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Resumen

La deforestacion en los tropicos es un problema creciente a nivel mundial, de las
consecuencias mas importantes de este proceso que se han documentado son la pérdida y
fragmentacion del habitat y pérdida de la biodiversidad. La pérdida de cobertura forestal, y
los procesos asociados a la transformacion del paisaje por actividades humanas como la
agricultura, ganaderia, y el aumento se asentamientos humanos tienen efectos en la
estructura y dindmica de comunidades de murciélagos a nivel funcional, taxonémico y
filogenético, ademads se sabe que afectan la dindmica de infecciones que tienen un impacto

en la salud publica y animal como es el caso del virus de la rabia.

El aumento de ganado y la deforestacién en la region biogeografica Neotropical, han
ocasionado que las poblaciones de murci¢lagos hematdéfagos aumenten, ademds la
prevalencia de la enfermedad ha aumentado incluso en murciélagos no hematéfagos, y
actualmente los casos mortales de rabia en humanos se deben principalmente a la transmision
por murciélagos. La caracterizacion antigénica de variantes rabicas ha mostrado
asociaciones especificas con diferentes especies de murciélagos hematéfagos y no
hematofagos. Es por ello que se ha logrado comprender el posible origen de transmision de

dichas variantes virales en la region biogeografica Neotropical del continente.

A pesar de que se conoce el papel de los murciélagos en la dindmica de la rabia, poco se sabe
de los factores evolutivos, micro y macroecologicos y paisajisticos que favorecen la
presencia y transmision de la rabia en murciélagos. También cabe destacar que, los
murciélagos se encuentran en uno de los grupos taxonémicos con mayor diversidad mundial,
son dispersores de semillas, polinizadores, controladores de plagas, y bioindicadores del

estado de conservacion de los ecosistemas.

Es por ello que en esta tesis utilizamos como modelo de estudio a los murciélagos y el virus
de la rabia para analizar a diferentes escalas de andlisis factores evolutivos, ecologicos y

antropogénicos asociados a la infeccion.



En el primer capitulo evaluamos la especificidad filogenética entre variantes rabicas y

diferentes especies de murciélagos reportadas a escala macroecoldgica (continental).

Encontramos que existe especificidad filogenética (Z<0) en 9 de las 11 variantes antigénicas
reportadas para murciélagos en Latino América y dos de las variantes antigénicas reportadas
(V3'Y V4) no muestran especificidad filogenética (Z > 1), las cuales corresponden a las
especies Desmodus rotundus y Tadarida brasiliensis, esto podria explicarse por rasgos
funcionales y un ancestro en comun entre estas dos especies. Tal resultado nos lleva a
encaminar futuras investigaciones y busqueda de respuestas hacia, atributos ecologicos,

geograficos, funcionales o filogenéticos que expliquen dicha especificidad.

En el segundo capitulo planteamos como objetivo principal analizar el efecto de
fragmentacion del paisaje en la prevalencia de rabia, respuesta funcional, taxonémica y
filogenética de ensamblajes de murcié¢lagos a escala regional (paisajistica) y local. En este
capitulo observamos que la pérdida de habitat tiene efectos mayores que la fragmentacion

de habitat per se sobre la estructura del ensamblaje de murciélagos.

El estudio a diferentes escalas de anélisis nos permitio observar efectos dependientes de la
escala de analisis no s6lo en la estructura del ensamblaje de murciélagos sino también en la

seroprevalencia de rabia.

Por lo tanto, concluimos que a escala continental el estudio de variantes antigénicas desde
diferentes aproximaciones podria proporcionar informacion importante sobre las variables
ecologicas, geograficas o taxondmicas que influyen en la transmision y diferenciacion de
variantes de la rabia. Y a nivel regional y local concluimos que la composiciéon y no la
configuracion del paisaje tiene una influencia mayor en la determinacion de la estructura del

ensamblaje de murci¢lagos y seroprevalencia de rabia en el sureste de México.

Proponemos que la preservacion de extensiones de cobertura forestal nativa en los tropicos
no solo es primordial para la conservacion de especies si no también podria prevenir el

aumento de la prevalencia de rabia en los tropicos.



Capitulo I

Especificidad filogenética de variantes de virus de rabia

en murciélagos neotropicales

Desmodus rotundus

Foto: Jesus Ernesto Pérez Sanchez



1.-Resumen

La rabia es una enfermedad viral que provoca encefalomielitis causada por un virus que
pertenece al género de los Lyssavirus. En las ultimas tres décadas se han desarrollado
técnicas de caracterizacion antigénica que han permitido el conocimiento de diferentes

variantes de rabia.

Estas caracterizaciones han podido demostrar las asociaciones que existen entre las
diferentes variantes y hospederos, ya que estas variantes muestran asociaciones especificas
con sus hospederos y han sido agrupadas filogenéticamente en funciéon de su distribucion
geografica y secuenciacion genética de las especies virales, asi como de sus hospederos
aportando informacion sobre su diversidad, distribucion geografica y persistencia en el

tiempo y espacio.

Sin embargo, la especificidad de dichas variantes en el orden de los quirdpteros ha sido poco
explorada a nivel macroecolédgico y evolutivo. En el presente estudio se realizd un andlisis
para determinar la especificidad filogenética de las variantes del virus de rabia asociadas a
murciélagos en el continente americano por medio del célculo del agrupamiento filogenético
de las variantes, ademas se determino la relacion de la especificidad de las variantes del virus
con su area de distribucion de los hospederos. Se realizé una busqueda bibliografica en Web
of Science y se construyo una base de datos con registros de variantes del virus de rabia

asociadas a murciélagos.

El agrupamiento filogenético se calculd usando un stper arbol de mamiferos y se us6é como
indicador de la especificidad filogenética. De acuerdo con el andlisis las variantes 3 y 4 no
mostraron especificidad filogenética (pd.obs.z <0) entre las diferentes especies reportadas,
en contraste, el resto de las variantes reportadas (E, Eu, H, M, N, V11, V5, V6, V9)
mostraron una agrupacion filogenética con las especies hospederas pd.obs. z >1). No se
encontrd una relacion entre el area de distribucion de los hospederos con el agrupamiento

filogenético (R* =-0.0999, p = 07688).



La relacion del nimero de variantes por especie y con el area de distribucion de las especies
muestra una tendencia en funcién del aumento de esta (R? adj =0.2049, p = 0.005). Las
especies con un area mayor de distribucion podrian estar mas expuestas a variantes de rabia
que se comparten con otras especies independientemente de su relacion filogenética, este
estudio nos permite encaminar futuras investigaciones para explicar a través de diferentes
aproximaciones ecoldgicas, geograficas o funcionales la especificidad filogenética de las

variantes de rabia en el continente americano.



2.-Introduccién

El virus de la rabia pertenece a la familia Rhabdoviridae, es uno de las once especies virales
o genotipos (genotipo 1) del género Lyssavirus. E1 ARN de este virus estd conformado por
una cadena de ARN monocatenaria (en sentido negativo 3'- 57) no segmentada. La
nucleoproteina (N), fosfoproteina (P) y RNA polimerasa (L) junto con el RNA viral,
conforman el Complejo Ribonucleoproteinico y es la Nucleoproteina la encargada de
proteger al ARN viral del reconocimiento inmune innato (Vargas-Garcia y Cardenas-Lara et

al., 1996).

Los genes que codifican para la formacion de la membrana y envoltura de lipoproteinas en
forma de “bala”, tipica de los Lyssavirus son los genes de la proteina M y proteina G. Se
sabe que la proteina G es la encargada de conferir al virus unidn con el receptor de la célula,
induccién de anticuerpos neutralizantes y la patogenicidad, la proteina M se encargara de
inducir la liberacion de la célula en donde se replica el virus (Vargas-Garcia y Cardenas-

Lara et al., 1996).

Durante décadas se han realizado estudios en donde se ha determinado que los principales
hospederos de este virus son mamiferos carnivoros, sin embargo, también se encuentra muy

a menudo en el orden de los quirdpteros y en especies domésticas.

A Partir de estas asociaciones virus-especie se han identificado dos diferentes ciclos de
infeccion; uno es el ciclo silvestre el cual estd relacionado con mamiferos carnivoros y
murci¢lagos y el ciclo urbano, en el cual estan involucrados principalmente perros y gatos

(De Mattos et al., 1999; Rupprecht et al., 2002; Fooks et al., 2009; Hayman, 2016).

Las interacciones con humanos y alguno de los diferentes hospederos al virus de rabia cada
vez es mas estrecha y han provocado la transmision a humanos debido a mordeduras; es por
ello que el virus de la rabia es el virus mas importante del género Lyssavirus, (De Mattos et

al., 1999; Banyard et al., 2013).



Aunque en algunos paises de América se ha eliminado la rabia urbana por la vacunacion de
perros y gatos, el ciclo silvestre de la rabia se mantiene debido a los murciélagos (Arellano-
Sota, 1993; Ruiz y Chavez, 2010), se han presentado casos de rabia en humanos causados
por especies de murci¢lagos hematofagas y no hematdfagas, de tal manera que el
conocimiento y monitoreo de las especies de murciélagos que mantienen el ciclo de
infeccion junto con la caracterizacion antigénica de variantes del virus en murciélagos
hospederos es muy importante para el manejo y control de esta enfermedad en paises del
continente Americano (Loza-Rubio et al., 2000; Favi et al., 2002; Badilla et al., 2003; Nadin-
Davis et al., 2017; Bernal-Leén et al., 2021).

Por ejemplo, en cada ciclo ya sea silvestre o urbano, se ha observado que las variantes tienen
asociaciones con hospederos especificos, como la variante antigénica “2” se encuentra
comunmente en el género canis (e.g. perro) y las variantes antigénicas “3”, “6”, “4”, “9” se

encuentran en murciélagos insectivoros (Escobar et al., 2015; Nadin-Davis et al., 2017).

Sin embargo, la dindmica de transmision y mantenimiento de la enfermedad en el ciclo
urbano ha sido bastante estudiado y esclarecido pero el papel de los murcié¢lagos en el ciclo
silvestre atin es desconocido ya que existen muy pocos estudios en América sobre el
diagnostico de las variantes antigénicas del virus de rabia y sus respectivos hospederos
(Schneider et al., 2005, Ruiz y Chavez, 2010; Escobar et al., 2015; Garcés-Ayala et al.,
2017).

3.-Antecedentes

La aplicacion y desarrollo de anticuerpos monoclonales y otras técnicas moleculares como
PCR-rt son una herramienta muy importante para conocer el origen de diferentes variantes
antigénicas (Yang et al., 1998; Velasco-Villa et al., 2002; Constantine et al, 2009) por
ejemplo la identificacion del gen que codifica a la nucleoproteina (N) en el genoma del virus
de la rabia y estudios filogenéticos de parte de la secuencia del genoma viral, han permitido
que se identifiquen asociaciones comunes entre las diferentes variantes y sus hospederos

(Tordo et al., 1986; Tordo et al., 1993, Nadin y Loza, 2006).



Es por lo anterior que a través de las variantes antigénicas se puede rastrear el origen del
virus de la rabia entre los distintos hospederos, al igual que los periodos de incubacion,
cambios histopatologicos, duracion de la enfermedad y el comportamiento durante la
infeccion son distintos entre especies en funcidon de dichas variantes (Constantine et al.,

1967, Loza-Rubio et al., 2012).

La diferenciacion genética ademas parece proporcionar un potencial de adaptacion del virus
(Kissi et al., 1999) y determina diferencias en la patogenicidad en diferentes especies de
murciélagos (Dietzschold et al., 1983; Smith, 1988; Morimoto et al., 1998). De tal manera
que, la caracterizacion de estas variantes permite determinar el origen de la infeccion en
casos de rabia en casos de infeccion en humanos (Morimoto et al., 1996; Constantine et al.,

2009).

De tal manera que, la caracterizacion molecular de las variantes de virus de rabia, el
monitoreo constante de hospederos, la actualizacion y notificacion de reportes de rabia en
América puede permitir la comprension de la epidemiologia de la rabia en hospederos
silvestres, principalmente en murciélagos (De Mattos, et al., 1999; Velasco-Villa et al., 2006;

Zarza-Villanueva et al., 2017).

Por otro lado, se sabe que los diferentes hospederos del género Lyssavirus, tienen una
estrecha relacion filogeografica (Nadin- Davis et al., 2001; Escobar et al., 2015) y en el caso
de las diferentes variantes pertenecientes al virus de la rabia se ha destacado que existe una
barrera filogenética en la transmision de variantes del virus de rabia entre especies de
murciélagos, desde la fase de infeccion inicial como en el mantenimiento de la enfermedad

(Streicker et al., 2010).

Ademas de estas restricciones filogeograficas, la ecologia de la rabia parece estar relacionada
con factores intrinsecos de la ecologia de sus hospederos, especialmente caracteristicas como
la alimentacion, comportamiento y distribucion de las especies hospederas (Webster et al.,

1986; Constantine et al., 2009).

