalas menores las especies grandes pueden tener
areas de distribucion tanto pequenas como grandes (Blackburn y Gaston, 1998a).

Se ha sugerido que este patron refleja las caracteristicas metabdlicas de las especies, ya que
las especies de tamarfo corporal grande requieren de mayor energia y por lo tanto areas de

distribucion mas amplias; por otro lado las especies pequefas tienen requerimientos energéticos



altos, por lo que se ubican en habitat especificos con areas de distribuciéon mas pequefias (Brown,
2003).

1.2.7 Tamano de area y latitud (Efecto Rapoport)
George C. Stevens en 1989 observé una relacion positiva entre la latitud y el tamafo del area de
distribucion de las especies, que consiste en que el area es mayor hacia las latitudes altas, a lo
cual llamé regla Rapoport por E. Rapoport (1975), quien describié el patron para subespecies de
mamiferos. Este patron ha llamado la atencion principalmente para entender el patrén latitudinal de
rigueza de especies (Gaston et al., 1998). Otros estudios han reportado que las areas de
distribucion pequefias estan en las zonas tropicales, lo que implica que las regiones con areas
pequenas son las regiones con mayor diversidad (Brown et al., 1996).

El efecto Rapoport ha sido muy debatido ya que se argumenta que su aplicacién es limitada
(Gaston et al., 1998), puesto que soélo algunos taxa lo presentan y aplica s6lo a ciertas regiones,
principalmente en América del Norte. Por tal motivo se nombré efecto Rapoport, porque la relacion

varia y no es estrictamente una regla (Harcourt, 2000).

1.2.8 Tamano corporal y latitud (Regla de Bergmann)
“Especies de tamafio grande viven en el norte y especies de tamafo pequefio viven hacia el sur’
es una observacion que publico Carl Bergmann en 1847, para animales homeotermos. Mas tarde
la regla de Bergmann fue propuesta para dar explicacién a la variacién que hay entre el tamano
corporal y el incremento de la latitud (Blackburn y Bradford, 2004). En otras palabras, esto quiere
decir que a mayor latitud, mayor va ser el tamafio de las especies y menor hacia los tropicos.

Lo mismo que el efecto Rapoport, la regla de Bergmann es todavia muy debatida (Ashton et
al., 2000; Meiri y Dayan, 2003), y también se han propuesto diferentes mecanismos para su
explicacion (Blackburn et al., 1999; Blackburn y Bradford, 2004).

1.2.9 Especificidad ecolégica

La especificidad ecolégica ha sido descrita, como patrén de diversidad, en muy pocos trabajos
(Hutchinson y MacArthur, 1959; Cardillo, 2002). La especificidad ecoldgica implica que las
especies tropicales utilizan, por ejemplo, un menor nimero de tipos de habitat y de dietas; esta
idea esta asociada al hecho de que la especializacion o restriccion del nicho ecolégico aumenta la
rigueza de especies en los tropicos, porque permite mayor coexistencia (Hutchinson, 1959;
Hutchinson y MacArthur, 1959). Si se evalua este patrén latitudinalmente, se esperaria observar un
mayor numero de dietas diferentes en los trépicos, y un nimero mucho menor en las zonas

templadas, dado que en los trépicos hay mas especies y cada una tiene un tipo de dieta particular.



1.3 PATRONES EN MAMIFEROS

El estudio de patrones de diversidad y macroecolégicos han tenido gran auge en los ultimos afos,
por lo que el numero de estudios se ha incrementado en los diferentes taxa y a diferentes escalas.
Sin embargo, aunque se han hecho diferentes estudios para el grupo de los mamiferos, los
patrones se han analizado basicamente a nivel de clase y orden, y pocos son los que se han

realizado a nivel de familia o género. Algunos de los trabajos que se han realizado son (Cuadro 1):

Cuadro 1. Estudios publicados sobre patrones macroecolégicos en los mamiferos.

Taxon Patrén Referencia
e Hay un incremento en la densidad de las
Mamiferos de Norteamérica especies de mamiferos del norte hacia el Simpson, 1964
sur.

e En latitudes mas nortefias las especies

Mamiferos de Norteamérica tienen una mayor area de distribucion que Rapoport, 1975
las mas surefias.
e Las especies y subespecies

microéndemicas no se  encuentran
distribuidas al azar sino que muestran
claras preferencias por las latitudes bajas.

e En la distribucion de frecuencias del

Mamiferos de Norteamérica tamafio del area de distribucion hay un
fuerte sesgo a la derecha en murciélagos,
insectivoros y lagomorfos, y es menor en Pagel et al. ,1991
carnivoros y artiodactilos.

e Tamano de area mayor hacia latitudes
altas

e Mayor nimero de especies hacia el oeste
y sur.

e Los murciélagos, asi como los mamiferos
terrestres como un solo grupo (e.g.,
orden), presentan el efecto Rapoport.

Mamiferos de América del Sur |e¢ Cuando se separa a los mamiferos
terrestres en grupos, solo los carnivoros y
los primates presentan el efecto Rapoport.

e Los roedores no presentan efecto
Rapoport, pero la distribucion de Ruggiero, 1994
frecuencias del tamafio del area esta
sesgada a la derecha.

e El pico de riqueza para cada grupo se
presenta a diferentes latitudes; para
carnivoros y primates que presentaron el
efecto Rapoport, esta en el Ecuador.

e En mamiferos no voladores hay una
relacion positiva entre el tamafo del area y

Mamiferos de México la masa.

e En los murciélagos no hay una relacién Arita et al., 1997
entre el tamafio del area y la masa.




e Distribucién de frecuencias de la masa de
los mamiferos altamente sesgada a la

derecha. Blackburn y Gaston
e También hay una distribucién sesgada a la 1998b
Mamiferos derecha cuando se consideran por

separado a los mamiferos marinos, aéreos
y terrestres.

e La riqueza de especies disminuye con el
incremento de la latitud hacia el norte y sur
del Ecuador, por lo tanto la riqueza esta
concentrada en el Ecuador.

Primates africanos e Hay un incremento del tamafio del area,| Eeleyy Foley, 1999
habitat y dieta a latitudes altas.

e Hay efecto Rapoport.

e El efecto Rapoport se observa en los
primates de Africa y Asia, pero no en Harcourt, 2000
Mamiferos tropicales: Primates América del Sur.

e El tamafio corporal tiende a incrementarse
hacia el norte y al oeste, concluyen que | Blackburn y Bradford,
Mamiferos de Norteamérica hay regla de Bergmann. 2004

e Hay una relacion positiva entre el tamafio
corporal y el tamafio del area.

e No se presenta la regla de Bergmann. Olifiers et al., 2004

Marsupiales Neotropicales e No hay efecto Rapoport.

e En los mamiferos de Europa se presenta
la regla Bergmann desde latitudes
intermedias hacia latitudes altas. Rodriguez et al., 2006

Mamiferos de Europa e Se observa un patron similar cuando se

considera a los mamiferos como

carnivoros, omnivoros y herbivoros.

1.4 METODO DE CONTRASTES FILOGENETICOS

El método de contrastes filogenéticos, o control filogenético, es crucial para la interpretacién de
resultados de estudios comparativos y también para el estudio de patrones macroecoldgicos
(Gaston y Blackburn, 1996b).

Se han propuesto algunos métodos estadisticos para analizar datos comparativos en el
contexto filogenético; dichos métodos estan dirigidos a resolver el problema que surge al comparar
datos (caracteres) entre especies, sobre todo de especies filogenéticamente relacionadas, dado
que los datos no son estadisticamente independientes. La no independencia esta dada porque las
especies estan cercanamente relacionadas ya que comparten un ancestro comun (Kaufman, 1995;
Martins y Hansen, 1997; Olifiers et al., 2004).

El método comparativo filogenético ha sido utilizado para evaluar las relaciones que pueda

haber entre dos variables, sobre todo caracteres de historia de vida, entre variables diversas y el



ambiente, asi como para estimar la velocidad de evolucion de un fenotipo y el estado ancestral de

un caracter (Martins y Hansen, 1997).

1.5 QUIROPTEROS

Los murciélagos son el segundo grupo mas diverso de los mamiferos después de los roedores.
Existen aproximadamente 925 especies agrupadas en 17 familias, tienen una distribucion muy
amplia a nivel mundial, a excepcion de las zonas polares y zonas muy altas de las montafias
(Ceballos y Oliva, 2005).

Los quirdpteros se caracterizan por ser el unico grupo de mamiferos con la capacidad de volar
y guiarse principalmente por medio de ecolocalizacién; estas dos caracteristicas han permitido a

los murciélagos ocupar, por la noche, variados nichos ecoldgicos (Vaughan, 1988).

1.5.1 Familia Phyllostomidae

La familia Phyllostomidae es una de las familias mas diversas de murciélagos y endémica del
continente Americano. Existen alrededor de 158 especies (Simmons, 2005) en 49 géneros. Estos
murciélagos son tropicales y reciben el nombre de murciélago de hoja nasal, debido a la notoria
estructura en forma de hoja que suelen presentar en la nariz.

Se cree que los filostdbmidos evolucionaron de un murciélago insectivoro; actualmente
presentan una gran variacion estructural relacionada con la alta diversidad de habitos alimenticios
(Altringham, 2001). También presentan variedad de tamafos, ya que se pueden encontrar
especies muy pequefias como Micronycteris megalotis (5 g) hasta la mas grande de la familia,
Vampyrum spectrum (185 g). Los filostdbmidos habitan en cuevas, arboles, construcciones o en
madrigueras de otros animales, y a menudo comparten el habitat con otras especies de

murciélagos (Vaughan, 1988).



CAPITULO 1

2. OBJETIVOS

OBJETIVO GENERAL

Evaluar diferentes patrones de diversidad y macroecolégicos en los murciélagos de la

familia Phyllostomidae, considerando la relacion entre la latitud y caracteristicas

biolégicas intrinsecas de las especies, y aplicando un método de contrastes

filogenéticamente independientes.

OBJETIVOS PARTICULARES

Evaluar el patrén latitudinal de riqueza de especies

Analizar la distribucion de frecuencias de la masa corporal, el area de
distribucion y el tipo de dieta.

Analizar la correlacion entre la latitud y el tamafio de area de distribucion
(Efecto Rapoport), la masa corporal (Regla de Bergmann) y el tipo de dieta
(Especificidad ecologica).