Es por ello, en el presente capitulo se realizd un andlisis para determinar la especificidad
filogenética de las variantes del virus de rabia asociadas a murciélagos Neotropicales por

medio del célculo del agrupamiento filogenético (Poulin et al., 2011) y se determino la



relacion de la especificidad de las variantes con el area de distribucion de los hospederos

(rango de distribucion en Km?).

Este analisis permiti6 obtener un acercamiento a la comprension de la dindmica ecologica,

funcional y filogenética de las variantes rabicas y de sus hospederos en la region Neotropical.

4.-Objetivos

» Analizar la situacion actual de caracterizacion y reportes de variantes rabicas
asociadas a murciélagos en paises de la region biogeografica Neotropical.

» Determinar la especificidad filogenética de las variantes del virus de rabia asociadas
a murciélagos Neotropicales.

» Determinar si la especificidad filogenética de las variantes del virus de rabia, esta
asociada con el rango de distribucion geogréafica de sus hospederos murciélagos

neotropicales.

5.-Métodos

Se realizd una busqueda sistematica en los sitios Web of Science (web of knowledge),
Google Scholar, Word Wide Science, National Center for Biotechnology (NCBI), Redalyc,

de articulos publicados con las palabras clave: “Bat rabies in Americas”, “characterization

of rabies virus in...(“pais”)”, “Bats infected with rabies”.

Como criterio de inclusion se registraron todas las publicaciones que hayan determinado la
presencia y caracterizacion de variantes por pruebas de anticuerpos y técnicas moleculares
tanto en inglés como en espanol. Solo se tomaron en cuenta para el analisis estadistico los
registros que hayan llegado a la caracterizacion molecular e identificacion de la variante de

rabia en alguna especie de murciélago en América.

Los registros de variantes y especies reportadas fueron corroborados en el trabajo de

Constantine (2009) la cual es la mayor compilacion de reportes de murciélagos positivos a



rabia en América Latina y de Escobar et al., (2015) para variantes de rabia en murcié¢lagos.
Se registraron todos los reportes encontrados por los buscadores hasta el afio 2018.

Se construyo una base de datos a partir de los estudios publicados en donde se registr6 el
nombre de la especie de murcié¢lago, variante antigénica del virus, gremio trofico, familia y

el rango de distribucion de cada especie en km?.

El rango de distribucion fue obtenido a partir de la base de datos PANTHERIA la cual
incluye a nivel de especie caracteristicas clave de la historia de vida, ecologicos y

geograficos de todos los mamiferos conocidos existentes compilados a partir de la literatura

(Jones et al, 2009).

Con ayuda del super arbol de mamiferos de Bininda-Emonds et al. (2007), se extrajo la
filogenia de las especies registradas con alguna variante de nuestra base de datos, usando la
paqueteria picante (Kembel et al., 2010), implementada en el software libre R.

Posteriormente se calcul6 el agrupamiento filogenético como indicador de la especificidad
filogenética (Poulin et al., 2011). Para obtener dicho indicador se calculd el tamafio
estandarizado de la diversidad filogenética de los hospederos asociados a las diferentes
variantes de virus de rabia con ayuda de la paqueteria “picante” (Kembel et al., 2010)

implementada en un software libre (R).

Se calcul6 el promedio aleatorio de la diversidad filogenética dado por un modelo nulo que
toma en cuenta la frecuencia de las observaciones, en este caso, el nimero de reportes de

variantes en cada hospedero, para compararlo con la diversidad filogenética observada

(pd.obs).

Ademas, se realizo un modelo linear simple para determinar la relacion de la especificidad
del hospedero y el nimero de variantes por especie de murciélago con el rango de

distribucion de las especies hospederas.
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6.-Resultados

La base de datos final incluy6 26 articulos reportados desde 1950 a 2018 de acuerdo con

nuestros criterios para realizar este analisis, se registraron 192 individuos de 40 especies

diferentes de murciélagos con diagnostico positivo al virus de rabia en 22 paises de América

que se encuentran dentro de la regién biogeografica Neotropical.

Sin embargo, para los objetivos de este estudio so6lo se utilizo la informacion de 69 registros

(individuos diagnosticados con alguna variante rabica) en 12 paises, de los cuales

corresponden a 29 especies diferentes de murciélagos asociados a 11 variantes antigénicas

de virus de rabia detectadas con alguna técnica de diagnostico molecular o anticuerpos

(Cuadro 1).

Cuadro 1. Registros a nivel de pais de las especies de murciélagos con alguna variante de virus de rabia presente en 12

paises de América. Variante antigénica por pais: Eptesicus spp.; Eu: Eumops spp; H: Histiotus spp.; M: Myotis spp.; N:

Nyctinomops spp.

Especie Familia Gremio tréfico  Variante Pais
antigénica

Histiotus montanus Vespertilionidae Insectivoro H Argentina
Myotis sp Vespertilionidae Insectivoro M Argentina
Myotis nigricans Vespertilionidae Insectivoro M Argentina
Tadarida brasiliensis Molossidae Insectivoro V4 Argentina
Tadarida brasiliensis Molossidae Insectivoro V6 Argentina
Eptesicus furinalis Vespertilionidae Insectivoro E Argentina
Lasiurus cinereus Vespertilionidae Insectivoro \ Argentina
Lasiurus borealis Vespertilionidae Insectivoro \ Argentina
Desmodus rotundus Phyllostomidae Hematofago V3 Argentina
Desmodus rotundus Phyllostomidae Hematofago V3 Bolivia
Desmodus rotundus Phyllostomidae Hematofago V5 Bolivia
Cynomops abrasus Molossidae Insectivoro M Brasil
Eptesicus furinalis Vespertilionidae Insectivoro V4 Brasil
Eptesicus furinalis Vespertilionidae Insectivoro Brasil
Eptesicus brasiliensis Vespertilionidae Insectivoro E Brasil
Eumops auripendulus Molossidae Insectivoro V3 Brasil
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Eumops auripendulus Molossidae Insectivoro Eu Brasil
Histiotus velatus Vespertilionidae Insectivoro H Brasil
Lasiurus cinereus Vespertilionidae Insectivoro V6 Brasil
Lasiurus ega Vespertilionidae Insectivoro V3 Brasil
Molossus molossus Molossidae Insectivoro V3 Brasil
Molossus molossus Molossidae Insectivoro V4 Brasil
Molossops neglectus Molossidae Insectivoro V3 Brasil
Molossus rufus Molossidae Insectivoro V3 Brasil
Myotis albescens Vespertilionidae Insectivoro M Brasil
Myotis levis Vespertilionidae Insectivoro M Brasil
Myotis nigricans Vespertilionidae Insectivoro M Brasil
Myotis nigricans Vespertilionidae Insectivoro V4 Brasil
Nyctinomops laticaudatus Molossidae Insectivoro N Brasil
Nyctinomops macrotis Molossidae Insectivoro N Brasil
Tadarida brasiliensis Molossidae Insectivoro V4 Brasil
Artibeus lituratus Phyllostomidae Frugivoro V3 Brasil
Artibeus fimbriatus Phyllostomidae Frugivoro V3 Brasil
Artibeus planirostris Phyllostomidae Frugivoro V3 Brasil
Desmodus rotundus Phyllostomidae Hematofago V3 Brasil
Diphylla ecaudata Phyllostomidae Hematofago V3 Brasil
Eptesicus brasiliensis Vespertilionidae Insectivoro V4 Colombia
Eptesicus brasiliensis Vespertilionidae Insectivoro V3 Colombia
Molossus molossus Molossidae Insectivoro V4 Colombia
Molossus molossus Molossidae Insectivoro V3 Colombia
Carollia perspicillata Phyllostomidae Frugivoro V4 Colombia
Phyllostomus hatatus Phyllostomidae Frugivoro V4 Colombia
Uroderma bilobatum Phyllostomidae Frugivoro V4 Colombia
Desmodus rotundus Phyllostomidae Hematofago V5 Colombia
Desmodus rotundus Phyllostomidae Hematofago V3 Colombia
Desmodus rotundus Phyllostomidae Hemato6fago V3 Costa Rica
Histiotus macrotus Vespertilionidae Insectivoro H Chile
Histiotus montanus Vespertilionidae Insectivoro H Chile
Lasiurus cinereus Vespertilionidae Insectivoro Vo6 Chile
Myotis chiloensis Vespertilionidae Insectivoro M Chile
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Tadarida brasiliensis Molossidae Insectivoro V4 Chile
Tadarida brasiliensis Molossidae Insectivoro A% Chile
Desmodus rotundus Phyllostomidae Hematofago V3 Chile
Desmodus rotundus Phyllostomidae Hematofago V5 Chile
Desmodus rotundus Phyllostomidae Hematofago V3 Ecuador
Desmodus rotundus Phyllostomidae Hematofago V3 Guyana Francesa
Tadarida brasiliensis Molossidae Insectivoro V9 México
Tadarida brasiliensis Molossidae Insectivoro V5 México
Tadarida brasiliensis Molossidae Insectivoro V4 México
Artibeus jamaicensis Phyllostomidae Frugivoro V3 México
Artibeus lituratus Phyllostomidae Frugivoro V3 México
Desmodus rotundus Phyllostomidae Hematofago \%8! México
Desmodus rotundus Phyllostomidae Hematofago V3 México
Desmodus rotundus Phyllostomidae Hemato6fago V5 México
Desmodus rotundus Phyllostomidae Hemato6fago V3 Pera
Molossus molossus Molossidae Insectivoro V4 Uruguay
Tadarida brasiliensis Molossidae Insectivoro V4 Uruguay
Desmodus rotundus Phyllostomidae Hematofago V3 Uruguay
Desmodus rotundus Phyllostomidae Hematofago V3 Venezuela

Dentro de los reportes publicados encontramos que la riqueza de especies por pais que se
han reportado con alguna variante de virus de rabia, Brasil present6 la mayor riqueza con 21
especies de murci¢lagos diferentes, seguida de Argentina con 7 especies, Chile y Colombia
con 6 especies, en México 4, Uruguay 3, Bolivia, Costa Rica, Ecuador, Guyana Francesa,

Pert y Venezuela, han reportado una sola especie diferente respectivamente (Figura 1).
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Figura 1. Riqueza de especies de murciélagos neotropicales reportados con alguna variante de rabia.

En relacion al nimero de variantes antigénicas reportadas y el nivel troéfico de los hospederos
se observé un numero mayor de variantes antigénicas (10 AgV) asociadas a murciélagos
insectivoros, seguido del gremio de los murcié¢lagos hematofagos (3 AgV) y por tltimo los
murciélagos frugivoros presentaron el menor numero de variantes antigénicas asociadas (2
AgV). La variante “3” asociada al murciélago vampiro comtin Desmodus rotundus ha sido

reportada en los tres gremios troficos de esta caracterizacion (Figura 2).

El pais en donde se han reportado el mayor nimero AgV asociadas a murciélagos es Brasil
(9 AgV), seguido de Chile (7 AgV), Argentina (6 AgV) y México (5 AgV) continuando
Colombia (3 AgV), Uruguay (2 AgV) y Bolivia (2 AgV). Venezuela, Per, Guyana
Francesa, Ecuador y Costa Rica son los paises con menos reportes de variantes antigénicas

asociadas a murciélagos en América con una sola variante respectivamente (Figura 3).

Sin embargo, la familia con mas niimero de especies con registros de variantes antigénicas
fue la Familia Vespertilionidae (12 especies), seguida de la Familia Phyllostomidae (9

especies) y por ultimo la Familia Molossidae (8 especies) (Figura 4).
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Figura 2. Relacion de niimero de reportes de variantes de virus de Rabia con el gremio trofico de murciélagos neotropicales.

Se observo un mayor nimero de variantes reportadas en la Familia Molossidae, seguido de
la Familia Vespertilionidae y por ultimo la Familia Phyllostomidae con 8, 6 y 4 variantes

respectivamente.

Por otro lado, la familia con mas numero de géneros de murciélagos que se tiene registro
con variantes fue la Familia Phyllostomidae (6 géneros), seguida de la Familia Molossidae

(5 géneros) y por ultimo la Familia Vespertilionidae (4 géneros).

Las especies con mayor numero de variantes antigénicas asociadas fueron Tadarida

brasiliensis (4 AgV), Eptesicus brasiliensis (3 AgV) y Desmodus rotundus (3 AgV).

La variante V3 Asociada al murciélago comtin Desmodus rotundus junto con la variante V4
asociada al murciélago insectivoro de cola libre Tadarida brasiliensis, fueron las dos tnicas
variantes que no mostraron especificidad filogenética asociada a los hospederos, la V3 ha
sido registrada en 12 especies de murci¢lagos, mientras que la V4 ha sido reportada en 8
diferentes especies. Por otro lado, las especies restantes mostraron especificidad filogenética

con alguna variante de virus de rabia (Cuadro 2).
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Figura 3. Relacion del nimero de variantes reportadas por pais en murciélagos neotropicales.
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Cuadro 2. Valores estandarizados de agrupamiento filogenético de las diferentes variantes de rabia asociadas a
murciélagos. Los valores de z (marcados en rojo) menores a 0, sugieren una especificidad filogenética, por el contrario,
valores mayores a 1 no muestran especificidad filogenética, runs = ntimero de ejecuciones (iteraciones) del analisis, nTaxa=

numero de especies de murciélagos asociadas.

AgV ntaxa pd.obs.z  runs
E 2 -1.39320817 999

Eu 1 -1.59692924 999
H 3 -1.51411704 999

5 -0.32004691 999

N 2 -1.58797049 999

V11 1 -1.86021051 999
V3 12 2.73997302 999

V4 8 1.93104484 999
V5 2 -0.64447275 999
V6 3 -0.71547212 999
V9 1 -1.74726743 999

Por ultimo, a través de un modelo linear simple se determind la relacion de la especificidad
del hospedero (Figura 5) y el numero de variantes (Figura 6) con el rango de distribucion

de las especies hospederas.
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Figura 4. Arbol filogenético de las especies de murciélagos Neotropicales asociadas a variantes de virus de rabia.
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Podemos observar que la mayoria de las especies de murci¢lagos hospederas de variantes
rabicas (representadas por 7 de las diferentes variantes: V6, V5, V9, V11, E, Eu y N) tienen
un amplio rango de distribucion y muestran especificidad filogenética con sus hospederos.
Sin embargo, no existe un patron de relacion significativo entre el rango de distribucion de
los hospederos y la especificidad filogenética de las variantes. La tendencia del
agrupamiento filogenético de las variantes (Especificidad filogenética) es con las especies

de murcié¢lagos hospederos per se, no con la distribuciéon de estos.
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Figura 5. Relacion entre el promedio del rango de distribucion geografica de los hospederos y la especificidad filogenética

de variantes antigénicas R? adj = -0.0999 valor p = 07688.

En el segundo analisis encontramos que la relacion del numero de variantes por especie y su
rango de distribucion muestra una tendencia en funcion del aumento del rango de

distribucion de las especies hospederas.
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Figura 6. Relacion entre el nimero de variantes encontradas por especie de hospedero y el rango de distribucion geogréafica.

R? adj = 0.2049, valor p = 0.005.

7.-Discusién

En nuestro estudio observamos que el mayor nimero de especies de murciélagos asociadas
a variantes de rabia es Brasil, este pais también presentd el mayor nimero de variantes
antigénicas diferentes asociadas a murciélagos, esto puede deberse a que es el segundo pais
con mayor diversidad de murciélagos en América (Nogueira et al., 2014) lo que sugiere que
podria existir una asociacion positiva entre la diversidad de murciélagos y el nimero de

variantes antigénicas en paises del Neotropico.

Por otro lado, un estudio reciente en Brasil documenté que 41 especies de murciélagos han
sido histéricamente asociadas con la transmision de la rabia en este pais (Sodre et al., 2010).
Sin embargo, no existen estudios similares en todos los paises del Neotropico que
determinen las especies de murciélagos asociadas al virus y/o variantes de rabia, lo que

puede llevar a un sesgo en las investigaciones por una subestimacion.
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Otro aspecto relevante que observamos en este trabajo fue que la mayoria de especies de
murciélagos hospederos a variantes antigénicas (10 AgV) son murciélagos insectivoros.
Estos datos coinciden con los reportes en Norteamérica que mencionan que entre 1951 y
2006, los 51 casos reconocidos de rabia humana en los EE. UU. y Canadé son de origen de
murcié¢lagos insectivoros (Constantine, 2009). Lo que también implica la importancia de

enfocar futuras investigaciones en este gremio de murciélagos en el Neotropico.

Los resultados de este trabajo muestran que existen al menos tres variantes diferentes
asociadas a Desmodus rotundus ademas esta especie tiene el mayor nimero de reportes de
caracterizacion de variantes, esto coincide con el estudio realizado (De Mattos et al., 2001)
en donde se observé que el virus de la rabia del murciélago vampiro se divide en al menos
tres variantes geograficamente distintas, esto implica que la gran capacidad de este
murcié¢lago de albergar diferentes variantes antigénicas; sin embargo el numero de reportes
publicados enfocados en esta especie también puede tener un sesgo de informacion al
tratarse de principal especie hospedera de rabia paralitica en paises Neotropicales (Zarza-

Villanueva et al., 2017; De Mattos et al ., 1999).

También pudimos observar que Tadarida brasiliensis es la especie con mayor numero de
variantes antigénicas y reportes en América Neotropical, la investigacion dirigida a esta
especie puede deberse también a los sesgos enfocados en las recientes apariciones de
anticuerpos del virus de la rabia en diferentes paises (Steece y Altenbach., 1989; Yung et al.,

2002).

La variante V3 Asociada al murciélago comtin Desmodus rotundus junto con la variante V4
asociada al murciélago insectivoro de cola libre Tadarida brasiliensis, en este trabajo, fueron
las dos Unicas variantes que no mostraron especificidad filogenética asociada a los
hospederos, esto puede explicarse por el tipo de alimentacion y refugio de los murciélagos
hematofagos, puesto que se ha observado que los murciélagos hematofagos y los
murci¢lagos frugivoros utilizan los mismos lugares de refugio en México (Forment et al.,
1971) y este mismo comportamiento podria estar sucediendo en otras zonas tropicales, en
donde Tadarida brasiliensis y Desmodus rotundus comparten rango de distribucién con
otras especies, por lo que atributos funcionales (rango hogarefio) podrian influir

considerablemente las tasas de transmision de virus entre individuos de la misma especie.
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Aunado a este supuesto los resultados mostrados en un analisis filogenético (Hughes et
al.,2005) sugieren que las variantes antigénicas de rabia asociadas a Desmodus rotundus y
Tadarida brasiliensis comparten un ancestro comtin con un hospedero principal responsable
de introducir la rabia en murcié¢lagos en América del Norte, aunque la ruta evolutiva no es
clara, estos resultados sugieren que las variantes de estas dos especies son de las mas antiguas
en el continente lo que representa una ventaja para la dispersion y divergencia evolutiva en
variantes del virus en diferentes especies de murciélagos lo que podria explicar su baja

especificidad.

Por lo tanto, la transmisién del virus entre especies podria ser un mecanismo de
diferenciacion de variantes de virus a lo largo del tiempo y zona geografica en especifico

(Constantine, 2009).

En los resultados de este trabajo se observa que no existe relacion entre la especificidad de
murciélagos hospederos reportados en los neotrdpicos con alguna variante rabica y su rango
de distribucion geografica, esto puede explicarse a través de que, en un rango geografico,
cualquier especie de patdogeno ( en este caso variante rabica) estara expuesto a huéspedes
potenciales, y estas especies a su vez cambian en composicion y densidad relativa de una

localidad a otra independientemente de su relacion filogenética (Poulin et al., 2011).

La idea anterior se relaciona con los resultados que obtuvimos en donde se observd una
tendencia positiva en relacion al nimero de variantes por especie con el rango de distribucion
de dichas especies. Es decir que, posiblemente las especies con un rango de distribucion
mayor como Tadarida brasiliensis, Desmodus rotundus o Eptesicus brasiliensis (especies
con mayor numero de AgV asociadas) podrian estar mas expuestos a diferentes variantes
antigénicas de otras especies de murciélagos, independientemente de su relacion
filogenética, el rango de distribucion de los individuos hospederos estaria determinando una

tendencia a albergar un nimero mayor de variantes antigénicas de rabia.
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8.- Conclusiénes

Las variantes del virus de la rabia son una variable importante para determinar la
especificidad filogenética del virus en murciélagos y posibles patrones de emergencia de
enfermedades en otros taxones, la caracterizacion de dichas variables aporta informacion
valiosa para determinar el origen de enfermedades infecciosas y de la transmision inter e

intra especificas.

Por otro lado, los paises con mayor diversidad de especies de murci¢lagos en América
Neotropical estan relacionados con un numero elevado de murciélagos hospederos de
variantes rabicas, por lo que se necesita mayor informacion de la caracterizacion de variantes
antigénicas en paises con alta diversidad de quirdpteros para determinar los potenciales
hospederos del virus desde diferentes aproximaciones (Taxonomicas, funcionales,

filogenéticas y paisajisticas).

Existe un reto en América Latina por las limitaciones en el procesamiento y caracterizacion
de variantes rabicas en diferentes especies de mamiferos, especialmente en murciélagos.
Ademas, proponemos enfocar investigaciones acerca de los mecanismos que pueden influir

en la transmision inter e intra especie para determinar el posible origen de la infeccion.

Este estudio nos revela una aproximacioén para futuras investigaciones y busqueda de
respuestas hacia la relacion que tiene los paises con mayor biodiversidad de murciélagos y

la cantidad de variantes antigénicas en el Neotropico.

La escala utilizada en este andlisis (macroecoldgico) y el agrupamiento filogenético como
medida de especificidad aportan informacion general que a otras escalas de analisis es dificil

de dimensionar y evaluar en relacion a la ecologia de enfermedades.
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Capitulo 11

Efecto de la estructura del paisaje en el ensamblaje de
murciélagos y prevalencia de rabia en el sureste de

Meéxico: un analisis multiescalar.

Diphylla ecaudata

Foto: Jesus Ernesto Pérez Sanchez
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1.-Resumen

En el sureste de México existe una alta tasa de deforestacion desde el siglo pasado,
principalmente se debe al cambio de uso de suelo para actividades ganaderas, agricolas y

crecimiento de las zonas urbanas.

Las alteraciones del paisaje por estas actividades humanas ocasionan procesos como la
fragmentacion y pérdida de habitat y los efectos que tienen sobre las especies aln son
incomprendidos y variables segiin el grupo taxondmico. Los murciélagos a través de
diversos estudios han mostrado ser excelentes bioindicadores ante las alteraciones en el
paisaje ya que algunas especies son dependientes de ciertos habitats conservados o, por el
contrario, otras especies son capaces de habitar y utilizar espacios con altos grados de
perturbacion humana. Ademés de estas caracteristicas ecoldgicas que distinguen a los
murciélagos, en México se han reportado casos de rabia por mordeduras de murciélagos al

ganado y humanos.

En este capitulo se relaciond el efecto de la fragmentacion del paisaje y pérdida de hébitat
con la estructura del ensamblaje de murciélagos y prevalencia de rabia. El estudio se realizo
en catorce sitios distribuidos en los estados de Veracruz, Campeche y Yucatan en donde se
analiz6 el efecto que tiene el porcentaje de asentamientos humanos, pastizales, cobertura
forestal y grado de fragmentacion de cada sitio y en diferentes escalas espaciales.
Identificamos que existen patrones de respuesta de los murci¢lagos en la estructura del
ensamblaje. Tales patrones nos indican que existe un efecto negativo mayor con la pérdida

de habitat que con la fragmentacion del habitat per se.

También se observo que el porcentaje de superficies de asentamientos humanos y el
porcentaje de superficies de pastizales inducidos actiian como filtradores ambientales para
la seleccion de murciélagos generalistas y hospederos al virus de la rabia debido al

incremento de los asentamientos humanos y reduccion de la cobertura forestal.
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Los atributos funcionales como tipo de alimentacion y tamafo corporal de las especies les
podrian conferir capacidades diferentes para poder utilizar y habitar estos mosaicos en el
paisaje (asentamientos humanos y pastizales) sugerimos que estos factores estan
relacionados con el aumento de la seroprevalencia de rabia en paisajes antropizados

independientemente de la escala de analisis.

Un aspecto importante de mencionar es que la estructura del paisaje parece tener una
influencia mayor que la diversidad taxondémica, funcional y filogenética de los murcié¢lagos
en la seroprevalencia de rabia en murciélagos en paisajes antropizados del sureste de México
debido a que podrian estar implicados otros factores paisajisticos y ambientales en la

transmision de dicha enfermedad.

Sugerimos que incluir los diferentes componentes de la diversidad (taxondmico, funcional y
filogenético) en conjunto con analisis paisajisticos y ambientales en estudios de ecologia de
enfermedades permitiran entender dindmicas de transmision y mantenimiento de diferentes

enfermedades zoonoéticos en zonas de alto grado de perturbacion y transformacion.

31



2.-Introduccién

La fragmentacion y pérdida de habitat son procesos generalmente ocasionados por
actividades humanas que ocurren a escala de paisaje (Laurance et al. 2011; Arroyo-

Rodriguez et al., 2017b).

Dicho concepto de paisaje, es definido como una porcién de un ecosistema compuesto por
parches de distintos tipos y formas de coberturas, y su tamafio a definir dependera de la

capacidad de los individuos para interactuar y utilizar los recursos en el tiempo y el espacio.

En ecologia del paisaje existen dos conceptos fundamentales para analizarlo: Configuracion
y Composicion del paisaje. Estos dos conceptos de andlisis se basan en la obtencion de
indices como grado de fragmentacion, densidad de borde, conectividad, distancia entre

parches, etc., los cuales son utilizados para analizar la Configuracion del Paisaje.

E indices como el porcentaje de coberturas, tamafio de los parches, tamafio de la matriz o
matrices, etc. son utilizados para analizar la Composicion del paisaje (Dunning et al., 1992;

Baudry et at., 2003; Fahrig, 2003; Vila-Subirds et al., 2006; Galan-Acedo et al., 2019).