Evaluar la relacion entre la masa corporal y el area de distribucion.

Evaluar los patrones estudiados utilizando un método de control filogenético.



CAPITULO 2

3. MATERIAL Y METODO

Utilicé la filogenia de la Familia Phyllostomidae reportada en el superarbol de los quirdpteros,
recientemente construido por Jones et al. (2002). Exclui las especies insulares y de las que no
pude obtener informacién de masa o habito, debido a que no existe ningun registro bibliografico,
asi como de las especies cuya area de distribucién no se encontraba reportada en la pagina de
NatureServe (http://www.natureserve.org), en la cual se basaron mis datos de tamafo de area.
Asi, trabajé con un total de 116 especies distribuidas en el continente Americano, de las 145 que

hay reportadas en la filogenia (Fig. 1).
3.1 Area de distribucion

El area de distribucién ha sido considerada como un atributo heredable, en el sentido amplio de la
palabra, de acuerdo con Gaston (1991, 1994, 1996a). Hay varias formas de medir el area de
distribucion, entre las cuales estan el area de ocupancia (el area donde exacta y exclusivamente
se encuentra la especie), el area de ocurrencia (el area maxima donde esta la especie, incluyendo
huecos y discontinuidades) y la extension latitudinal (distancia lineal entre los dos puntos
latitudinales extremos de la distribuciéon de una especie) (Gaston, 1994; 1996a). En este trabajo
consideré dos estimaciones del tamafio del area: 1) area de ocurrencia (AO; km?) y 2) extension
latitudinal (EL; km).

Para calcular el area de ocurrencia obtuve primero los mapas con las areas de distribucién de
cada una de las especies; esta informacion la obtuve de la red (NatureServe
http://www.natureserve.org/). Posteriormente utilicé el Sistema de Informacion Geografica (SIG)
ArcView 3.2, para realizar las intersecciones entre los mapas que contenian las areas de
distribucion con el mapa del continente Americano, dividido en cuadros de 0.5° de latitud por 0.5°
de longitud. Después recalculé cada una de las areas, dado que todos los cuadros tendrian un
area de 2500 km? aproximadamente, lo cual no considera la forma del contorno del continente;
para ello utilicé una proyeccion cilindrica de area igual. Con esta proyeccion el tamafio calculado
del area del continente Americano fue de 39,833,686.91 km?, valor que es mas cercano al valor
real de 41,839,720 km? (esta cifra es resultado de la substraccién de la superficie total del
continente Americano [42,142,000 km?] y de la sumas de las extensiones territoriales de las islas
[288,320km?]), que exclui para la estimacién del tamafio del area de cada una de las especies. La

superficie de cada una de las islas y del continente las consulté en el HRW Atlas Mundial



(http://go.hrw.com/atlas/span_htm/world.htm). El area recalculada permitié obtener una tabla con
las areas de cada uno de los cuadros en km?; estas tablas las exporté a hojas de calculo de Excel,
para realizar la suma de cada una de los cuadros y asi obtener el area de ocurrencia total en km?

de cada especie.
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Figura 1. Filogenia resuelta que incluye 116 especies de la familia Phyllostomidae (modificada de Jones et
al., 2002), que se utilizé para el analisis de contrastes independientes. A la derecha se muestra el nombre de
las especies abreviado, las dos primeras letras del género seguidas de las dos primeras letras de la especie
(ver Anexo ).



La extension latitudinal la calculé considerando el extremo latitudinal norte y el extremo sur,
independientemente del hemisferio, y obtuve la distancia lineal en grados; si ambos extremos se
localizaban en el Hemisferio Norte o sur se restaban, si un punto se encontraba en el Hemisferio
Norte y otro en el sur se sumaban. Posteriormente multipliqué por un distancia de 111.11 km, dado
que la distancia correspondiente al desplazamiento de un grado de latitud es (Arita comunicacion

personal):
di= nR/M180 =111.11 km
donde R es el radio de la Tierra.

Para obtener una variable de latitud, utilicé el punto medio latitudinal. Este lo estimé tomando
como medida la extensién latitudinal de cada especie. Si la extension latitudinal ocupaba sélo un
hemisferio, estimé la diferencia entre el valor extremo norte y valor extremo sur; ese valor lo dividi
entre dos, y lo resté de la latitud extrema norte. Si la extension latitudinal ocupaba los dos
hemisferios, sumé los valores extremos absolutos, los dividi entre dos y lo resté de la latitud

extrema norte. Con ello obtuve el punto medio exacto de la extension latitudinal de cada especie.

3.2 Tamarfio corporal y especificidad ecoldgica

El tamafio corporal puede ser medido de diferentes formas; la masa es una medida universalmente
comparable y facil de obtener de diferentes fuentes, aunque esta medida varia a través del tiempo
ya que depende de factores como: las estaciones del afo, las condiciones de reproduccién y la
historia individual del taxdn (Gaston, 2000). La especificidad ecolégica, lo mismo que la masa, se
puede determinar con base en diferentes atributos de las especies; en este trabajo utilicé la dieta.

Para obtener los datos de masa y dieta realicé una busqueda bibliografica exhaustiva (ver
Anexo Il), asi como la consulta de la base de datos de los mamiferos terrestres de Norteamérica
(Arita y Rodriguez, 2004), disponible en http://www.conabio.gob.mx. Con esta informacion hice una
base de datos especifica para los filostomidos (Anexos 1y 2).

Para la masa corporal consideré la media del macho adulto en gramos; algunas fuentes no
especificaban el sexo, por lo tanto consideré el valor tal como se reportaba. En el caso de especies
como Choeroniscus periosus, Lonchophylla bokermanni, Lonchophylla dekeyseri, Lonchophylla
hesperia y Platyrrhinus chocoensi, para las que fue imposible encontrar la masa, esta la inferi por
medio de una regresién lineal por subfamilia, considerando la masa y la medida promedio del
antebrazo reportada en fuentes bibliograficas para cada una de las especies faltantes.

Las dietas las determiné de acuerdo con el tipo de alimentacion que tienen los filostémidos; las
categorias que manejé fueron las siguientes: Frugivoro (Fr), Insectivoro (l), Nectarivoro (N),

Polinivoro (Po), Sanguinivoro (S), Omnivoro (O), ademas de 12 combinaciones de estas



categorias principales, considerando que la primera dieta es la mas comun (e.g., FrPo). En la
categoria de omnivoro inclui especies con cuatro y cinco tipos de dieta (FrNPol, NPoFrl, ICFrNPo).
Estas categorias las utilicé para estimar la distribuciéon de frecuencias; sin embargo, para el
analisis latitudinal (con y sin control filogenético) consideré como tipos de dietas diferentes por
especie (de 1a 5: Fr, I, N, Po, S).

3.3 Andlisis

La distribucién de frecuencias del tamano del area de distribucién y de masa corporal, asi como las
graficas de los patrones, las realicé en Excel.
Para determinar cada una de las categorias (o intervalos de clase, k), utilicé la férmula llamada
regla de Sturges (Daniel, 1985):
k =1+3.322 (log n)

donde n es el nimero de datos

Y para el tamano de las categorias la formula:
w=R/K

donde R es el intervalo de la diferencia entre el valor mas alto y el mas bajo de la variable medida.

Los diferentes patrones los evalué considerando las dos medidas del tamafo de area;
extension latitudinal y area de ocurrencia. Asimismo, utilicé el valor absoluto y el valor logaritmico
base 2 del tamafio del area y del tamafio corporal.

Los patrones que evalué fueron el latitudinal de riqueza, la correlacion entre latitud y tamafio
de éarea (efecto Rapoport), latitud y masa (regla de Bergmann) y latitud y dieta, utilizando la latitud
medida como punto medio. También evalué la relacion entre el tamano del area y el tamano
corporal y la relacion entre las dos medidas de tamafio de area.

Los analisis de resultados los llevé al cabo con el programa Statistica version 6.0, utilizando
una prueba de normalidad de Pearson y, para evaluar la asimetria de la distribucion de
frecuencias, la prueba de sesgo de Shapiro-Wilk (Zar, 1998). Donde los datos no presentaron

normalidad utilicé estadistica no paramétrica (correlaciones de Spearman).



3.4 Analisis filogenético

Utilicé la filogenia original de la familia Phyllostomidae publicada por Jones et al. (2002) y
disponible en TreeBase (http://www.treebase.org/treebase/). Realicé algunas modificaciones a la
filogenia ya que eliminé las especies de las que no se tenia registro bibliografico de area de
distribucion o que eran insulares (29 especies). Con la matriz modificada reconstrui la filogenia en
PAUP 4.0bp. Los métodos para esta nueva construccion fueron: el de parsimonia, con una
busqueda heuristica y con los parametros “default” implementados en PAUP.

El analisis de control filogenético lo basé en el uso de regresién de minimos cuadrados
generalizada (PGLS por sus siglas en inglés; Phylogenetic generalized least-squares regression)
de Martins y Hansen (1997). Este método es considerado como una extensién del método
comparativo de Felsenstein (1985). Un solo parametro, a, que toma valores entre 1.0 y 15.5
representa la magnitud de la limitacion evolutiva que esta actuando sobre un fenotipo. Cuando el
valor de a es cercano a uno, el método se aproxima a contrastes independientes de Felsenstein,
relacionado con un modelo de evolucién Browniano; si el valor es intermedio indica que esta
actuando una fuerza evolutiva tal como seleccion direccional; y los valores altos indican que la
variacion es independiente de la filogenia. El analisis lo realicé con el programa COMPARE v4.6b
(Martins, 2004) disponible en http://.indiana.edu/martins/compare/.

Para correr el programa COMPARE utilicé la filogenia en notacién parentética, que se define
como “la representacién de un cladograma mediante paréntesis” (Morrone et al.,, 2004). Dicha
filogenia debe de estar completamente resuelta y debe incluir la distancia de cada una de las
ramas. La filogenia de la familia Phyllostomidae presentd varias politomias, a pesar de las
modificaciones realizadas; dichas politomias las transformé manualmente en pequenas
bifurcaciones con la ayuda del programa TreeView v1.6.6, agregando a la rama una distancia de
0.0000001 (Anexo 3).