No obstante, es importante sefialar que procesos como la pérdida y la fragmentacion del
habitat son diferentes y sus efectos pueden variar entre especies. Puesto que se ha observado
que la perdida de habitat tiene efecto negativo mayor en algunos grupos taxondémicos que la
fragmentacion de habitat per se (Fahrig, 2003; Fahrig, 2011; Arroyo-Rodriguez et al., 2016;
Galan-Acedo et al., 2019).

Esto podria depender de varios factores como el tamafio de la poblacion, capacidad de
dispersion de los individuos, escala de andlisis espacial, dieta, incluso la interaccion de

factores. (Fahrig, 2003; Benitez-Malvido y Arroyo-Rodriguez, 2008).

Para evaluar los efectos de dichos procesos y la respuesta de los individuos , se ha propuesto
utilizar el paisaje como la unidad de andlisis, y como se menciond anteriormente sera
definido dependiendo de la forma en que los organismos perciben y utilizan el ambiente, es
por ello que evaluar la respuesta desde una aproximacion funcional, taxondémica y

filogenética es de suma importancia para entender patrones y dinamicas de ensamble de las
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comunidades (Fahrig et al., 2013; Suzén et al. 2015; Garcia-Morales et al. 2016; Arroyo-
Rodriguez et al., 2017b ; Rocha et al. 2017a).

Sin embargo, los efectos que inciden en las especies y los patrones de respuesta a veces solo
son observables a ciertas escalas de andlisis de paisajes, por lo que se han propuesto los
analisis espaciales multiescalares. Estos andlisis estan disefiados para obtener la escala que
esta teniendo un efecto mayor o menor sobre el taxon estudiado (Fahrig, 2011; Miguet et al.,

2016).

El anélisis consiste en delimitar circulos concéntricos de diferentes radios a partir de un sitio
de muestreo (Buffers) y caracterizar la estructura del paisaje de dichos circulos y obtener la
relacién maxima entre variables como la diversidad, abundancia o riqueza de especies y la
estructura paisajistica (Configuracion y Composicion) (Fahrig, 2011; Arroyo-Rodriguez et

al., 2016).

Estas aproximaciones han sido utilizadas para poder comprender los mecanismos que
determinan o estdn implicados en algin grado tanto en la estructura de ensambles de
hospederos como en la prevalencia de virus zoondticos en ambientes antropizados. Sin
embargo, los efectos independientes de la fragmentacion y pérdida del habitat sobre la
prevalencia de enfermedades infecciosas y hospederos en México han sido poco explorados.

(Brearley et al., 2012; Suzan et al., 2015).

En paisajes antropizados, los mecanismos que influyen en la transmision, emergencia y
prevalencia de enfermedades infecciosas pueden ser variables, sin embargo, se ha propuesto
que la pérdida de diversidad, pérdida de habitat y fragmentacion del paisaje son algunos de

los principales factores (Suzan et al.,2009; Morante-Filho et al., 2016).

Entre algunos de estos mecanismos se pueden mencionar: el aumento en la tasa de contacto
inter e intraespecies por el aumento en la densidad poblacional de hospederos y vectores ya
sea por la reduccion de héabitat o aumento del rango de desplazamiento, incluso un aumento
en la respuesta del stress fisioldgico y reduccion de la respuesta inmune, entre otros (Suzan
et al.,2009; Keesing et al., 2010; Martin et al. 2010; Brearley et al., 2013; Wilkinson et al.,
2018).
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El estudio de la diversidad tanto de hospederos como de patdégenos en paises tropicales es
de suma importancia ya que en la década pasada (2000-2012) se estim6 que la pérdida anual
de bosques es en promedio 2.101 km? por afio a nivel mundial. En el sureste de México y
Centroamérica la cubierta forestal pas6é de 2,62 millones de hectareas a 1,63 millones de

hectareas entre 1991 a 2016 (Aguirre y Sukumar, 2016; FAO,2020).

3.-Antecedentes

3.1 Cambios en la estructura del paisaje: Alteracion de la biodiversidad y la

emergencia de enfermedades infecciosas.

A pesar de los diversos mecanismos que promueven el origen y trasmision de enfermedades
infecciosas, se sabe que, para evitar estos procesos una de las principales acciones es
conservar la biodiversidad ante la fragmentacion y pérdida de habitat. Por esta razon el
analisis de la diversidad en sus diferentes componentes podria ser una herramienta muy
importante para evaluar el efecto que tienen los cambios en la estructura del paisaje sobre
las especies hospederas, y prevalencia de enfermedades. (Fahrig et al., 2011; Fahrig, 2003;
McCallum y Dobson, 2002; Brearley et al. 2013; Aguirre y Sukumar 2016).

Se ha propuesto que el proceso de fragmentacion del paisaje posee tres etapas que una vez
iniciadas son continuas en el tiempo y espacio. La primera implica la reduccion del tamafio
de los fragmentos, la segunda el aumento de la distancia entre los fragmentos, y la tercera el
aumento del efecto borde sobre las especies (supervivencia o muerte de individuos) (Fahrig,

2003).

Una de las maneras indirectas de evaluar la supervivencia es analizando la abundancia de
especies, esta métrica en particular resulta ser una de las métricas mas importantes en la

ecologia de enfermedades. Los cambios en la abundancia pueden deberse principalmente a

34



cambios en la disponibilidad de recursos, aumento de la supervivencia de especies
generalistas y a su vez disminucién de las especialistas, mayor o menor facilidad dispersion,

etc. (Okanga et al 2013; Carrara et al 2019; Gibb et al., 2020).

Se sabe también que tanto la riqueza y abundancia de hospederos de algunas enfermedades
disminuyen o aumentan en funcion de las zonas urbanas. Ademads, en algunos casos el
aumento de la diversidad implica una fuente de nuevos patogenos (Schmidt y Ostfeld, 2001;

Keesing et al., 2010; Gibb et al., 2020).

Aunque la transmision de patdégenos no siempre depende de la densidad del hospedero
(densodependiente), la reduccion de la diversidad puede aumentar la transmision de
enfermedades cuando las especies que sobreviven son hospederas y desaparecen las que no
son hospederas, por ejemplo los hospederos de los patégenos que causan enfermedades
como el Virus del Oeste del Nilo, el Sindrome pulmonar por Hantavirus y la Bartonelosis,
los cuales se ha observado que aumentan en abundancia a medida que se pierde la diversidad

(Kosoy et al. 1997; Allan et al. 2009; Suzan et al. 2009; Keesing et al., 2010).

Cabe destacar que el concepto de diversidad puede ser analizado desde multiples

aproximaciones (e.g. taxonomica, funcional y filogenética) (Salgado-Negret et al., 2015).

Por su parte Whittaker (1960) propuso una division de la diversidad en componentes para el
analisis en diferentes escalas. Al numero total de especies de una region lo denominé
diversidad gamma, el cual es resultado de la combinacion de la diversidad alfa (el nimero
de especies en el conjunto de las localidades estudiadas) y la diversidad beta (diferencia en
la composicion de especies entre estas localidades) y esta division puede ser aplicada en las

diferentes aproximaciones de andlisis de la diversidad (Whittaker, 1960).

Intrinsecamente la diversidad taxondmica tiene un papel principal en los mecanismos de la
emergencia y transmision de enfermedades, sin embargo, existen otros factores que podrian
determinar estos procesos en las especies, tal es el caso de la diversidad funcional y

filogenética (Violle et al., 2007; Nieto-Rabiela et al. 2018).

Desde la perspectiva de la diversidad funcional, se sabe que los atributos funcionales son
caracteristicas fisiologicas medidas a nivel individual que no solo inciden en el éxito
bioldgico, sino que también muestran interacciones con el ambiente ya sea al responder a

cambios en el ambiente (rasgos respuesta) y/o reflejar el impacto sobre alguna propiedad de

35



la comunidad o procesos ecosistémicos (rasgos efecto) a través de sus relaciones con el
crecimiento, reclutamiento y mortalidad de los individuos (Lavorel y Garnier 2002; Violle

etal., 2007; Luck et al., 2012).

Ya que es probable que la dindmica de transmision sea el proceso mds importante para
determinar el impacto de un patégeno en una poblacién de hospederos, es muy importante
considerar la respuesta del hospedero pues podria determinar la prevalencia de la
enfermedad. Puesto que, lo que determina que un hospedero sea resistente a la pérdida de
diversidad también puede hacerlo susceptible a la infeccion y transmision de patdgenos, esto

se ha analizado a través de los rasgos funcionales (Keesing et al., 2010; Brearley et al., 2012).

Por ejemplo, se ha propuesto que la diversidad de hospederos podria estar determinada por
rasgos funcionales. La resiliencia de las especies hospederas frente a las perturbaciones en
el habitat, se comprueba por el aumento en su abundancia (relacionado con un ritmo de vida

mas rapido) (Keesing et al., 2010; Wang et al., 2019; Ramirez- Mejia et al., 2020).

Algunos de los rasgos funcionales que se han utilizado como indicadores de la respuesta a
los efectos que tiene la fragmentacion del paisaje son el sexo, masa corporal, edad, gremio
trofico, area de distribucion y ambito hogarefio (Estrada et al., 1993; Farneda et al., 2015;

Rocha et al., 2017a; Rocha et al., 2017b).

La diversidad funcional y la diversidad filogenética han sido evaluadas de manera conjunta
para entender el ensamble y respuesta de algunas comunidades frente a fragmentacion y
pérdida de habitat. Por ejemplo, en una comunidad de escarabajos se observd que: las
especies raras tienen mas probabilidades de disminuir que las especies abundantes, que el
tamafio corporal no se tuvo una relacion con la respuesta a la fragmentacion, entre las

especies que disminuyeron, fueron los depredadores (Davies et al. 2010).

La filogenia también influye en la composicidn de los ensambles de especies, y al respecto
se ha propuesto la hipotesis de que los valores de diversidad filogenética de aves seran
menores comparados con la diversidad taxondmica en fragmentos de habitat grandes e
interconectados, debido a que esta ultima es mas sensible pero solo si se alcanzan ciertos

umbrales de métricas de fragmentacion (Belcik et al., 2020).

Aunado a lo anterior, se ha mostrado que podrian existir restricciones filogenéticas en el

proceso de infeccion y mantenimiento interespecie de variantes de rabia en murciélagos de
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Norteamérica (Streicker et al. 2010). También se ha mostrado que los mamiferos
estrechamente relacionados filogenéticamente con los humanos tienen mas probabilidades

de ser reservorios zoondticos (Olival et al. 2017).

Por lo tanto, los rasgos funcionales y la filogenia de las especies hospederas pueden ser muy
importantes para dinamica de emergencia y transmision de patogenos. Por lo que, evaluar la
respuesta de los ensambles de hospederos y el andlisis de la biodiversidad en estas tres
diferentes aproximaciones (taxonomico, funcional y filogenético) son importantes para la
comprension de los patrones de emergencia de enfermedades ante el cambio de la estructura

de los paisajes (Hayman et al., 2016; Milholland et al., 2018; Belcik et al. 2020).

3.2 Pérdida y fragmentacion del habitat: Emergencia de enfermedades infecciosas.

Desde hace siglos las actividades humanas han implicado la disminucién y fragmentacion
de habitat disponible. Estas actividades pueden aumentar la exposicion de las personas a
nuevos agentes infecciosos y a su vez el aumento de una posible propagacion (Patz et al.,

2000; Keesing et al., 2010; Aguirre y Sukumar, 2017; Wilkinson et al, 2018).

Los asentamientos humanos derivan en el aumento en la demanda de alimentos y por lo tanto
en el cambio de uso de suelo, esto tiene un impacto en la estructura de las comunidades, por
ejemplo, las especies generalistas tienden a modificar su rango de distribucion a nuevos

habitats dando pie a la proliferacion de patdgenos y hospederos (Patz et al., 2000).

A partir de estos sucesos se han observado diferentes escenarios en donde los animales
domésticos y especies silvestres coexisten, dando pie a una posible transmision de
enfermedades zoonoticas entre si (Chaves et al. 2021), de tal manera que la transformacion
del paisaje y la pérdida de hébitat estan derivando en interfaces en donde ocurren sucesos de

transmision de enfermedades (Gibb et al., 2020).

Especificamente se ha encontrado a través de modelos de prediccion que los bordes de
fragmentos de habitats forestales en zonas tropicales son las zonas en donde se asume que
ocurre el contacto patégeno — hospedero (Wilkinson et al, 2018) y que el mayor riesgo de

dispersion de patdgenos ocurre en niveles intermedios de pérdida de habitat, mientras que
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las epidemias mas grandes, aunque raras se deben principalmente a cambios extremos en la

estructura de los paisajes (Faust et al., 2018).

Otra evidencia de estos efectos se ha observado en la influencia de los bordes de humedales
sudafricanos y la conectividad de area urbanas y agricolas tienen un efecto negativo en las
aves al disminuir la riqueza y abundancia, ademas de que aumenta la prevalencia de malaria,

siendo mayor en paisajes agricolas que en zonas urbanas (Okanga et al., 2013).