En el programa COMPARE es necesario introducir el nombre de las especies asi como cada
una de las variables que se van a comparar (variables dependientes). El nombre de las especies lo
denoté con cinco caracteres (Am_ce) (Anexo 2), y los atributos que consideré fueron masa, area
de ocurrencia y extension latitudinal con y sin logaritmo base 2; para la dieta utilicé el nimero de
dietas que presentd cada especie. La variable independiente, en este caso, fue la latitud. A cada
uno de los valores le anadi una desviacién estandar de cero en paréntesis triangulares <0.0>, ya
que es requisito del programa. Para estimar la significancia de las regresiones obtenidas con

COMPARE utilicé una prueba de t, de la siguiente forma:



t=B/ES
donde B es el valor de la pendiente de la regresién y ES el error estandar de la pendiente, con n-1
grados de libertad, siendo n el numero de datos analizados (116).

Para la construccion del mapa de riqueza utilicé las tablas con el area de distribucion
recalculada que se exportaron a Excel, para luego exportarlas a Access y posteriormente a
ArcView 3.2. Hice también una grafica que muestra la distribucién de la extension latitudinal de
cada especie, realizada a mano, considerando los extremos norte y sur de latitud (sensu Mena y
Vazquez-Dominguez, 2005).



CAPITULO 3
4. RESULTADOS
4.1 Patrén latitudinal de riqueza

En la figura 2 se muestra que la riqueza de especies de los filostbmidos en el continente
Americano se incrementd hacia la zona intertropical (coloracién mas oscura) y hacia Sudamérica,
cubriendo aproximadamente paises como Venezuela, Colombia, Ecuador, Peru y el norte de
Brasil.
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Figura 2. Mapa de riqueza de la familia Phyllostomidae



El patrén se observa también en la figura 3, ya que el niumero total de especies es mayor hacia la
zona intertropical. EI mayor numero de especies de filostdmidos se encuentra entre los 5°N hasta
los 5°S. También se puede observar que el total de especies es mayor en el Hemisferio Norte que
en el Hemisferio Sur.
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Figura 3. Riqueza de especies. La unidad de latitud esta en grados, los valores positivos corresponden al
Hemisferio Norte y los negativos al Hemisferio Sur. El numero de especies es el total por categoria de latitud
cada 0.5°.

4.2 Distribucién de frecuencias (area de distribucion y tamafio corporal)

Considerando el area de distribucion como extension latitudinal (Fig. 4), se observa un sesgo a la
derecha en la grafica de distribucién de frecuencias, que aunque con valor pequefio éste es
significativo (g = 0.017, P < 0.001) (Cuadro 2); ello se debe a que la mayoria de las especies

tienen tamanos de pequefios a medianos (700-5600 km) y s6lo pocos tienen areas mas grandes



(6300-7700 km). Al transformar los valores a una escala logaritmica no se normaliza la grafica y el

sesgo cambia hacia la izquierda (g = -0.987, P < 0.001) y es significativo (Fig. 5; Cuadro 2).
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Figura 4. Distribucion de frecuencias del area de distribucion (extension latitudinal).
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Figura 5. Distribucion de frecuencias del area de distribucion (log-2)

Por otro lado, cuando se toma en cuenta el area de ocurrencia hay una distribucion
significativamente sesgada a la derecha (g = 0.716, P < 0.001) (Fig. 6; Cuadro 2). Esto es, cuando

se utiliza el area de ocurrencia y contrario a lo que sucede con la extensién latitudinal, se observa



que el mayor nimero de especies (57) tienen areas chicas (1 y 3 x 10° km?), y en todas las
categorias de tamafios intermedios (5-13 x 10° km?) hay alrededor de 10 especies por categoria.
En escala logaritmica sucede lo mismo que con la extensién latitudinal, hay un cambio de sesgo

hacia la izquierda (Fig. 7; Cuadro 2) altamente significativo (g = -0.604, P < 0.001).
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Figura 6. Distribucion de frecuencias del area de distribucion (area de ocurrencia).
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Figura 7. Distribucion de frecuencias del area de distribucion (log-2)

Cuadro 2. Valor de sesgo de la distribucion de frecuencias



N Sesgo (9) P
Extension latitudinal 116 0.017 <0.001
Log-Extension latitudinal 116 -0.987  <0.001
Area de ocurrencia 116 0.716 <0.001
Log-Area de ocurrencia 116 -0.604 <0.001
Masa 116 4.213 <0.001
Log-masa 116 0.707 <0.004

De acuerdo con la gréfica de distribucion de frecuencias de la masa corporal (Fig. 8), el
intervalo de valores de la masa de los filostbmidos esta aproximadamente entre los 10 g
(Choeroniscus minor, Glossophaga leachii) y los 100 g (Phyllostomus hastatus). La distribucién de
frecuencias muestra el patrén esperado, esto es, una “curva hueca” con sesgo a la derecha
altamente significativo (g = 4.213, P < 0.001), debido a que la mayoria de las especies tienen una
masa pequena (10-30 g) y pocas tienen una masa de mediana a grande (40-100 g) (Fig. 8). Al

transformar a escala logaritmica se mantiene el sesgo significativo a la derecha (g = 0.707, P <

0.004) (Fig. 9; Cuadro 2).
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4.3 Especificidad ecolégica

Se obtuvieron 18 categorias de dietas (Fig. 10), que muestran la amplia variedad de habitos
alimenticios que presentan los filostémidos. La dieta mas comun es la frugivoria (34 especies),
seguida de los frugivoros-insectivoros (18 especies) e insectivoros (14 especies). Muy pocas

especies presentan dietas combinadas, sin embargo, se puede ver que las categorias son muy

variadas.
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Figura 10. Distribucion de frecuencias de las categorias de dietas (Fr = Frugivoro; | = Insectivoro; N =

Nectarivoro; S = Sanguinivoro; O = Omnivoro)




4.4 Area de ocurrencia- Extension latitudinal

Hay una relacién significativa entre el area de ocurrencia y la extensién latitudinal (R = 0.869, P <
0.001) (Fig. 11, Cuadro 2), lo que sugeriria que podria utilizarse una u otra medida indistintamente
para evaluar los patrones estudiados. Sin embargo, como ya se vio en los resultados mostrados, la

distribucion de frecuencias si difiere entre medidas.
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Figura 11. Relacién entre area de ocurrencia y extension latitudinal (log-2)

4.5 Relacion area-masa

No se observo relacion entre la masa corporal y el area de distribucion (Figs. 12y 13) (R = 0.164,
P = 0.076; R = 0.077, P = 0.410, extension latitudinal y area de ocurrencia respectivamente)
(Cuadro 3). Esto quiere decir que tamafos corporales pequefios no estan asociados a areas
pequenas o viceversa, por lo que hay filostdmidos de tamafo pequefio con areas de distribucion

medianas a grandes, ya sea medidas como extension latitudinal o area de ocurrencia.
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Figura 12. Relacion entre la extension latitudinal y la masa corporal (log-2)
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Figura 13. Relacién entre el area de ocurrencia y la masa corporal (log-2).

4.6 Efecto Rapoport

Se encontré una correlacién negativa y significativa (R = -0.339, P < 0.001) entre la extension
latitudinal y la latitud (Fig. 14; Cuadro 3); lo mismo se observa al evaluar la relacién del area de
ocurrencia con la latitud (R = -0.336, P < 0.001) (Fig. 15; Cuadro 3). Esto quiere decir que si hay

un patrén para la familia Phyllostomidae pero es contrario a lo esperado; ello es evidente ya que



en la zona intertropical se observan tanto extensiones latitudinales como areas de ocurrencia
chicas y grandes. Asimismo, en el Hemisferio Sur particularmente, se observa un gran numero de
areas de tamafo grande (con ambas medidas; ver Fig. 16).

De igual manera, cuando se considera el tamafio del &rea como area de ocurrencia, se puede
apreciar que areas de tamafio grande se concentran hacia la zona intertropical (Fig. 15), indicando
que a latitudes bajas hay areas grandes. En las latitudes altas (de ambos hemisferios) no hay

areas de tamano grande, sino mas bien de tamafo intermedio a pequeno (Figs. 14 y 15).
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Figura 14. Relacion entre la latitud y la extension latitudinal (log-2).
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Figura 15. Relacién entre la latitud y el area de ocurrencia (log-2).



El que no se observe el efecto Rapoport se aprecia claramente en la figura 16, donde la
mayoria de las especies tienen una amplia distribucion (extension latitudinal), que va desde
latitudes nortefias (35° y 20°N aproximadamente) hasta latitudes muy surefias (15° a 35°S
aproximadamente). Asimismo, la mayoria de las distribuciones se sobreponen en las latitudes
bajas, es decir, hacia la zona intertropical. Es importante resaltar que pocas son las especies que

tienen un area de distribucion exclusivas del Hemisferio Norte y todavia menos del Hemisferio Sur.
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Figura 16. Representacion lineal de la extension latitudinal de las especies abarcando los dos hemisferios
(latitud norte- latitud sur en grados).



4.7 Regla de Bergmann

En cuanto al gradiente latitudinal de la masa corporal, no se observa el patrén esperado segun la
regla de Bergmann; es decir, la correlacién entre la latitud y la masa corporal es baja y no
significativa (R = 0.073, P = 0.434) (Fig. 17; Cuadro 3). Tanto en latitudes bajas como en latitudes
altas se observan tamanos corporales desde pequefios hasta grandes, y particularmente en los
tropicos se tienen los valores mas grandes (10-90 g aproximadamente), como la especie de mayor

masa (Vampyrum spectrum; 185 g).
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Figura 17. Relacion entre la latitud y la masa corporal (log-2).

4.8 Especificidad ecolégica-latitud

En la relacién entre la latitud y la especificidad ecoldgica se observa que tanto en latitudes altas
como bajas se presentan desde una hasta cuatro dietas, siendo que la mayoria tiene entre uno y
dos tipos de alimento (Fig. 18); unicamente una especie presentan cinco dietas. Es entre los 10°N
y 10°S donde hay un mayor niumero de especies que presentan una sola dieta, aunque también
las hay en las latitudes mas altas. Se encontré una correlacion negativa, no significativa entre la
latitud y especificidad ecologica (R = -0.175, P = 0.059) (Cuadro 3), lo que indicaria que no se
presenta el patrén esperado de que a mayor latitud tenderian las especies a ser generalistas y

hacia los tropicos mas especialistas.
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Figura 18. Relacion entre la latitud y el nimero de dietas (especificidad ecoldgica).