Se ha observado también que la prevalencia del Virus de Distemper Canino (CDV) en el
zorro rojo (Vulpes vulpes) en zonas urbanas disminuy6 en un 66% en funcion del aumento
de la urbanizacion, por el contrario, areas naturales menos perturbadas se identificaron como

de alto riesgo para la transmision del CDV (Gras et al., 2018).

Aunque los mecanismos y efectos de la transmision y emergencia de enfermedades
infecciosas son variables se ha demostrado que en su mayoria (60,3 %) son de origen
zoondtico y provienen de animales silvestres (71,8 %) y probablemente se deben a
interacciones inter o intraespecificas (Jones et al., 2013; Rulli et al., 2017; Wilkinson et al,

2018).

Por otro lado, la fragmentacion del héabitat también altera las redes alimenticias de las
especies hospederas, por ejemplo, los organismos en niveles tréficos mas altos existen en
densidades bajas cuando estas desaparecen después de la fragmentacion o disminucion del
habitat, sus presas también tienden a disminuir, por lo resulta en la extincion local de las
especies depredadoras y posteriormente un aumento en la densidad de presas que podrian

ser hospederos de algin patdgeno (Patz et al., 2000).

Estos cambios en el ensamble de especies debido a la transformacion del paisaje se han
analizado desde perspectivas multiescalares, espaciales y temporales. Por ejemplo, a través
de la eliminacion selectiva experimental de diferentes especies de roedores la
seroprevalencia de Hantavirus aumenta en los bordes de paisajes perturbados a diferencia de
zonas conservadas, esto sugiere que la diversidad podria reducir las tasas de encuentro entre

especies hospederas infectadas y susceptibles (Suzan et al, 2009).

Ademas, también se ha documentado que la prevalencia de por Hantavirus aumenta debido

a la reduccion del area del parche por la fragmentacion del hébitat y estd asociada con el
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aumento de la abundancia de hospederos al virus y una disminucién de la riqueza de los

mamiferos no hospederos (Rubio et al, 2014).

Este mismo efecto de la fragmentacion de habitat en la reduccion de la diversidad de especies
de mamiferos en fragmentos pequefios se observd en los bosques de Estados Unidos de
América, lo que ocasiondé un aumento en la densidad de poblacion de ratones de patas
blancas (Peromyscus leucopus), huésped natural de la bacteria Borrelia burgdorferi,

principal causante de la enfermedad de Lyme (Allan et al, 2003).

Por otra parte, un estudio realizado en Brasil, se observé que el aumento de la prevalencia
de Tripanosoma cruzi en fragmentos inmersos en matrices ganaderas y agricolas en
comparacion con un Parque Nacional, se correlaciond positivamente con la pérdida de la

diversidad local de pequeios mamiferos (Vaz et al., 2007).

En contraste con estos estudios, en algunos paises de Europa se realiz6 un estudio con Turdus
merula para determinar la prevalencia de paludismo y garrapatas, y se observo que habia

una disminucion en la prevalencia en la mayoria de las zonas urbanas (Evans et al., 2009).

Anteriormente, en Estados Unidos de América, se determino que la prevalencia de infeccion
por el Virus del Oeste del Nilo analizada tanto en los vectores (mosquitos del género Culex
spp.) como en los multiples hospederos (principalmente aves), disminuy6 con el reemplazo
de los humedales por cobertura terrestre. Por lo que, los efectos de la cobertura terrestre
sobre la distribucion de enfermedades estan mediados por procesos complejos a nivel de la
comunidad, independientemente de la abundancia de los vectores u hospederos (Ezenwa et

al., 2007).

Estos ejemplos de cambios en el ensamblaje, distribucién y comportamiento de hospederos
y vectores debido a transformacion del paisaje han sido documentados como los mecanismos
mas comunes que impulsan la trasmision y origen de enfermedades infecciosas (Gottdenker

et al., 2014).

Como se ha descrito los efectos de los cambios en la estructura del paisaje sobre las especies,
transmision y prevalencia de enfermedades pueden ser variables, incluso contradictorios, sin
embargo, entender los mecanismos y factores determinantes, permitirdn disminuir la
incertidumbre con respecto a la direccion y magnitud de las alteraciones antropogénicas en

el paisaje (Baldomenico y Begon, 2010; Gottdenker et al., 2014).
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3.3. Importancia de los murciélagos y virus de la rabia como modelos de estudio:

Respuesta del ensamblaje de quiropteros a los cambios en el paisaje.

Los murci¢lagos son el segundo orden de mamiferos (Chirdptera) mas diverso del mundo,
consta de mas de 1000 especies que se distribuyen en casi todo el mundo y alrededor de 130
especies habitan en México, ocupando el quinto lugar mundial en diversidad. Su larga
historia evolutiva que se remonta desde hace aproximadamente 50 millones de afios, explica
en términos evolutivos la gran diversidad y la capacidad de vuelo, Gnica en los mamiferos

(Medellin et al. 2008).

De hecho, la capacidad de volar les ha permitido dispersarse por todos los continentes
(excepto la Antartida), ocupar diferentes ambientes y por lo tanto diversificar sus habitos de
alimentacion. En México habitan murciélagos que se alimentan de frutos, néctar, insectos,
peces (y otros animales) y tres especies que se alimentan de sangre de otros vertebrados. Por
esta razon su presencia es importante en la regulacion de la estructura y funcion de los
ecosistemas, ya que regulan las poblaciones de insectos, son polinizadores y dispersores de

semillas (Estrada et al., 1993, Medellin et al. 2008).

Ademas, ante los cambios en el hébitat la capacidad de volar les ha permitido adaptarse y
habitar en diferentes tipos de coberturas en un paisaje transformado por actividades humanas

(Heer et al., 2015; Arroyo-Rodriguez et al., 2016).

Otro aspecto importante de resaltar en este grupo de mamiferos es que estan asociados con
una gran diversidad de virus (Calisher et al., 2006; Abundes-Gallegos et al., 2018), por
ejemplo, Lyssavirus, Hantavirus, Flavivirus, Hepacivirus, Dengue, ademas han sido
asociados como reservorios naturales de Henipavirus, Coronavirus y Ebola (Hayman et al.,

2012; Moratelli y Calisher, 2015; Han et al. 2015; Ranjan et al., 2016;).

En este sentido la larga historia evolutiva de los murciélagos ha permitido que una gran
diversidad de virus coevolucionen y sean reservorios naturales de patdogenos como
Henipavirus, Coronavirus y Ebola (Hayman et al., 2012; Moratelli y Calisher, 2015; Han et
al. 2015; Ranjan et al., 2016;) y que existan barreras filogenéticas que determinan las tasas

de transmision viral entre especies de murciélagos (Streicker et al., 2010).
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También se ha destacado que los cambios en la composicion de las comunidades de virus en
murciélagos a través de gradientes antropogénicos mostraron una fuerte dependencia del

recambio filogenético de hospederos (Rico-Chavez et al., 2015).

Uno de los factores indirectos pero determinantes que evolutivamente permitieron a los
murci¢lagos desarrollar estos mecanismos de coevolucion y ser hospederos de una amplia
gama de virus, es la capacidad de volar, ya que, al desarrollar huesos huecos para reducir su
masa corporal, no tienen médula osea para producir células B, esta caracteristica
inmunologica podria ser esencial para que no desarrollen una enfermedad aparente ante estos

patoégenos (Dobson, 2005).

Aunado a esto, los rasgos funcionales y caracteristicas ecologicas como el sexo, masa
corporal, longevidad, &mbito hogarefo, gremio tréfico, Familia, area de distribucion, se han
utilizado como indicadores respuesta a los efectos que tiene la fragmentacion del paisaje en
los ensambles de murciélagos y su capacidad de adaptacion (Rocha et al., 2017a; Rocha et

al., 2017b; Farneda et al., 2015).

Por si fuera poco, dentro de los patogenos compartidos con humanos en hospederos
silvestres, especialmente los murciélagos comprenden la mayor proporcion de especies (18
a 72%) y abundancia total (21%) en ecosistemas secundarios, agricolas y urbanos (Gibb et

al., 2020).

Ademas, dentro de la mayoria de los 6rdenes, las especies no hospederas tienden a disminuir
con mayor frecuencia en respuesta a la alteraciéon del hdbitat en comparacion con las
hospederas, este proceso se ha observado particularmente en murciélagos ya que pueden
disminuir hasta en un 43 %, por lo que se resalta la importancia global de este tax6n como

hospederos zoondticos (Gibb et al., 2020).

Estas variaciones en la estructura de los ensambles de murciélagos tanto de hospederos como
de no hospederos en diferentes ambientes, puede ser reflejo y consecuencia de los cambios
en la estructura del paisaje y al mismo tiempo determinar como consecuencia la prevalencia

de enfermedades (Captivo et al., 2014; Rico-Chavez et al., 2015).
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Esta capacidad de adaptacion de los murcié¢lagos a ambientes antropizados aumentan la
probabilidad de contacto y transmision de patdgenos a humanos directamente o a través de
hospederos intermedios (Han et al., 2015). Por ejemplo, en granjas porcinas cerca del bosque
tropical en el norte de Malasia, el virus Nipah pasd por primera vez del murciélago

Pteropus spp. a cerdos y de alli a criadores de cerdos (Chua et al., 1999).

De tal manera que el estudio de los murci¢lagos desde diferentes aproximaciones de la
diversidad (taxondémica, funcional y filogenética) para describir los ensamblajes de especies
puede ser de utilidad para evaluar los efectos de la fragmentacion del paisaje, y la
integracion de un enfoque paisajistico y ecoldgico a diferentes escalas espaciales, pueden
ser herramientas indispensables para comprender los patrones de aparicion y trasmision de
enfermedades infecciosas que estan relacionadas con la ecologia de sus hospederos, como
es el caso del virus de la rabia (Suzan et al. 2012; Garcia- Morales et al., 2013; Garcia-

Morales et al., 2016)

Referente a la rabia en los murciélagos se sabe que estd estrechamente relacionada con la
ecologia y filogenia de sus hospederos, por ejemplo, las estrategias de alimentacion
(murcié¢lagos hematofagos), migracion o comportamiento social, por ejemplo en
murciélagos con hibernaciones prolongadas como Eptesicus fuscus, el virus se mantiene en
su sistema hasta que los murciélagos entran de nuevo en actividad terminando el invierno
evitando la desaparicion epizootica del virus (Nadin-Davis et al., 2001; Constantine et al.,

2009; Streicker et al.2010; George et al., 2011).

En esta misma especie de murci¢lago insectivoro, se han encontrado anticuerpos
neutralizantes del virus de la rabia, lo que demuestra que algunos individuos pueden ser

inmunes contra este virus (Trimarchi y Debbie, 1977).

Como complemento a estas evidencias de la respuesta de los murci¢lagos a los cambios en
el paisaje y su importancia en la transmision y mantenimiento de la rabia, la implementacion
de técnicas como la serologia permite determinar la prevalencia y su relacion con factores
ecoldgicos como la filogenia. Por ejemplo, la diversidad beta filogenética y la
seroprevalencia de rabia en murci¢lagos en un gradiente de perturbacién, muestran una
relacion positiva, ya que el 54% de la variacion de la seroprevalencia es explicada por dicha

diversidad (Rico- Chavez et al., 2015).
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Ademas de ha demostrado que existe una diferencia en la seroprevalencia de anticuerpos
neutralizantes del virus de la rabia en Eptesicus fuscus entre hembras y machos, edades y

temporalidad de muestreo del estudio (O’Shea et al. 2014; Rico- Chavez et al., 2015).

En relacion al impacto de la rabia en México y la transmision por murci¢lagos, se sabe que
el murci¢lago Desmodus rotundus es el principal transmisor de la rabia paralitica. Se han
realizado estudios que demuestran que la mayor parte del territorio mexicano es idéneo para
la distribucion de este murciélago y especificamente en el sureste de México su distribucion

puede cambiar debido al cambio climéatico (Lee et al., 2012; Zarza- Villanueva et. al., 2017).

En México, 25 estados se encuentran vigilancia epidemiologica permanente por autoridades
mexicanas, que abarcan desde el norte del pais en Sonora hasta el estado de Chiapas, y desde
el sur de Tamaulipas hasta la peninsula de Yucatan. Esta parte del territorio es considerada
la zona endémica de rabia paralitica bovina, y estd definida por los casos positivos a rabia,
condiciones ambientales y presencia del murciélago Desmodus rotundus (SENASICA,
2021).

Sin embargo, la transmision del virus de la rabia y variantes antigénicas de dicho virus no se
restringen al murciélago hematofago. La transmision del virus inter-especie en el ciclo
silvestre en México es principalmente por especies como Desmodus rotundus, Artibeus
jamaiscensis, y Tadarida brasiliensis. Las variantes antigénicas 11, 3, 8 y 9 se han asociado
mayormente por estudios moleculares y evolutivos a estas especies, y tales variantes se han
encontrado circulando en especies domésticas y reportes de rabia en humanos (De Mattos et

al., 1999).

Otro estudio en México demostré que en tres coatis (Nasua narica) se origindé una nueva
variante rabica a partir de la variante 9 asociada a Tadarida brasiliensis, ésta variante mostro
un 99,7 % de similitud con otra variante aislada anteriormente en una zona geografica
distinta (Oaxaca, México) y fue causante de infecciones humanas (Aréchiga- Ceballos et al.,

2010).

Estas interacciones inter e intra-especificas muestra que especies de murciélagos no
hemato6fagas también tienen un papel crucial en el origen, mantenimiento y transmision de

la rabia en México.
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Es conveniente destacar la importancia del estudio y la busqueda de patrones que puedan
proporcionar informacion sobre los mecanismos y dindmicas a nivel de ensamblajes de

murci¢lagos que surgen en ambientes perturbados de la prevalencia de rabia.

Abordar el estudio de la prevalencia de rabia en el sureste de México desde aproximaciones
ecologicas y paisajisticas a diferentes escalas de manera integral nos permitira proponer
estrategias para futuras investigaciones en relacion con la ecologia de la rabia y sus
hospederos, asi como para la conservacion y manejo de estas comunidades ante el cambio y

trasformacion constante de los ecosistemas.

4.-Objetivo general

Analizar la relacion de la estructura del paisaje con la diversidad taxondmica, funcional y
filogenética de los ensamblajes de murciélagos hospederos y no hospederos de rabia, asi
como con la seroprevalencia de rabia a diferentes escalas espaciales en los estados de

Veracruz, Campeche y Yucatan.

4.1 Objetivos particulares

» Determinar la diversidad taxondmica, funcional y filogenética, asi como la equitatividad
funcional y taxondmica del ensamblaje de murciélagos hospederos y no hospederos del

virus de rabia en los estados de Veracruz, Campeche y Yucatan.

» Determinar indices de composicion y configuracion del paisaje, asi como la relacion de
estos indices con la estructura de los ensamblajes de murciélagos hospederos y no
hospederos a diferentes escalas espaciales en paisajes antropizados de los estados de

Veracruz, Campeche y Yucatan.

» Determinar la seroprevalencia de rabia en los murciélagos de los estados de Veracruz,
Campeche y Yucatdn y la relacion de la prevalencia de rabia con la estructura del

ensamble de murciélagos y con la estructura del paisaje.
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5.-Hipdtesis

La estructura y caracteristicas del paisaje determinaran la estructura de los ensamblajes de

murciélagos y por lo tanto la prevalencia de rabia.

6.-Metodologia

6.1. Area de estudio y procesamiento de imégenes.

El presente estudio se llevo a cabo en tres estados del sureste de México, especificamente en
los estados de Veracruz, Campeche y Yucatan durante dos afios consecutivos en dos
temporadas diferentes (Figura 1). Esta zona presenta una alta diversidad de murciélagos, y
altas tasas de deforestacion y cambio de uso de suelo. Se seleccionaron 14 sitios distribuidos
en los tres diferentes estados, todos separados por al menos 2 km de distancia entre ellos,

asumiendo que los datos del muestreo son estadisticamente independientes.

El 4rea de estudio se caracteriza por tener paisajes fragmentados en diferentes etapas de
perturbacion, con predominio de actividades agricolas y ganaderas (pastizales inducidos),
acahuales, y en menor medida bosque primario continuo. La vegetacion distintiva es bosque
tropical perennifolio, bosque tropical subcaducifolio; y bosque tropical caducifolio

(Rzedowski; 2006).

Se utilizaron imagenes del satélite Sentinel 2 en la plataforma de libre acceso Copernicus
Hub, (enero de 2016 a diciembre de 2017), las cuales tienen una resolucion de 10-20 metros
por pixel, lo que permiti6 hacer una clasificacion supervisada de 7 Clases en cada uno de los
sitios de muestreo (Urbano, cuerpos de agua dulce, pastizales inducidos, vegetacion natural,
agricultura, suelo desprovisto de vegetacion) la clasificacion se realizo con el software libre

QGis 3.8 (SIG) y el complemento LecoS (Landscape Ecology Statistics).
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A través de este complemento se obtuvieron los indices de las variables predictivas
(cobertura de asentamientos humanos, cobertura de manejo agricola, cobertura forestal,

cobertura de pastizales, grado de fragmentacion y densidad de borde).

Con ayuda del software se determinaron seis buffers o areas de amortiguamiento a partir del
centroide de cada sitio de muestreo. Cada buffer delimitaba una unidad paisajistica diferente
de 1,2 4, 6, 8 y 10 km de radio respectivamente alrededor de cada sitio (Garcia Morales et

al. 2016; Neuweiler, 2000) (Figura 2) (Ver detalles en material complementario).

Meéxico

Buffers concéntricos
(1.2.4.6,8 10 km)

- Cuerpos de agua
Pastizales

- Forestal
Agricultura

- Zonas Urbanas
Suelo desnudo

Figura 1.- Localizacion geografica de los sitios de muestreo y las clases generadas en la clasificacion

supervisada que muestran los diferentes mosaicos en las escalas de paisaje (Buffers concéntricos).
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La escala mas pequefia determinadas es este estudio (1 km) se delimit6 en funcion del &mbito
hogarefio de algunas especies de murci¢lagos mas pequenas y medianas. Especies del género
Glossophaga y Sturnira (50 y 1.400 m (media = 636 £ 511 m)) (Lemke 1984; Fenton et al.,
2000). Se delimitd una escala de 10 km para evaluar el efecto sobre el ensamblaje de
murciélagos a partir de otros estudios realizados en donde la escala méxima analizada son 5

km (Gorresen y Willig., 2005).

En la evaluacion de la estructura del paisaje se determind el porcentaje de cobertura forestal
como medida de pérdida de habitat a escala paisajistica (10 km) en cada sitio de muestreo.
Las unidades de paisaje, representan un gradiente de pérdida de vegetacion alrededor de cada

sitio (Cuadro 7) (Ver detalles en material suplementario).

En cada sitio se colocaron 10 redes de niebla durante 3 noches consecutivas, y permanecian
abiertas durante cinco horas después del atardecer, las redes se separaron al menos 50 metros
entre si. Para medir el esfuerzo de muestreo, se consider6 la operacion una red de 12 x 2.5m

como 1 hora-red (Ralph et al., 1996).

Los individuos capturados de identificaron por especie (Medellin y Arita, et al., 2008) y se
registraron medidas morfométricas como sexo, estado reproductivo, peso y largo de
antebrazo siguiendo las metodologias propuestas por Kunz (1988) y Jones et al (1996). Se
colect6 una muestra de sangre de la vena braquial en papel Nobuto® (Bevins et al., 2016),

una vez procesados se liberaron a los individuos.

6.2. Analisis de muestras y determinacion de hospederos susceptibles.

Las muestras de sangre obtenidas en Nobutos, fueron reconstituidas en 200 uL de Buffer de
Salina Fosfatos (PBS) para su posterior deteccion de anticuerpos contra rabia por medio de
la prueba ELISA Eli-Rab®, la cual reporta una sensibilidad y especificidad determinada por
Chi-cuadrada de 90% y 93% respectivamente. Los andlisis se llevaron a cabo en el Centro
Nacional de Microbiologia Veterinaria del Instituto Nacional de Investigaciones Forestales

Agricolas y Pecuarias (INIFAP), en la Ciudad de México.
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Las especies que se consideraron como hospederos susceptibles a rabia son aquellas que han
sido reportadas en México como positivas a través de diagndstico molecular o

seroprevalencia (Velasco-Villa et al., 2006; Rico-Chavez, 2015).

6.3. Andlisis de datos.

Se evalud la completitud del muestreo por sitio a través de la construccion de curvas de
acumulacion y la extrapolacion de estas con ayuda de paqueteria ‘iNEXT’ (interpolation and
extrapolation of Hill number) (Hsieh y Chao, 2019). La cobertura por sitio de muestreo

superd el 90% de la riqueza esperada (Cuadro 1) (Material suplementario).

Para el anélisis de la estructura del ensamble de murciélagos se consideraron como variables
respuesta la abundancia, factor de equitatividad, diversidad taxondmica, funcional y

filogenética, asi como equitatividad funcional y diversidad beta taxonémica (Baselga, 2010).

El indice de equitatividad fue estimado utilizando el factor de equitatividad propuesto por
Jost (2010): EF = EF = 2D/0D. Cuando la comunidad tiene valor de 1 es completamente
equitativa, y se aproxima a 0 a medida que la comunidad es mas inequitativa y se interpreta

como proporcion de especies dominantes dentro de una comunidad (Jost, 2010).

Particularmente para los andlisis de diversidad taxondmica se utilizaron medidas de
diversidad verdadera a través de los numeros de Hill, los cuales incluyen diversidad de orden
0 (0Q, riqueza de especies), orden 1 (1Q, exponencial de la entropia de Shannon y orden 2

(2Q, inverso de Simpson) (Jost, 2006).

Estos analisis fueron obtenidos por medio de la paqueteria HillR (Li, 2019). Para la
diversidad funcional se utilizaron rasgos funcionales de tipo respuesta (Cédova-Tapia y
Zambrano, 2015) estrategia de forrajeo (Dosel, follaje, sotobosque), habitat de forrajeo
(Zonas densas, abiertas), vulnerabilidad, gremio trofico, antebrazo y peso. Se calculd por

medio de la paqueteria FD (Laliberté y Shipley, 2015).
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La diversidad filogenética se obtuvo por medio de la construccion de un arbol filogenético
extraido del arbol de mamiferos de Bininda-Emonds et al. (2007). Este anélisis se realizd

con la paqueteria Picante (Kembel et al., 2010) (Tabla 2) (Material suplementario).

Por ultimo, se calcul6 la diversidad beta taxondmica a nivel estatal y regional a través de la
paqueteria HillR, ademés de un analisis complementario con ayuda de la libreria betapart
(Baselga & Orme, 2013) en el cual se obtienen dos componentes a través de la particion del
indice de Sorensen, este andlisis proporciona un valor de recambio (BSim) y uno de
anidamiento (BSne) de especies (Baselga, 2010). Se construyeron matrices de distancia
(diversidad beta taxondmica) con el mismo supuesto anterior de la particién del indice se

Sorensen.

Este analisis proporciona tres matrices de disimilitud por pares entre sitios muestreados (i)
recambio, (ii) anidamiento y (iii) disimilitud total (es decir, la suma de ambos componentes).
Y, por otro lado, se calcul6é un matriz de distancia utilizando los valores de distancia de las
métricas del paisaje (variables predictivas) y se construyeron dendrogramas para la
visualizacion de los valores (Figura 3) (Material suplementario). Con estas matrices ¢
realizaron pruebas Mantel (diversidad beta taxondmica ~ Variables predictivas), el cual hace

una correlacion a través de permutaciones aleatorias.

Para la determinacion de prevalencia por sitio de muestreo se utilizd la paqueteria
“Prevalence” la cual hace una estimacion bayesiana de la prevalencia real a partir de la

prevalencia aparente obtenida mediante pruebas individuales de las muestras.

6.3.1. Correlacion de la estructura del paisaje con la estructura del ensamblaje de

murciélagos y prevalencia de rabia.

En la implementacion de modelos de inferencia multiple se realiz6 una prueba entre las
variables predictivas para evitar errores de multicolinealidad en los modelos de correlacion
multiple. Se calcularon los valores del factor de inflacion de la varianza (VIF). Valores de
VIF > 4 indican que existe una posible colinealidad entre variables, mientras que valores de

VIF > 10 indican una colinealidad severa (Neter et al., 1990; Chatterjee et al., 2000).
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Las variables explicativas que se utilizaron para el modelo fueron: 1) Porcentaje de cobertura
de asentamientos humanos, 2) Porcentaje de manejo agricola, 3) Porcentaje de cobertura
forestal, 4) Porcentaje de cobertura de pastizales, 5) grado de fragmentacion y 6) densidad
de borde. Cabe destacar que las variables de manejo agricola y densidad de borde
presentaron una alta colinealidad en todos los modelos por lo cual se decidio excluirlas del
analisis.

El grado de fragmentacion del paisaje se calcul6 a partir del nimero de parches de cobertura
forestal entre el total del area (Ha) de cada unidad paisajistica. Y los porcentajes de cada
cobertura se calcularon a partir del total del 4rea (m?) de cada unidad paisajistica y el drea

total de cada tipo de cobertura.

Para la evaluacion se realizaron modelos lineales generalizados (GLM) y el método modelos
de inferencia multiple (multimodel averaging approach; Burnham y Anderson, 2002). Para
las variables de respuesta tipo conteo se fijo un error tipo Poisson, y para las variables

restantes un error tipo Gaussian.