Cuadro 3. Valores de correlacion de Spearman (R) para la relacién entre la latitud y la extension
latitudinal (EL), el area de ocurrencia (AO), la masa corporal, asi como la dieta; asimismo, entre EL
y AO, entre la masa y AO y masa y EL (en logaritmo base 2). Se muestran los resultados antes y
después de utilizar el control filogenético (PGLS = Phylogenetic generalized least-squares
regression, R).

SIN CONTROL CON CONTROL

FILOGENETICO FILOGENETICO PGLS

R P R P a
Latitud- Log EL -0.339 <0.001 -0.400  <0.001 15.5
Latitud- Log AO -0.336 <0.001 -0.370  <0.001 15.5
Latitud- Log masa 0.073 =0.434 0.130 <0.025  3.02
Latitud- Dieta -0.175 =0.059 -0.190  <0.002 7.15
Log EL- Log AO 0.869 <0.001 0.860 <0.001 15.5
Log Masa- Log EL 0.164 =0.076 0.110 >0.100 15.5
Log Masa- Log AO 0.077 =0.410 0.020 >0.250 15.5




4.9 Control filogenétic

Al realizar los andlisis utilizando la regresion de minimos cuadrados generalizada (PGLS), se
observa que se mantiene la relacién negativa y significativa en los gradientes latitudinales de area
de distribucién (ambas medidas, EL y AO); mientras que la relacion latitudinal de masa corporal y
de especializacién ecolégica (dieta) mantuvieron la direccion (positiva y negativa, respectivamente)
pero resultaron significativas, cuando sin control filogenético no eran significativas (Cuadro 3).

Asi, la relacién entre latitud y area de distribucion mostré valores de alfa de 15.5, para ambas
medidas de area, lo que indica que la relacion es independiente de la filogenia. La relacion positiva
entre la latitud y la masa mostré un valor de alfa pequeno (3.02), que sugiere un modelo evolutivo
mas cercano al tipo Browniano (al azar, sin una fuerza evolutiva especifica). Por otro lado, para la
relacion entre la latitud y la dieta se obtuvo un valor de alfa intermedio (7.15), lo que sugiere que
esta actuando una fuerza particular de seleccién.

Los patrones observados entre las dos medidas de area de distribucion y entre éstas y la
masa son las mismas después de utilizar PGLS, siendo significativa solo la primera (EL y AO), e

independiente de la filogenia (a = 15.5).



5. DISCUSION Y CONCLUSIONES

El analisis del patrén latitudinal de riqueza en los mamiferos del Nuevo Mundo en general (Pagel et
al., 1991; Kaufman y Willig, 1998), de los murciélagos (Kaufman, 1995) y los filostomidos en
particular (Patten, 2004; Stevens, 2004), ha demostrado repetidamente que el nimero de especies
aumenta hacia la zona intertropical. Nuestros resultados corroboran dicho patrén. Es importante
resaltar que la mayor contribucion en el gradiente latitudinal de riqueza en los mamiferos se debe
en buena medida al incremento en el nimero de murciélagos hacia los trépicos, principalmente de
la familia Phyllostomidae, ya que es un grupo altamente representativo en las zonas tropicales y
subtropicales (Willig et al., 2003; Stevens, 2004).

Entre las diferentes explicaciones que se han propuesto para este gradiente latitudinal de
riqueza estan el efecto de ciertas variables ambientales (factores climéticos) en la distribucion de
las especies, y otra es la variacion de los procesos de especiacidon y extincion de las especies
(Gaston, 2000). En el primer caso, por ejemplo, se sabe que el gradiente de temperatura entre el
Ecuador y los polos no es lineal, dado que la temperatura es mas 0 menos parecida entre los 20°N
y los 20°S; en particular para los filostbmidos de Norteamérica, se ha reportado que las variables
ambientales asociadas a la riqueza son la precipitacién, altitud y temperatura (Patten, 2004). En el
segundo caso se ha enfatizado el hecho de que en la zona tropical se tiene un alto grado de
especiacion, debido a la estabilidad climéatica, alta heterogeneidad y productividad, entre otros, de
esta regién (Brown y Lomolino, 1998).

Un patrén que se ha sugerido como una de las explicaciones del por qué hay mas especies en
las zonas tropicales que en las templadas (Brown et al., 1996), esta relacionado con la regla o
efecto Rapoport, que es la tendencia de las especies tropicales de tener areas de distribucién mas
pequeias que las de zonas templadas (Rapoport, 1975; Stevens, 1989).

También es importante mencionar la diferencia en cuanto a la geologia y la historia evolutiva
entre Norteamérica y Sudameérica, incluyendo la conexion con diferentes masas continentales, asi
como los periodos glaciales e interglaciales durante el Pleistoceno, que afectaron la distribucion y
diversificacion de los mamiferos de manera diferencial entre hemisferios.

Por otro lado, Stevens (2004) concluye que los murciélagos se encuentran en zonas tropicales
porque hay mayores ‘oportunidades’ ecoldgicas y por lo tanto hay mayor probabilidad de
diversificacion. Ello se refleja, por ejemplo, en el tipo de alimentacion de los filostdmidos, como
muestran nuestros resultados al haber 18 categorias de tipo de dieta; esta diversidad de formas de
alimentacion, no igualada por ningan otro grupo de murciélagos (Hill y Smith, 1984), es resultado

de la radiacion ecoldgica que ha tenido la familia (Stevens, 2004).



Se sugiere que los filostomidos descendieron de un murciélago insectivoro (Altringham, 2001);
una explicacion de cémo los insectivoros pasaron a explotar diferentes dietas y asi tener esta gran
radiacion, es que durante el vuelo y busqueda de los insectos, los murciélagos obtenian a sus
presas sobre la superficie de los frutos o en el interior de las flores, consumiendo indirectamente
fruta y polen. De esta manera, los filostbmidos comenzaron a explotar dichos recursos hasta llegar
a ser especialistas. Otro factor que pudo haber contribuido a esta gran radiacién fue la ausencia de
competidores como los megaquirépteros (Altringham, 2001). El hecho de que haya una
combinacién entre la dieta frugivora-insectivora, es debido a que los murciélagos que la presentan
combinan las dietas de acuerdo con la disponibilidad de recursos entre la época de lluvias y la de
sequia.

Los resultados muestran una distribucién del tamafio del area -medida como é&rea de
ocurrencia- significativamente sesgada a la derecha, lo que indica que la mayoria de los
filostbmidos ocupan areas pequefias y muy pocos tienen areas muy grandes: alrededor del 35%
tienen areas de menos de un millén de kilbmetros cuadrados, mientras que especies con areas
menores de 3 millones de km? suman aproximadamente el 50%:; por otro lado, sélo el 10% tiene
areas de mas de 10 millones de km?. Este patrén ha sido descrito con anterioridad y observado en
varios grupos como primates, aves, reptiles y mamiferos (Pagel et al.,, 1991; Brown 2003;
Blackburn y Gaston, 1996; Eeley y Foley, 1999; Reed, 2003). En general, las especies que tienen
areas pequefias son denominadas como “raras” o endémicas de alguna region particular. Arita
(1993) identificé una lista de especies raras para los murciélagos, donde incluye 20 especies de la
familia Phyllostomidae, caracteristica que les da un alto valor en términos de conservacion.

Sin embargo, cuando el tamafio del area se midié como extension latitudinal, la distribucion
de frecuencias fue homogénea, es decir, los tamafios de area de todas las especies estan entre
190 y 7200 km; de éstas, el 90% presentan areas que van de 600 a 5400 km, y sélo el 10% tiene
areas menores de 600 km. Con ello se muestra que para el caso de los filostbmidos, si existen
diferencias dependiendo de la forma de medir el area de distribucion, de acuerdo con lo que ha
sido sefialado por algunos autores como Gaston (1991; 1994) y Reed (2003).

Por otro lado, la distribucion de frecuencias de la extension latitudinal y del area de ocurrencia
utilizando escala logaritmica difiere del patron esperado, el de una distribuciéon normal donde los
tamafios muy pequefios son tan raros como los muy grandes (Gaston, 1996), sino que esta
sesgada a la izquierda. Este patrén se ha observado en estudios previos para los filostémidos,
como el de Willig et al. (2003), quienes analizaron la extensién latitudinal (en grados) de 128
especies.

En 1959, Hutchinson y MacArthur analizaron la distribucién de frecuencias de los tamafios

corporales de las especies de mamiferos terrestres de Michigan y Europa, y notaron que la



distribucion estaba sesgada a la derecha (Hutchinson y MacArthur, 1959), patrén que se ha
encontrado en diferentes grupos de mamiferos (Arita y Figueroa, 1999), y no es la excepcién en
los murciélagos de la familia Phyllostomidae. EI hecho de que haya una distribucion sesgada a la
derecha implica que existen menos especies de tamafios cada vez mayores, y las categorias de
mayor talla van a estan representadas por una o muy pocas especies (Arita y Rodriguez, 2001).
Esta observacion se ve en los filostomidos ya que una de las especies de mayor talla es
Vampyrum spectrum, con un peso aproximado de 185 g, y le sigue el murciélago Phyllostomus
hastatus con un peso mucho menor (94 g). El 45% del total de las especies estudiadas tienen un
peso por debajo de los 15 g. Al transformar los valores de masa a escala logaritmica se mantiene
el sesgo a la derecha, y no una distribucién log-normal como se esperaria. Este resultado, lo
mismo que con la distribucién logaritmica del tamafio de area, sugiere que no se deben a efectos
estocasticos sino a mecanismos deterministas, como procesos de extincidén y especiacion (Brown,
2003; Gaston, 1998).