El método utiliza el Criterio de Informacioén Akaike (AIC) para calcular la plausibilidad de
cada uno de los modelos posibles (a partir de todas las combinaciones de variables,
probabilidad que tiene cada modelo de ser el mejor modelo explicativo para cada variable
de respuesta) e identifica la importancia relativa de cada predictor en cada escala espacial.
Se seleccionan los modelos que la sumatoria ) Akaike Wi > 0.95 (confianza del 95% de que
el set de modelos seleccionados incluye el “mejor modelo” que explica cada variable de
respuesta y para la seleccion del mejor modelo, se considerd una A AICc < 2. Diferencias en
AIC menores a dos (i.e. A(qQ)AICc < 2) indican que ambos modelos son igualmente
plausibles (Burnham y Anderson, 2002; Grey et al., 2008). Por lo que se identificaron todos
los modelos con A(q)AICc < 2.

Para conocer los efectos de las variables predictivas sobre las variables respuesta se calculo
el promedio de sus estimadores en todos los modelos y su varianza incondicional, ademas
de la direccién de la asociacion (positiva o negativa) de tal manera que se gener6 un grupo
de modelos plausibles que explican cada variable de respuesta (Burnham y Anderson, 2002;

Whittingham et al., 2005).
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Para validar estos modelos se calculd la bondad de ajuste del modelo completo (i.e. aquel
que incluye todas las variables explicativas) comparado con el modelo nulo (i.e. aquel que
incluye solo el intercepto). Para ello se calcul6 la devianza explicada por el modelo completo

en comparaciéon con el modelo nulo (Crawley, 2007).

Todos los analisis de correlacion fueron realizados con las paqueterias MASS, rJava, nnet,
carData, Car, qcc, leaps, glmulti, AICcmodavg, aod, pscl, splines, survival, lattice, Matrix,

Ime4.

Se analizo la relacion de la prevalencia de rabia, la estructura de la comunidad de
murci¢lagos (diversidad taxonomica, funcional y filogenética, rasgos funcionales, riqueza y
abundancia de la comunidad) como variables respuesta, con la estructura del paisaje

(variables explicativas).

Y ademas de analiz6 la prevalencia de rabia como variable respuesta con la estructura de la

comunidad de murciélagos (variables explicativas).

Todos los analisis de datos fueron realizados en el software libre R (R Core Team, 2020).

7.-Resultados.

7.1. Estructura del ensamble de murciélagos

En este estudio se capturaron 1744 individuos, los cuales pertenecen a 3 familias diferentes
y representaron a 27 especies. La familia dominante fue Phillostomidae (24 especies),
seguida de Mormoopidae (3 especies) Y Natalidae (1 especie). En términos regionales
(Veracruz, Campeche y Yucatan) las dos especies mas abundantes fueron Artibeus
jamaicensis y Artibeus lituratus, las cuales representaron el 39 % y 17 % respectivamente
del total de individuos capturados, seguidas de las dos especies registradas en la region del
género Sturnira (Sturnira parvidens y Sturnira hondurensis) (Subfamilia Stenodermatinae)
(Cuadro 2).
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Cuadro 2.- Especies registradas, nimero de individuos por especie y proporcion de especies hospederas susceptibles a

rabia. ECM (Ensamble completo de murcié¢lagos) HOPS (Especies hospederas susceptibles).

Familia Subfamilia Especie No.Ind. % ECM % HOSP
Phyllostomidae Artibeus jamaicensis 690 39 39
Phyllostomidae Artibeus lituratus 310 17 17
Phyllostomidae Artibeus phaeotis 74 4 4
Phyllostomidae Artibeus toltecus 4 0.2 0
Phyllostomidae Artibeus watsoni 7 04 0
Phyllostomidae  Carolliinae Carollia perspicillata 82 4.7 0
Phyllostomidae  Carolliinae Carollia sowelli 30 1.7 1.7
Phyllostomidae Centurio senex 16 0.9 0
Phyllostomidae Chiroderma salvini 7 0.4 0
Phyllostomidae Chiroderma villosum 1 0.06 0
Phyllostomidae Chrotopterus auritus 2 0.1 0
Phyllostomidae  Desmodontinae Desmodus rotundus 57 3.2 3.2
Phyllostomidae  Desmodontinae Diphylla ecaudata 1 0.06 0.05
Phyllostomidae  Glossophaginae ~ Glossophaga commissarisi 17 0.9 0.9
Phyllostomidae Glossophaga soricina 90 5.1 5.1
Phyllostomidae Leptonycteris yerbabuenae 2 0.1 0
Phyllostomidae Lophostoma evotis 1 0.06 0
Phyllostomidae Micronycteris microtis 1 0.06 0
Mormoopidae Mormoops megalophylla 5 0.2 0
Natalidae. Natalus stramineus 1 0.06 0
Phyllostomidae ~ Phyllostominae Phyllostomus discolor 32 1.8 0
Phyllostomidae Platyrrhinus helleri 8 0.4 0
Mormoopidae Pteronotus davyi 2 0.1 0
Mormoopidae Pteronotus parnelli 7 0.4 0.4
Phyllostomidae  Stenodermatinae  Sturnira hondurensis 133 7.6 7.6
Phyllostomidae  Stenodermatinae  Sturnira parvidens 139 7.9 7.9
Phyllostomidae  Stenodermatinae  Uroderma bilobatum 25 1.4 1.4

Resulta interesante observar que la abundancia de Artibeus jamaicensis fue alta en el estado
de Veracruz y Yucatan, en comparacion con el estado de Campeche. A diferencia de
Artibeus lituratus la cual se registré con una alta abundancia en este ultimo estado, y la

segunda mas abundante es Sturnira hondurensis.
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El 44% (12 especies) del total de especies registradas en este estudio, han sido reportadas
como especies hospederas susceptibles al virus de rabia y el 90% del total de individuos
capturados en la region son consideradas especies susceptibles (Cuadro 2) podemos
observar este patron cuando hacemos la comparacion de abundancias considerando sélo las
especies hospederas (EFH) versus el ensamble completo (EFC) , la proporcion de especies
hospederas dominantes en Veracruz y Yucatan fue mayor que la proporcion del ensamble
completo, y la abundancia tendi6 a disminuir (Figura 4a,4b ), mientras en que en el estado
de Campeche tanto la abundancia como la proporcion de especies hospederas mantuvieron

la misma tendencia versus ensamble completo (Figura 5).

53



ECM EH
a) B
o
8 1 f‘f § - f'f
g & {1
g 4
> g 8 1 g R -
¢ &
§ } ,’ A > § 7 # p )
4 "%&;f fﬁff ;"’:”;’ ‘f}"’ ’
€1\ Are 8 4 3 & & P
A " .
YU Ly
0 ; 1‘0 1‘5 2 2'5 ; : ' 1'0 1Y2
b) ECM EH
g g
. &
E & ’e“f 2 -
2 | ) .
g 7 R4
§ g § g - ,f,
: o \’&& 5 e‘ag{p@o&
& (0‘)"’ J‘f o'Q: ‘é':g 8 fg ép X @.“’ &
o % f{ﬁg{‘fb +<§“ & 9"’& c“‘;’f PJB" j‘e € o
= \‘f*‘owf"’f",oo’"%g" B\ .f’j:-‘“ E
Y LSS
o 5 w B 0w : 4 5 8 w w0
SPeCes rank spacies rark

Figura 4.- Numero de individuos por especie de murciélagos colectados. Comparacion entre el ensamble completo de

murcié¢lagos (ECM) y el ensamble de murcié¢lagos hospederos susceptibles a rabia (EH) del estado de Veracruz y Yucatan.
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Figura 5.- Numero de individuos por especie de murciélagos colectados. Comparacion entre el ensamble completo de

murcié¢lagos (ECM) y el ensamble de murciélagos hospederos susceptibles a rabia (EH) del estado de Campeche.

Particularmente, observamos que la abundancia de especies dominantes en el estado de
Veracruz y Yucatan es similar entre ellos. De igual manera la equitatividad entre los sitios
de estos dos estados tiende a 0, es decir que la proporcion de especies dominantes es mas
inequitativa. En el estado de Campeche podemos observar un efecto contario, la abundancia
es menor en las especies dominantes y la equitatividad tiende a 1, es decir la proporcion de

especies dominantes es mas equitativa (Cuadro 3).

Por otro lado, cuando analizamos la diversidad beta y sus componentes, encontramos que a
nivel regional el recambio (beta.SIM) determino el ensamble de las especies. Este mismo
patrdon lo observamos en el estado de Campeche. El componente de anidamiento (beta.SNE,

pérdida de especies) determiné el ensamble en el estado de Yucatan para ambos ensambles.
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Cuadro 3.- Valores de equitatividad para el ensamble completo de murciélagos y para el ensamble de hospederos

susceptibles en los diferentes sitios de muestreo.

Estado Sitio EFC EFH
Yucatan 1 0.3666026 0.42857143
Yucatan 2 0.24362833 0.34392167
Yucatan 3 0.47245383 0.50286033
Yucatan 4 0.390026 0.41224229
Yucatan 5 0.31591333 0.31591333
Veracruz 6 0.522925 0.522925
Veracruz 7 0.544957 0.61730213
Veracruz 8 0.4949 0.5805338
Veracruz 9 0.20244736 0.28565786
Veracruz 10 0.29582544 0.39130922

Campeche 11 0.64646467 0.68642863
Campeche 12 0.58313157 0.7132571
Campeche 13 0.72489967 0.8470588
Campeche 14 0.4699187 0.58647133

Cuadro 4.- Valores de los componentes de la beta diversidad taxonomica regional y por estado. Los valores se muestran

para el ensamble completo de murciélagos y para el ensamble de murciélagos hospederos.

beta.SIM beta.SNE beta.SOR beta.SIMH beta.SNEH beta.SORH
REGIONAL 0.6178571 0.1539979 0.771855 0.5114943 0.1695564  0.6810507
Veracruz 0.3414634 0.2936717 0.6351351 0.1851852  0.2648148 0.45
Campeche 0.4 0.1578947 0.5578947 0.2173913  0.2201087 0.4375
Yucatan 0.1842105 0.2196356 0.4038462 0.1034483  0.1743295  0.2777778

En la evaluacion de la estructura del ensamble de especies hospederas susceptibles podemos

observar que el patron observado anteriormente se mantuvo, excepto en el estado de
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Veracruz, en donde el recambio (beta. SNEH), determin6 la estructura del ensamble

completo y el anidamiento determino la estructura del ensamble de hospederos (Cuadro 4).

La relacion de diversidad y beta taxondmica en términos generales mostrd ser mayor en el
estado de Campeche en comparacion con Yucatan y Veracruz para el ensamble completo y

en el ensamble de hospederos susceptibles (Cuadro 5).

Cuadro 5.- Valores de diversidad beta taxondmica y sus componentes a nivel regional y estatal del ensamble completo de

murciélagos y del ensamble de hospederos susceptibles.

gl gamma gl beta gl betaH
Veracruz 6.907386 1.491864 1.362362
Campeche 11.35768 1.678955 1.545225
Yucatan 5.068171 1.170687 1.115459

7.2. Estructura del paisaje

En el analisis de la estructura del paisaje observamos que el sitio 6, localizado en el estado
de Veracruz, presento la mayor deforestacion (pérdida de habitat), se observo un porcentaje
de cobertura forestal solo del 9.8 % en la escala paisajistica mas grande utilizada en este

estudio (10 km de rabio / buffer) (Cuadro 6).

Mientras que el sitio 5 localizado en el estado de Yucatan en esta misma escala (10 km) tuvo

el 74 %; el mayor porcentaje de cobertura forestal de todos los sitios analizados (Cuadro 6).

Asi mismo, un patron importante que se observo es que los sitios 5 y 6 mostraron ser los dos
sitios con una mayor y menor deforestacion respectivamente en todas las escalas analizadas

(excepto sitio 5, escala 1 km) (Cuadro 7) (Ver detalles en material suplementario).

En contraste, observamos que el grado de fragmentacion del habitat (mayor y menor) no
estuvo asociado con ninguno de los sitios anteriores, es decir, fue independiente de la
cantidad de cobertura forestal en todas las escalas analizadas (Cuadro 7) (Ver detalles en

material suplementario).
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Cuadro 6.- Porcentajes de cobertura forestal (FC) y grado de fragmentacion del habitat (FG) a escala de paisaje (10 km)

de todos los sitios muestreados en los estados de Yucatan, Veracruz y Campeche.

Sitio Estado FC (%) FG

1 Yucatan  47.0429754 0.03746013
2 Yucatan  72.3901045 0.01872948
3 Yucatan  67.5776079 0.02142052
4 Yucatan  59.6620908 0.03998869
5 Yucatan  74.4652036 0.02458906
6 Veracruz 9.82013612 0.05619251
7 Veracruz 54.9215596 0.169

8 Veracruz 23.9950403 0.16876549
9 Veracruz 33.2091486 0.07629116
10 Veracruz 22.0608235 0.0349

11 Campeche 45.4460217 0.02905775
12 Campeche 29.2763322 0.03609869
13 Campeche 64.9623616 0.01507804
14 Campeche 52.5502999 0.02155292

En relacion al grado de fragmentacion del habitat, pudimos observar que el sitio 13 en el
estado de Campeche presentd el menor grado de fragmentacion (0.015). y el sitio 7 en el
estado de Veracruz, fue el sitio con mayor fragmentacion (0.169) en la escala paisajistica

mas grande utilizada en este estudio en ambos sitios (10 km de rabio / buffer) (Cuadro 6).