La correlacién positiva entre el tamafio corporal y el area de distribucion se ha observado en
los mamiferos como grupo (Arita et al., 1990; Pagel et al., 1991). En los filostdmidos estudiados no
se observé dicho patrén, ni antes ni después de aplicar el control filogenético. La falta de
correlacion se hace evidente con algunos ejemplos: la especie mas pequefia, Micronycteris
megalotis de 5 g, tiene un area de distribucion relativamente grande (11.2 millones de km?),
mientras que la mas grande, Vampyrum spectrum (185 g) tiene un area de so6lo 5.3 millones de
km?; otra especie pequefia (Micronycteris minuta, 6.9 g) tiene un area de 12.3 millones de km?,
mientras que Platyrrhinus umbratus, de tamafio intermedio (27.1 g) tiene un area bastante
pequefia (0.03 millones de km?). La falta de correlacién entre masa y area se encontrd también
especificamente para los murciélagos de México (Arita et al., 1997), lo mismo que para los
murciélagos del Neotrépico, resultado que se atribuye al tamafio corporal comparativamente mas
pequefio de los murciélagos (Arita, 1993). Posiblemente el tamafio corporal de los murciélagos
estd limitado por la capacidad de vuelo y la viviparidad, mientras que el tamafio del area no esta
asociada a estas limitaciones; en los murciélagos insectivoros existen también limitaciones
biomecéanicas que estan relacionadas con la ecolocacion (Arita et al., 2000).

Pocos han sido los estudios realizados para evaluar el efecto Rapoport en el Hemisferio Sur
(Ruggiero, 1994), y aquellos que si han encontrado dicho patrén (areas de mayor tamafio hacia
latitudes mas altas), han sido predominantemente en el Hemisferio Norte, por tal motivo se ha
sugerido que es un patrén local, principalmente para el Hemisferio Norte (Rohde, 1996). Para los
filostdmidos del continente Americano no observamos el efecto Rapoport, sino que por el contrario
la relacién fue negativa y altamente significativa, es decir, las areas de distribucion de estos
murciélagos tienden a ser de mayor tamafio hacia el Ecuador (para ambas medidas de tamafio de

area utilizadas). Lo que muestran nuestros resultados es que hay muchas especies con areas de



distribucion grandes que abarcan ambos hemisferios, es decir, latitudinalmente se concentran
areas grandes en la zona tropical de América. Por ejemplo, Desmodus rotundus tiene un area de
17.75 millones de km? que se extiende desde los 28.12°N hasta los 34.39°S (punto medio 3.42°S)
y Mimon crenulatum (9.96 millones de km? punto medio 1.81°) va de 18.6°N a 14.99°S. Ademas
hay algunas &reas grandes y pequefias tanto en las zonas tropicales como en las templadas. Este
patrén se mantiene cuando se analiza con control filogenético, mostrando un valor de alfa de 15.5.
Como se explicéd en la introduccion, alfa es un indice que se obtiene en los analisis realizados con
el programa COMPARE vy que indica la sefial filogenética que exhiben los caracteres evaluados, es
decir, qué tanto los caracteres tienden a estar correlacionados con la filogenia (Martins y Hansen,
1997; Martins et al., 2002). Altos valores de alfa (el limite superior dado por el andlisis de PGLS es
de 15.5) como el observado, indican que no hay sefial filogenética y que los caracteres
evolucionan independientemente de la filogenia. Esto es congruente con el hecho de que el patron
fue altamente significativo antes y después de aplicar el control filogenético.

Es importante considerar que a diferencia de trabajos realizados para el Hemisferio Norte,
donde sélo se incluyen las especies que tienen su area de distribucién en esa region, o se incluyen
especies cuyas areas estan incompletas, en el presente trabajo se consideraron las areas de
distribucion completas, las cuales abarcan ambos hemisferios en muchos casos. Asi, para los
filostbmidos hay siete especies cuya area de distribucion esté exclusivamente en el Hemisferio Sur
y curiosamente, éstas son areas pequefias y cuatro estan en las latitudes de intermedias a altas.
Por ejemplo, Sturnina nana tiene una extension latitudinal de 446 km que va de los 10.66°S a los
14.68°S y Artibeus fimbriatus (1286 km; 18.73°S - 30.31°S). Mientras que en el Hemisferio Norte
hay 27 especies cuya area de distribucién esta restringida a esta region.

También debe considerarse, por un lado, que la distribucién de los filostbmidos como grupo
es basicamente tropical y subtropical (de 37°N a 35°S), es decir, no se distribuyen en latitudes muy
altas. Por otro lado, hay que considerar la geometria del continente Americano, ya que las areas
de distribucién mas amplias (grandes) de los filostbmidos no estan hacia latitudes altas sino hacia
latitudes cercanas al Ecuador, y ello puede estar relacionado en parte con el hecho de que en
Sudameérica, en las latitudes altas, hay menos area continental (Ruggiero, 1994). Asimismo, se ha
propuesto que el efecto Rapoport ha sido mas dificil de detectar en el Hemisferio Sur, ya que por la
masa continental mas pequefia en el sur, el incremento de la estacionalidad climética con la latitud
es mas moderado y las especies estan expuestas a menor variacién climatica (Gaston, 1999;
Cardillo, 2002).

La regla de Bergmann también ha sido cuestionada y, mas que un patrén general, se ha
observado solo para ciertos grupos taxonémicos y en ciertas regiones. Por otro lado, se ha
mencionado que el patron no es valido para especies con tamafios corporales pequefios

(Freckleton et al., 2003; Meiri y Dayan, 2003). Por ejemplo, Olifiers et al. (2004) no encontraron



dicho patrén para los marsupiales neotropicales. En nuestros resultados, sin embargo, si se
encontré una relaciébn positiva y significativa al analizar el patron considerando el factor
filogenético. Ello significa que al analizar a las especies como puntos independientes (lo que no
sucede con la correlacion tradicional), es posible detectar un patrén donde si hay especies de
menor tamafo corporal promedio en los tropicos. Sin embargo, en dicho analisis se obtuvo un
valor de alfa de 3.02. Este valor indica que el caracter (masa corporal) tiene una sefial filogenética
y que la evolucion estd ligada a un modelo Browniano (Martins y Hansen, 1997; Martins et al.,
2002), de manera que la filogenia es el factor principal que explica la similitudes entre taxa en
términos del caracter medido.

La especificidad ecolégica ha sido una de las variables que se ha relacionado negativamente
con la latitud, y uno de los patrones que predice es que las especies que habitan en zonas
tropicales tienen una dieta mas especifica (uno o pocos tipos de alimento por especie), por lo que
habria un mayor nimero de dietas diferentes (mayor nimero de especies con dietas diferentes) en
los tropicos, comparado con las zonas templadas (Hutchinson y MacArthur, 1959; Cardillo, 2002).
En la familia Phyllostomidae la relacién observada es precisamente negativa, aunque con valores
de correlacién bajos, ya que en regiones tropicales estan presentes especies tanto especialistas
como generalistas. Por ejemplo Anoura cultrata (punto medio 2.67°S) tiene tres dietas
(Nectarivoro-polinivoro-insectivoro), mientras que Mimon crenulatum (punto medio 1.81°) es
insectivoro. Por otro lado, en las regiones templadas también hay especies tanto generalistas
(Choeronycteris mexicana) que tiene tres dietas (Nectarivoro-polinivoro-frugivoro) con un punto
medio de 23.25° y especialistas como Macrotus californicus (punto medio 29.76°), que es
insectivoro. Esta relacion no es significativa (o marginalmente; P = 0.059) al analizarla sin control
filogenético, pero es altamente significativa una vez que se analiza evaluando la asociacion con la
filogenia. El valor intermedio de alfa (7.15) nos indica que hay una sefal filogenética y que la
especificidad ecoldgica en los filostémidos no es independiente de la filogenia, sino que se debe a
alguna fuerza de seleccién (e.qg., direccional).

Estudiar los patrones de diversidad considerando el efecto de la filogenia, permite analizar
a las especies realmente como puntos independientes, por lo que se tiene un analisis
estadisticamente mas adecuado (Martins y Hansen 1997; Cardillo, 2002). Hay diferentes ejemplos
donde se ha comprobado que la relacion o el patron cambia en términos de si es significativo al
analizarlo considerando la filogenia. Por ejemplo, la relacion entre latitud y tamafio corporal y
latitud y tamafio de area no es significativa en 22 especies de marsupiales neotropicales al
evaluarlos con un método para controlar la relacién filogenética (Olifiers et al., 2004), mientras que
Eeley y Foley (1999) encontraron que los patrones latitudinales de tamafio de area, dieta y habito

en los primates africanos dejaron de ser significativos. En la medida de lo posible, y sobre todo



cuando se cuenta con la filogenia del grupo de estudio, los patrones de diversidad deberian

analizarse bajo esta perspectiva.
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ANEXO |
La latitud y area de distribucion (extension latitudinal y area de ocurrencia de las especies de la familia Phyllostomidae
estudiadas (Latitud Ny Latitud S se refieren a la latitud més nortefia y méas surefia, respectivamente; asi, los valores
positivos se refieren al Hemisferio Norte y los negativos al Hemisferio sur)

Latitud|Latitud | Punto Extension Area de ocurrencia
Num Subfamilia Género Especie N S medio latitudinal (km) (km?)
1 |Stenodermatinae |Ametrida Ametrida centurio 12.47| -16.56 -2.04 3225.52 4998198.75
2 |Glossophaginae |Anoura Anoura caudifer 12.47| -30.17 -8.85 4737.73 8746864.92
3 |Glossophaginae |Anoura Anoura cultrata 10.51| -15.85 -2.67 2928.86 1830783.59
4 |Glossophaginae |Anoura Anoura geoffroyi 26| -25.42 0.29 5713.28 8551939.27
5 |Glossophaginae |Anoura Anoura latidens 12.5| -10.13 1.19 2514.42 1452132.21
6 |Stenodermatinae |Artibeus Artibesu amplus 25.35| 1541 20.38 1104.43 563492.02
7 |Stenodermatinae |Artibeus Artibeus (Dermanura) andersini 0.69| -18.72 -9.01 2156.65 3415678.28
8 |Stenodermatinae |Artibeus Artibeus (Dermanura) azteca 24.49 8.66 16.58 1758.87 555207.07
9 |Stenodermatinae |Artibeus Artibeus (Dermanura) cinereus | 12.46| -17.02 -2.28 3275.52 9758985.80
10 |Stenodermatinae |Artibeus Artibeus (Dermanura) glaucus 8.98| -23.91 -7.46 3654.41 10681630.79
11 |Stenodermatinae |Artibeus Artibeus (Dermanura) phaeotis | 23.81] -4.42 9.7 3136.64 3506910.52
12 |Stenodermatinae |Artibeus Artibeus (Dermanura) tolteca 25.37 1.08 13.23 2698.86 637364.71
13 |Stenodermatinae |Artibeus Artibeus concolor 9.91] -13.01 -1.55 2546.64 6450941.52
14 |Stenodermatinae |Artibeus Artibeus fimbriatus -18.73] -30.31 -24.5 1286.65 1309180.03
15 |Stenodermatinae |Dermanura Artibeus fraterculus 1.09] -13.57 6.24 1628.87 334382.30
16 |Stenodermatinae |Dermanura Artibeus hirsutus 28.7| 16.65 22.68 1338.88 297448.58
17 |Stenodermatinae |Dermanura Artibeus inopinatus 14.04| 11.27 12.66 307.77 47881.36
18 |Stenodermatinae |Dermanura Artibeus jamaicensis 26.1| -26.78 -0.34 5875.50 14157130.07
19 |Stenodermatinae |Dermanura Artibeus lituratus 22.11| -29.58 -3.73 5743.28 14200385.31
20 |Stenodermatinae |Dermanura Artibeus obscurus 8.79] -26.5 -8.85 3921.07 11188268.77
21 |Carollinae Carollia Carollia castanea 16.03| -18.76 -1.36 3865.52 5701365.43
22 |Carollinae Carollia Carollia perspicillata 2161 -29.9 -4.14 5723.28 14108297.61
23 |Carollinae Carollia Carollia subrufa 18.12 9.57 13.85 949.99 211579.21
24 |Stenodermatinae |Centurio Centurio senex 26.27 5.12 15.7 2349.98 2079368.77
25 |Stenodermatinae |Chiroderma Chiroderma doriae -16.88| -26.18 -4.65 4784.40 499965.98
26 |Stenodermatinae |Chiroderma Chiroderma salvini 26.71| -18.75 3.98 5051.06 2983071.06
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Latitud | Latitud| Punto Extension Area de ocurrencia
Num Subfamilia Género Especie N S medio latitudinal (km) (km?)
27 |Stenodermatinae |Chiroderma Chiroderma trinitatum 12.47 | -22.33 -4.93 3866.63 9402841.97
28 |Stenodermatinae |Chiroderma Chiroderma villosum 21.6| -23.84 -1.12 5048.84 10383195.51
29 |Glossophaginae |Choeroniscus |Choeroniscus godmani 25.05 0.94 13 2678.86 2678087.33
30 |Glossophaginae |Choeroniscus |Choeroniscus minor 10.84| -17.39 -3.27 3136.64 6429010.97
31 |Glossophaginae |Choeroniscus |Choeroniscus periosus 6.98| -1.72 2.63 966.66 249477.65
32 |Glossophaginae |Choeronycteris |Choeronycteris mexicana 33.36] 13.13 23.25 2247.76 1774823.66
33 |Phyllostominae  |Chrotopterus  |Chrotopterus auritus 21.59| -31.43 -4.92 5891.05 9278302.85
34 |Desmodontinae |Desmodus Desmodus rotundus 28.12| -34.97 -3.42 7009.93 17753819.60
35 |Desmodontinae  |Diaemus Diaemus youngi 23.88| -30.25 -3.18 6014.38 13153673.97
36 |Desmodontinae |Diphylla Diphylla ecaudata 30.36| -24.94 -2.71 6144.38 7682538.23
37 |Stenodermatinae |Ectophylla Ectophylla alba 15.99 8.95 12.47 782.21 138317.21
38 |Stenodermatinae |Enchisthenes |Enchisthenes hartii (Artibeus) 24.02| -17.72 3.15 4637.73 3007315.84
39 |Glossophaginae |Glossophaga |Glossophaga commissarisi 25.76| -15.38 5.19 4571.07 3747885.03
40 |Glossophaginae |Glossophaga |Glossophaga leachii 20.09 9.09 14.59 1222.21 502329.82
41 |Glossophaginae |Glossophaga |Glossophaga longirostris 12.16 0.53 6.35 1292.21 1571215.44
42 |Glossophaginae |Glossophaga |Glossophaga morenoi 20.26| 14.95 17.61 589.99 327124.89
43 |Glossophaginae |Glossophaga |Glossophaga soricina 29.59| -34.79 -2.6 7153.26 15586240.52
44 |Glossophaginae |Hylonycteris Hylonycteris underwoodi 21.24 8.03 14.64 1467.76 445364.24
45 |Glossophaginae |Leptonycteris |Leptonycteris curasoae 34.01 2.63 18.32 3486.63 1999648.60
46 |Glossophaginae |Lichonycteris |Lichonycteris obscura 17.82| -17.16 0.33 3886.63 7928623.56
47 |Lonchophyllinae |Lionycteris Lionycteris spurrelli 12.47| -15.12 -1.32 3065.52 7297114.76
48 |Lonchophyllinae |Lonchophylla |[Lonchophylla bokermanni -17.89] -22.31 -20.1 491.11 128392.68
49 |Lonchophyllinae |Lonchophylla |Lonchophylla dekeyseri -13.86| -17.44 -15.68 397.77 101315.99
50 |Lonchophyllinae |Lonchophylla |Lonchophylla handleyi 12.46| -16.19 -1.86 3183.30 3612494.50
51 |Lonchophyllinae |Lonchophylla |Lonchophylla hesperia -2.73| -13.06 -7.9 1147.77 216672.20
52 |Lonchophyllinae |Lonchophylla |Lonchophylla mordax 9.96 -3.1 3.43 1451.10 372264.85
53 |Lonchophyllinae [Lonchophylla |Lonchophylla robusta 12.47| -5.46 3.51 1992.20 1112153.97
54 |Lonchophyllinae |Lonchophylla |Lonchophylla thomasi 12.47| -17.94 -2.73 3378.86 8396753.02
55 |Phyllostominae |Lonchornina Lonchornina aurita 20.66| -25.38 -2.36 5115.50 11581927.53
56 |Phyllostominae |Lonchornina Lonchornina fernadezi 6.64 2.86 4.75 420.00 106071.58
57 |Phyllostominae |Lonchornina Lonchornina marinkelli 2.03| -4.22 -1.1 694.44 161966.67
58 |Phyllostominae |Lonchornina Lonchornina orinocensis 7.67 1.6 4.64 674.44 265306.07
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Latitud |Latitud| Punto Extension Area de ocurrencia
Num Subfamilia Género Especie N S medio latitudinal (km) (km?
59 |Phyllostominae |Macrophyllum |Macrophyllum macrophyllum 18.32| -28.92 -5.3 5243.28 11205406.90
60 |Phyllostominae |Macrotus Macrotus californicus 36.65| 22.87 29.76 1531.10 625963.97
61 |Phyllostominae |[Macrotus Macrotus waterhousii 25.39] 15.73 20.56 1073.32 563492.02
62 |Phyllostominae |Micronycteris |Micronycteris hirsuta 15.37] 13.66 14.52 190.00 4315862.17
63 |Phyllostominae  [Micronycteris  |Micronycteris megalotis 12.47] -24.41 -5.97 4097.74 11205406.90
64 |Phyllostominae |Micronycteris  |Micronycteris minuta 15.88| -29.41 -6.76 5032.17 12277923.82
65 |Phyllostominae  [Micronycteris  |Micronycteris schmidtorum 18.55| -25.46 -3.45 4889.95 6257524.88
66 |Phyllostominae  [Mimon Mimon bennetti 12.53| -28.66 -8.06 4576.62 3324495.97
67 |Phyllostominae |Mimon Mimon crenulatum 18.6] -14.99 1.81 3732.18 9964401.51
68 |Glossophaginae |Musonycteris  |Musonycteris harrisoni 19.69| 16.93 18.31 306.66 66053.80
69 [Phyllostominae |Phylloderma Phylloderma stenops 17.97 -29 -5.51 5218.84 9886686.98
70 |Phyllostominae |Phyllostomus |Phyllostomus discolor 19.65| -22.7 -1.52 4705.51 12084845.74
71 |Phyllostominae  |Phyllostomus |Phyllostomus elongatus 10.76| -23.84 -6.54 3844.41 10933811.53
72 |Phyllostominae  |Phyllostomus  |Phyllostomus hastatus 16.49| -24.14 -3.82 4514.40 12615377.51
73 |Phyllostominae  |Phyllostomus  |Phyllostomus latifolius 8.68 -3.13 2.78 1312.21 1593197.35
74 |Lonchophyllinae |Platalina Platalina genovensium -4.09 -17.4 -10.74 1478.87 301825.67
75 |Stenodermatinae |Platyrrhinus Platyrrhinus aurarius 7.06 2.48 4.77 508.88 284217.37
76 |Stenodermatinae |Platyrrhinus Platyrrhinus brabchycephalus 10.72| -17.23 -3.25 3105.52 6997070.62
77 |Stenodermatinae |Platyrrhinus Platyrrhinus chocoensi 5.46 0.03 2.75 603.33 81162.90
78 |Stenodermatinae |Platyrrhinus Platyrrhinus dorsalis 12.45| -19.45 -3.5 3544.41 1916505.27
79 |Stenodermatinae |Platyrrhinus Platyrrhinus helleri 18.87] -23.6 -2.36 4718.84 10867808.90
80 [Stenodermatinae |Platyrrhinus Platyrrhinus infuscus 6.6 -19.03 6.21 2206.64 3685446.51
81 |Stenodermatinae |Platyrrhinus Platyrrhinus lineatus 11.62] -33.08 -10.73 2847.75 2806494.02
82 |Stenodermatinae |Platyrrhinus Platyrrhinus umbratus 10.63 8.29 9.46 4966.62 6555271.36
83 |Stenodermatinae |Platyrrhinus Platyrrhinus vittatus 1247 -19.7 -3.61 260.00 28651.18
84 |Stenodermatinae |Pygoderma Pygoderma bilabiatum 5.99| -29.87 -11.94 3574.41 2055565.88
85 |Carollinae Rhinophylla Rhinophylla alethina 6.65| -11.16 -2.25 3984.40 3217523.31
86 |Carollinae Rhinophylla Rhinophylla fischerae 5.25| -14.61 -4.68 1978.87 224647.71
87 |Carollinae Rhinophylla Rhinophylla pumilio 10.23] -19.41 -4.59 3293.30 8341711.99
88 |Glossophaginae |Scleronycteris |Scleronycteris ega 6.09] -6.59 -0.25 1408.87 600533.11
89 |Stenodermatinae |Sphaeronycteris|Sphaeronycteris toxophyllum 12.21] -16.8 -2.31 3223.30 4334277.37
90 |Stenodermatinae [Sturnina Sturnina erythromos 12.46| -28.22 -7.88 4519.95 2627589.05
91 |Stenodermatinae |Sturnina Sturnira aratathomasi 4.96 1.25 3.11 412.22 71990.95
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Latitud|Latitud | Punto Extension Area de ocurrencia

Num Subfamilia Género Especie N S medio latitudinal (km) (km?

92 |Stenodermatinae |Sturnina Sturnira bidens 8.86] -13.88 -2.51 2526.64 708344.65
93 |Stenodermatinae |Sturnina Sturnira bogotensis 8.94| -13.72 -2.39 2517.75 224616.34
94 |Stenodermatinae |Sturnina Sturnira lilium 29.99| -34.95 -2.48 7215.48 15449676.75
95 |Stenodermatinae |Sturnina Sturnira ludovici 24.64| -4.37 10.14 3223.30 2221273.87
96 |Stenodermatinae |Sturnina Sturnira luisi 10.75] -10.2 0.28 2327.75 451153.62
97 |Stenodermatinae [Sturnina Sturnira magna 4.96] -18.79 -6.91 2638.86 1474217.33
98 |Stenodermatinae |Sturnina Sturnira mordax 10.9 0.3 5.6 1177.77 162306.81
99 |Stenodermatinae |Sturnina Sturnira nana -10.66| -14.68 -12.67 446.66 34677.81
100 |Stenodermatinae |Sturnina Sturnira tildae 10.82] -26.07 -7.62 4098.85 10688615.44
101 |Phyllostominae  [Tonatia Tonatia bidens 17.76| -27.25 4.74 5001.06 5673661.47
102 |Phyllostominae  |Tonatia Tonatia brasiliense 19.03] -19.19 0.08 4246.62 8105185.75
103 |Phyllostominae  [Tonatia Tonatia corrikeri 10.02] -13.3 1.64 2591.09 5004980.88
104 |Phyllostominae  [Tonatia Tonatia evotis 20.49| 14.95 17.72 615.55 264454.73
105 |Phyllostominae  |Tonatia Tonatia schulzi 494, -1.05 1.95 665.55 288586.75
106 |Phyllostominae [Tonatia Tonatia silvicola 15.44| -26.74 5.65 4686.62 13489262.81
107 |Phyllostominae  [Truchps Trachops cirrhosus 18.64| -29.61 -5.48 5361.06 12614828.84
108 |Stenodermatinae |Uroderma Uroderma bilobatum 19.08] -25.49 -3.21 4952.17 12790727.79
109 |Stenodermatinae |Uroderma Uroderma magnirostrum 18.17] -19.3 0.56 4163.29 10217572.23
110 |Stenodermatinae |Vampyressa Vampyressa bidens 9.53| -17.14 3.84 2963.30 6751639.06
111 |Stenodermatinae |Vampyressa  |Vampyressa brocki 0.17] -4.27 2.05 493.33 117276.68
112 |Stenodermatinae |Vampyressa Vampyressa melissa 9.3 -14.95 2.82 2694.42 1313018.02
113 |Stenodermatinae |[Vampyressa Vampyressa hymphaea 12.84 0.16 6.5 1408.87 213256.36
114 |Stenodermatinae |Vampyressa Vampyressa pusilla 18.55| -33.17 7.31 5746.61 7155611.05
115 |Stenodermatinae [Vampyrodes Vampyrodes caraccioli 18.42| -17.85 0.29 4029.96 8362741.69
116 |Phyllostominae  [Vampyrum Vampyrum spectrum 18.13| -20.63 1.25 4306.62 5287603.14
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ANEXO I

Peso (masa corporal promedio) y tipo de dieta de las especies de la familia Phyllostomidae estudiadas
Dietas: Fr, frugivoro; |, insectivoro; N, nectarivoro; Po, polinivoro; S, sanguinivoro; O, omnivoro

Num Especie Abreviacién |Masa (g) Dieta Referencia
1 |Ametrida centurio Am_ce 9 Fr Reid, 1997; Arita y Rodriguez, 2004; Mufioz, 1995
2 |Anoura caudifer An_ca 10.1 NpoFrl * |Eisenberg y Redford, 1999; Albuja,1999
3 |Anoura cultrata An cu 17.6 NPol |Eisenberg, 1989
4 |Anoura geoffroyi An_ge 15 NI Eisenberg, 1989; Ceballos y Galindo, 1984
Eisenberg, 1989;
5 |Anoura latidens An_la 14.5 NI http://www.nouragues.cnrs.fr/NourListesFaun_Flor.htm
6 |Artibesu amplus Ar_am 59.1 Fr Linares,1998
7  |Artibeus (Dermanura) andersini Ar_an 11 Fr Patterson et al., 1996; Mufioz, 1995
8 |Artibeus (Dermanura) azteca Ar_az 24 Fri Reid, 1997; Ceballos y Galindo, 1984
9 |Artibeus (Dermanura) cinereus Ar_ci 10.7 Fri Simmons y Voss, 1998; Mufoz, 1995; Linares, 1998
10 |Artibeus (Dermanura) glaucus Ar_gl 10.5 Fr Mufioz, 1995
11 |Artibeus (Dermanura) phaeotis Ar_ph 11.4 FrPol  |Albuja, 1999; Timm,1985
12 |Artibeus (Dermanura) tolteca Ar_to 15.02 Fr Arita y Rodriguez, 2004; Mufioz, 1995
Simmons y Voss, 1998; Mufioz, 1995;
13 |Artibeus concolor Ar_co 15.7 Fr http://www.nouragues.cnrs.fr/NourListesFaun_Flor.htm
14 |Artibeus fimbriatus Ar_fi 63.9 Fr Cruz-Neto et.al., 2001; Barquez et.al., 1993
15 |Artibeus fraterculus Ar fr 39.5 Fri Eisenberg y Redford, 1999
16 |Artibeus hirsutus Ar_hi 39.6 Fr Webste y Jones, 1983; Villa y Cervantes, 2003
17 |Artibeus inopinatus Ar_in 29.9 Fr Arita y Rodriguez, 2004; Reid, 1997
18 |Artibeus jamaicensis Ar ja 40.3 Fr Arita y Rodriguez, 2004; Linares, 1998
19 |Artibeus lituratus Ar_li 61.9 FrPo  |Arita y Rodriguez, 2004; Cruz-Neto et al., 2001
20 |Artibeus obscurus Ar_ob 33.9 Fri Simmons y Voss, 1998; Mufioz, 1995
21 |Carollia castanea Ca ca 8.5 Fri Reid, 1997
22 |Carollia perspicillata Ca_pe 17 FrPol |Eisenberg, 1989; Reid, 1997
23 |Carollia subrufa Ca su 13 Fri Reid, 1997
24 |Centurio senex Ce se 21.6 Fr Arita y Rodriguez, 2004; Reid, 1997
25 |Chiroderma doriae Ch_do 19.9 Fr Cruz-Neto et al., 2001
26 |Chiroderma salvini Ch_sa 27.2 Fr Eisenberg, 1989; Villa y Cervantes, 2003

* Dieta que se consideré como O = Omnivoro en la gréfica de distribucion de frecuencias.
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Num |[Especie Abreviacion [Masa (g) |Dieta Bibliografia

27 |Chiroderma trinitatum Ch_tr 13 Fr Arita y Rodriguez, 2004; Reid, 1997

28 |Chiroderma villosum Ch_vi 21 Fr Arita y Rodriguez, 2004; Villa y Cervantes, 2003

29 |Choeroniscus godmani Ch _go 9 NpoFrl * |Eisenberg, 1989; Reid, 1997

30 |Choeroniscus minor Ch mi 10 NI Eisenberg, 1989; Mufioz, 1995

31 |Choeroniscus periosus Ch_pe 13.7 NI Munoz, 1995 **

32 |Choeronycteris mexicana Ch me 16.5 NPoFr [Reid, 1997; Ceballos y Galindo, 1984

33 |Chrotopterus auritus Ch_au 76.5 CIFr  |Reid, 1997

34 |Desmodus rotundus De_ro 31 S Reid, 1997

35 |Diaemus youngi Di_yo 36 S Eisenberg,1989; Reid,1997

36 |Diphylla ecaudata Di_ec 25.5 S Reid, 1997

37 |Ectophylla alba Ec al 12.3 Fr Arita y Rodriguez, 2004; Eisenberg, 1989

38 |Enchisthenes hartii (Artibeus) Ar_ha 16 Fr Arita y Rodriguez, 2004; Reid, 1997

39 |Glossophaga commissarisi Gl_co 8.5 NpoFrl * |Arita y Rodriguez, 2004; Reid, 1997

40 |Glossophaga leachii Gl le 10 N Arita y Rodriguez, 2004; Reid, 1997

41 |Glossophaga longirostris Gl lo 12.8 NI Eisenberg, 1989

42 |Glossophaga morenoi Gl_mo 8 NPoFr |Reid, 1997

43 |Glossophaga soricina Gl so 9.5 NpoFrl * |Reid, 1997

44 |Hylonycteris underwoodi Hy _un 10.7 N Arita y Rodriguez, 2004

45 |Leptonycteris curasoae Le cu 23.5 NpoFrl * |Reid, 1997; Villa y Cervantes, 2003

46 |Lichonycteris obscura Li_ob 8 NI Reid, 1997

47 |Lionycteris spurrelli Li_sp 8.7 NI Reid, 1997
Eisenberg y Redford, 1999;
http://biodiversity.mongabay.com/animals/l/Lonchophylla_bokerma

48 |Lonchophylla bokermanni Lo_bho 16.9 N nni.html, **

49 |Lonchophylla dekeyseri Lo_de 10.3 I http://www.unb.br/ib/zoo/chiroptera/news/news30.htm **

50 |[Lonchophylla handleyi Lo _ha 16.8 NI Patterson et al., 1996; Mufioz, 1995

51 |Lonchophylla hesperia Lo he 14 N http://www.terraecuador.net/mamiferosdelecuador/inicio.htm; **

52 |Lonchophylla mordax Lo _mo 7.9 NI Reid, 1997

53 |Lonchophylla robusta Lo_ro 14.3 FrNI Reid, 1997; Eisenberg, 1989

54 |Lonchophylla thomasi Lo th 6.5 FrNI Reid, 1997

55 |Lonchornina aurita Lo au 14.3 I Eisenberg, 1989; Arita y Rodriguez, 2004

56 |Lonchornina fernadezi Lo fe 9.8 I Mufioz, 1995; Linares, 1998

* Dieta que se consideré como O = Omnivoro en la grafica de distribucién de frecuencias.
** E| valor de la masa se obtuvo por medio de una regresion.
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Num Especie Abreviaciones|Masa (g)| Dieta Bibliografia
57 |Lonchornina marinkelli Lo ma 8.7 I Eisenberg y Redford, 1999; Mufioz, 1995
58 |Lonchornina orinocensis Lo_or 8.7 I Eisenberg, 1989; Mufoz, 1995
59 [Macrophyllum macrophyllum Ma_ma 8.5 I Arita y Rodriguez, 2004; Reid, 1997
60 [Macrotus californicus Ma_ca 11.7 I Arita y Rodriguez, 2004
61 |Macrotus waterhousii Ma_wa 14.1 I Arita y Rodriguez, 2004
62 |Micronycteris hirsuta Mi_hi 14 IFr Eisenberg, 1989; Mufioz, 1995
63 |Micronycteris megalotis Mi_me 5 IFr Eisenberg, 1989
64 [Micronycteris minuta Mi_mi 6.9 IFr Eisenberg, 1989; Arita y Rodriguez, 2004; Mufioz, 1995
65 [Micronycteris schmidtorum Mi_sc 7.6 IFr Eisenberg, 1989; Arita y Rodriguez, 2004; Mufioz, 1995
66 |Mimon bennetti Mi_be 20 I Reid, 1997; Arita y Rodriguez, 2004
67 [Mimon crenulatum Mi_cr 12.8 I Eisenberg, 1989; Arita y Rodriguez, 2004
68 |Musonycteris harrisoni Mu_ha 12.6 N Arita y Rodriguez, 2004; Tellez y Ortega, 1999
69 |Phylloderma stenops Ph_st 58 IFr Reid, 1997; Eisenberg, 1989
Eisenberg, 1989; Albuja, 1999; Arita y Rodriguez, 2004;
70 [Phyllostomus discolor Ph_di 38.2 IFrPo  |Villay Cervantes, 2003
71 |Phyllostomus elongatus Ph el 41 FrNPol * |Eisenberg, 1989
72 |Phyllostomus hastatus Ph_ha 94 ICFrNPo * |Reid, 1997; Albuja, 1999; Arita y Rodriguez, 2004
73 |Phyllostomus latifolius Ph_la 27.5 I Eisenberg, 1989
74 |Platalina genovensium Pl _ge 47 N Eisenberg y Redford, 1999
75 |Platyrrhinus aurarius Pl_au 33.6 Fri Mufioz, 1995; Eisenberg, 1989
76 |Platyrrhinus brabchycephalus Pl_br 14.3 Fri Barquez et al., 1993; Mufioz, 1995
77 |Platyrrhinus chocoensi Pl_ch 32.1 Frl Mufioz, 1995 **
78 |Platyrrhinus dorsalis Pl _do 29 Fri Reid, 1997; Mufoz, 1995
79 |Platyrrhinus helleri Pl _he 16.5 Frl Reid, 1997; Mufoz, 1995
80 |Platyrrhinus infuscus PlL_in 43 Fri Patterson et al., 1996; Mufioz, 1995
81 |Platyrrhinus lineatus PLIi 22.3 Fri Cruz-Neto et al., 2001; Mufioz, 1995
82 |Platyrrhinus umbratus Pl_um 27.1 Frl Barquez et al., 1993; Mufioz, 1995
83 |Platyrrhinus vittatus Pl_vi 54.5 Fr Reid, 1997
Mufioz,1995;
84 |Pygoderma bilabiatum Py _bi 215 Fr http://www.unb.br/ib/zoo/chiroptera/articles/article9.htm
85 |Rhinophylla alethina Rh_al 14 Fri Eisenberg, 1989
86 |Rhinophylla fischerae Rh_fi 6.9 Fri Patterson et al., 1996

* Dieta que se consideré como O = Omnivoro en la gréafica de distribucion de frecuencias.
** E| valor de la masa se obtuvo por medio de una regresion.
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87 |Rhinophylla pumilio Rh_pu 9.4 Frl Eisenberg, 1989

88 [Scleronycteris ega Sc_eg 8 NFrl Mufioz, 1995; Linares, 1998

89 |[Sphaeronycteris toxophyllum Sp_to 17.3 Fr Barquez et al., 1993; Mufioz, 1995

90 |[Sturnina erythromos St er 16 Fr Grannini y Barquez, 2003

91 |[Sturnira aratathomasi St_ar 49.9 Fr Soriano y Molinari, 1987; Eisenberg, 1989

92 [Sturnira bidens St hi 17 Fr Barquez et al., 1993; Mufioz, 1995

93 |Sturnira bogotensis St bo 19.6 Fr Eisenberg, 1989; Mufioz, 1995

94 |[Sturnira lilium St i 18.4 FrNPol * |Arita y Rodriguez, 2004; Reid, 1997

Arita y Rodriguez, 2004; Reid, 1997;

95 |Sturnira ludovici St Id 20 Fr Villay Cervantes, 2003

96 [Sturnira luisi St lu 21 Frl Arita y Rodriguez, 2004; Reid, 1997

97 [Sturnira magna St_ma 50 Fr Tamsitt y Christoph, 1985

98 |[Sturnira mordax St mo 27.5 Fr Reid, 1997

99 [Sturnira nana St na 9.5 Fr Patterson et al., 1996; Eisenberg y Redford, 1999

100 [Sturnira tildae St ti 22.3 Fr Simmons y Voss, 1998; Reid, 1997

101 |Tonatia bidens To _bi 26.3 ICFr Eisenberg, 1989; Barquez et al., 1993

102 [Tonatia brasiliense To_br 10.2 IFr Eisenberg, 1989; Mufioz, 1995

103 |Tonatia corrikeri To co 22 I Eisenberg, 1989; Eisenberg y Redford, 1999

104 |Tonatia evotis To ev 18.5 I Reid, 1997; Arita y Rodriguez, 2004; Villa y Cervantes, 2003
105 [Tonatia schulzi To_sc 30.6 I Simmons y Voss, 1998

106 |Tonatia silvicola To si 30.6 IFrPo  |Eisenberg, 1989; Arita y Rodriguez, 2004

Eisenberg, 1989; Arita y Rodriguez, 2004; Albuja, 1999;

107 |Trachops cirrhosus Tr_ci 34.2 CIFr  |Villay Cervantes, 2003

108 |Uroderma bilobatum Ur_bi 16.5 FrNPol * |Arita y Rodriguez, 2004; Reid, 1997; Ceballos y Galindo 1984
109 |Uroderma magnirostrum Ur ma 16.5 FrNPol * |Arita y Rodriguez, 2004; Reid, 1997, Villa y Cervantes, 2003
110 [Vampyressa bidens Va_bi 12.1 Fr Lee, Scott y Marcum, 2001; Mufioz, 1995

111 |Vampyressa brocki Va_br 7.5 Fr Simmons y Voss, 1998; Eisenberg, 1989

112 [Vampyressa melissa Va_me 13.6 Fr Eisenberg, 1989; Patterson et al.,1996

113 [Vampyressa nymphaea Va_ny 6.9 Fr Arita y Rodriguez, 2004

114 |Vampyressa pusilla Va_pu 17.06 Fr Arita y Rodriguez, 2004

115 |Vampyrodes caraccioli Va_ ca 38.5 FrNPo |Arita y Rodriguez, 2005; Reid, 1997

116 [Vampyrum spectrum Va_sp 185 CIFr Reid, 1997;Arita y Rodriguez, 2004

* Dieta que se consideré como O = Omnivoro en la gréafica de distribucion de frecuencias.




ANEXO Il

Filogenia en notacién parentética de las especies de la familia Phyllostomidae estudiadas, con
politomias resueltas.

(Lo_de, ((((((((((((An_ca,An_ge)0.0000001,An_cu),An_la),((Mu_ha,Ch_me),((Ch_mi,Ch_go),
Ch_pe)),(Sc_eg,(Hy_un,Li_ob)))),(Le_cu,((Gl_so,((Gl_le,Gl_10)0.0000001,Gl_mo0)),Gl_co))),(((
(((((((((€h_do,Ch_tr),Ch_vi),Ch_sa),(((va_bi,va_ny),va_br),(Va_pu,Va_me))),(Ur_ma,Ur_bi)),
((P1_br,((((P1_he,PI_do),(((P1_li,P1_vi)0.0000001,PI_au)0.0000001,Pl_um))0.0000001,PI_in),PI
_ch)),va_ca)),Ec_al),((((((Ar_li,((Ar_ob,((Ar_in,Ar_hi),Ar_fr)),Ar_ja)),Ar_am),Ar_fi),Ar_co),((Ar
_ci,(Ar_gl,Ar_an)),((Ar_to,Ar_ph),Ar_az))),Ar_ha)),((Ce_se,(Sp_to,Am_ce)),Py_bi)),((((((((St_ti
,St_lu),St_er)0.0000001,St_1d)0.0000001,St_bo)0.0000001,St_ma)0.0000001,St_mo),(St_li,S
t_ar)),(St_bi,St_na))),((Rh_fi,(Rh_pu,Rh_al)),(Ca_ca,(Ca_pe,Ca_su)))),(((De_ro,Di_yo),Di_ec)
(((((Va_sp,Ch_au),Tr_ci),((Ph_st,(((Ph_ha,Ph_el),Ph_di),Ph_la)),(Mi_be,Mi_cr)),((To_bi,((To
_si,To_br),(To_co,To_sc))),To_ev))),((Ma_wa,Ma_ca),((Mi_me,(Mi_mi,Mi_sc)),Mi_hi))),(Ma_
ma,(((Lo_au,Lo_ma),Lo_fe)0.0000001,Lo_or)))))),Pl_ge),Li_sp),Lo_ha),Lo_he),Lo_mo),(Lo_th
,(Lo_bo,Lo_ro))));
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