De manera general cuando analizamos cada una de las unidades de paisaje (escalas) por
estado, independientemente de los sitios de muestreo observamos algunos patrones de

respuesta en cuanto a la perdida y fragmentacion del hébitat.

En todas las escalas analizadas, el estado de Yucatan fue el estado con mayor cobertura
forestal (> 70 %) en comparacion con el estado de Veracruz, en el cual en todas las escalas
analizadas se observd una menor cantidad de cobertura forestal (< 10 %). Asi mismo,
Veracruz también fue el estado en el que todas las unidades de paisaje (excepto 4 km)
mostraron el mayor grado de fragmentacion (Cuadro 7) (Ver detalles en material

suplementario).

Por el contrario, el estado de Campeche mostrd ser el estado con menor grado de
fragmentacion del habitat en la mayoria de las unidades paisajisticas analizadas (Cuadro 7)

(Ver detalles en material suplementario).
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7.3. Respuesta del ensamble de murciélagos a la estructura del paisaje: un enfoque

multiescalar.

De manera general pudimos observar que los atributos del paisaje estdn fuertemente
asociados a la estructura del ensamble de murci¢lagos, en la mayoria de los analisis los

modelos explicaron mas del 50% de la devianza.

A escala de un kilometro (Figura 6a) los factores mas importantes fueron asentamientos
humanos, pastizales, y grado de fragmentacion. Pudimos observar que los asentamientos
humanos, tuvo una asociacion negativa con la abundancia de murciélagos, el grado de
fragmentacion y la cobertura forestal junto con los pastizales tuvieron una asociacion
positiva con la riqueza y diversidad respectivamente, dando como resultado ensambles

menos equitativos (Figura 8a).

En la escala de dos kilometros (Figura 6b) observamos que los pastizales fue el factor mas
importante para determinar la riqueza y la diversidad, seguido de cobertura forestal, el cual
se asoci6 positivamente con todas las variables. Se observd el efecto contrario de los

asentamientos humanos, este factor tuvo un efecto positivo en la abundancia.

En un paisaje delimitado por el buffer de cuatro kildémetros (Figura 6c) las variables mas
fuertemente asociadas a la abundancia, riqueza y diversidad de murci¢lagos, fueron los
asentamientos humanos y los pastizales, ademés observamos que el paisaje tiene una

asociacion menor con la equitatividad del ensamblaje (Figura 8c).

Cuando analizamos la estructura del ensamble a una escala de seis kilometros en el paisaje
(Figura 6d), la abundancia de los murciélagos esta fuertemente asociada con el aumento de
la cobertura forestal, sin embargo, la riqueza, diversidad y equitatividad de especies (Figura
8d)., nuevamente dependen del aumento de la cantidad de pastizales. En segundo lugar, los
asentamientos humanos tienen una asociacioén positiva con la riqueza y equitatividad, sin
embargo, la cantidad de asentamientos humanos también influye en la disminucion de la

diversidad de murciélagos.

En un paisaje de ocho kilometros (Figura 6e) la cobertura de pastizales, continua
asociandose positivamente con el aumento de la riqueza y diversidad en el ensamble de

murciélagos, y el grado de fragmentacion del paisaje determind la abundancia y
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equitatividad (Figura 8e). Y de manera interesante podemos observar que los asentamientos

humanos son el segundo factor més importante en explicar la riqueza y diversidad.

Por ultimo, a escala de diez kilometros de un paisaje (Figura 6f) observamos que la
equitatividad (Figura 6) y abundancia estan débilmente asociadas con los factores que
constituyen la estructura de analisis del paisaje. Sin embargo, el aumento de cobertura de
pastizales, asentamientos humanos y fragmentacion del paisaje, se asociaron positivamente

al aumento de la abundancia, riqueza y diversidad del ensamble de murciélagos.

Cuando hablamos de la escala que tuvo mayor efecto sobre las variables respuesta,
encontramos que el maximo porcentaje de la devianza explicada para para la equitatividad
fue en el paisaje de 1 kilometro (40%) (Figura 8a). El 68% de la devianza explicada para la
diversidad de especies la observamos en el paisaje de 2 kildmetros, mientras que el 92% de
la devianza explicada por los modelos indicé que las caracteristicas del paisaje de 4
kilometros determinan la abundancia de especies. En cuanto a la riqueza de especies
podemos observar que el 65 % de la devianza que explican los modelos, estd determinada a
una escala del paisaje de 6 kilometros. Y los paisajes de 8 y 10 kilometros, aunque tienen
influencia en la composicion del ensamble de murciélagos estas escalas no parecen ser

determinantes en la estructura (Figura 6).

60



1 km

b)

2 km

4 km

d)
6 km

8 km

f)
10 km

Abundancia

AH -

PC

FC

FG - 5.7 %
00 02 04 06 08 1.0

PR — +

Fc ™ "

pc T

FG + 91 %

00 02 04 06 08 1.0

AH +

PC +

FC

G + 92 %
00 02 04 06 08 1.0

¢ T

pc T3

FG == + )

AH L 90%

00 02 04 06 08 10
FG +

FC +

AH -

PC + 23%
00 02 04 06 08 10
FC +

PC —

AH -_

FG + 0.7 %
00 02 04 06 08 1.0

Riqueza (0q)

FC +

40 %

o 4 i

PC +
FC
AH

FG + 48 %

PC
AH
FG
FC

U

56.8 %

0.0 0.2 04 0.6 0.8

AH T
FC +
FC [—7 = 65 %

0.0 02 04 06 08 1.0
\
|

PC +

AH +

FG —— -

g /= — 61 %
00 02 04 06 08 1.0

AH +

PC +

Fc pme

FG - 50 %
00 02 04 06 08 1.0

1.0

Diversidad (ql)

JT

PC
AH —
0 - 59
FG 1 4+ °
00 02 04 06 08 10
PC |
FC — +
An T
0,
Fe @ 4 68 %
00 02 04 06 08 10
pc = =+
AH i =
G T N
Fc i/ + 51 %
00 02 04 06 08 10
PC +
PR e
Fe — ' +
Fc & _ 42 %
00 02 04 06 08 1.0
P e —
T | +
Fc I/ -_
- 0
Fe 3 36 %
00 02 04 06 08 10
pe I +
AH {— +
FC I =
Fe = 4 40 %
00 02 04 06 08 1.0

61

Twi

Xwi

Xwi

Xwi

Xwi

Twi



Figura 6.- Asociaciones entre los atributos del paisaje (factores) y atributos del ensamble de murciélagos. Los atributos
del paisaje incluyen, porcentaje de asentamientos humanos (AH), Porcentaje de cobertura forestal (FC), porcentaje de
pastizales (PC), grado de fragmentacion (FG), estos incluyen los 14 sitios dentro de los estados de Veracruz, Campeche y
Yucatan. Los atributos de la comunidad son la abundancia, riqueza de especies (q0), el exponencial de Shannon (q1). En
gris se muestra la suma de los pesos de Akaike (Xwi) para cada atributo espacial considerando el set de modelos con Xwi
>0.95, e indica la fuerza de la asociacion entre cada atributo del paisaje y la estructura del ensamblaje. En negro se muestra
la suma de los pesos de Akaike para el set de modelos con A(q)AICc < 2. El signo de cada atributo indica la direccion de
la asociacion que tiene con cada variable de respuesta. También se indica el porcentaje de devianza explicado por el modelo
completo en relacion al modelo nulo (ver detalles en Métodos). En rojo se sefialan los porcentajes de devianza que mayor

explican los modelos el efecto de la escala del paisaje sobre las variables.

7.3.1. Respuesta del ensamble de murciélagos hospederos a la estructura del paisaje.

Realizamos un anélisis multiescalar para evaluar el efecto que tiene la estructura del paisaje

en las especies susceptibles al virus de rabia.

Observamos en términos generales que en todas las escalas los factores con fuertes
asociaciones a las variables abundancia y riqueza de murci¢lagos fueron exactamente las
mismas cuando analizamos en ensamble completo de murciélagos, es decir, asentamientos
humanos, cobertura forestal y pastizales. Sin embargo, la equitatividad tuvo en la mayoria

de las escalas una débil asociacion con la estructura del paisaje (Figura 8).

En la escala de 1 kilometro (Figura 7a), a diferencia del ensamble completo la riqueza
disminuye y esta asociada principalmente al aumento de pastizales y no al grado de
fragmentacion. De igual manera observamos un efecto contrario en la abundancia del
ensamble completo de murciélagos, los hospederos susceptibles tienden a aumentar con la

cantidad de asentamientos humanos.

En los paisajes analizados de 2 y 4 kilometros (Figura 7b, 7¢) no se observaron cambios en
la direccion de los efectos para riqueza ni abundancia de hospederos susceptibles en
comparacion con el ensamble completo, de igual manera los factores mas importantes
asociados a estas variables fueron los asentamientos humanos, pastizales y cobertura

forestal.

En la escala de 6 kilometros (Figura 7d), la abundancia aument6 en funcion de la cantidad
de asentamientos humanos a diferencia del ensamble completo en donde la cobertura forestal

fue el factor mas importante, y por otro lado la riqueza disminuyd con el aumento de
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cobertura de pastizales, a diferencia del ensamble completo de murciélagos en donde

aumento.

En el paisaje de 8 kilometros (Figura 7€), nuevamente la cobertura de pastizales estuvo
asociada con la disminucion de la riqueza, y el grado de fragmentacion con el aumento de la

abundancia y equitatividad del ensamble de murciélagos susceptibles.

En la Gltima escala de paisaje analizada (Figura 11f) la riqueza de hospederos susceptibles

disminuy6 con el aumento de la cantidad de cobertura de pastizales.

En términos generales, aunque los factores de la estructura del paisaje estuvieron débilmente
asociados a la equitatividad del ensamble en los paisajes analizados (excepto a 1 y 8
kilémetros) pudimos observar que en todas las escalas los factores estuvieron asociados
positivamente al aumento del factor de equitatividad (proporcion de especies dominantes)

del ensamble de murciélagos susceptibles (Figura 8).

Las escalas de paisaje que tuvieron mayor efecto sobre las variables respuesta, encontramos
que el maximo porcentaje de la devianza explicada para la abundancia de hospederos
susceptibles fue el paisaje de 4 kilometros y el mayor porcentaje de devianza explicada por

el modelo para la riqueza fue en un paisaje de 8 kilometros (Figura 7).

La escala de 1 km los modelos explicaron un 40 % de la devianza para la equitatividad del
ensamble al igual que el ensamble completo de hospederos siento esta escala la que mayor
efecto tiene sobre la proporcion de especies mas abundantes. Las escalas de andlisis nos
muestran un patron similar en las escalas de efecto para ambos ensambles en paisajes de 1,2
8 y 10 km, aunque este Gltima muestra una asociacioén débil, estos resultados nos sugieren

una dominancia de especies hospederas susceptibles en la zona de estudio (Figura 8).
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Figura 7.- Asociaciones entre los atributos del paisaje (factores) y atributos del ensamble de murciélagos hospederos

susceptibles y ensamble completo. Los atributos del paisaje incluyen, porcentaje de asentamientos humanos (AH),

Porcentaje de cobertura forestal (FC), porcentaje de pastizales (PC), grado de fragmentacion (FG), estos incluyen los 14

sitios dentro de los estados de Veracruz, Campeche y Yucatan. Los atributos de la comunidad son la riqueza de especies

hospederas (q0), y abundancia de hospederos. En gris se muestra la suma de los pesos de Akaike (Xwi) para cada atributo
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espacial considerando el set de modelos con Zwi > 0.95, e indica la fuerza de la asociacion entre cada atributo del paisaje
y la estructura del ensamblaje. En negro se muestra la suma de los pesos de Akaike para el set de modelos con A(q)AICc
< 2. El signo de cada atributo indica la direccion de la asociacion que tiene con cada variable de respuesta. También se
indica el porcentaje de devianza explicado por el modelo completo en relacion al modelo nulo (ver detalles en Métodos).
En rojo se sefialan los porcentajes de devianza que mayor explican los modelos el efecto de la escala del paisaje sobre las

variables.

7.3.2. Respuesta de la diversidad funcional, filogenética y equitatividad funcional a la

estructura del paisaje.

De manera general observamos un patrén que no es escala-dependiente en la asociacion de
la estructura del paisaje con la diversidad funcional, es decir que en todas las escalas
observamos que la direccion del efecto que tiene la cantidad de asentamientos humanos es
positiva, y la cantidad de pastizales negativa. Sin embargo, particularmente observamos que
es la cobertura de pastizales en los paisajes de 1,2, 4 y 8 kilometros el factor mas importante
asociado a esta disminucion de la diversidad y a escala 6 y 10 kilémetros el aumento de los
asentamientos humanos el factor mayormente asociado positivamente a la diversidad

funcional (Figura 9).

En el andlisis de la diversidad filogenética, observamos que también existe un patron
interesante, este patron de igual manera estd asociado con la cantidad de asentamientos
humanos y cantidad de cobertura forestal que no es escala dependiente, ya que a todas las
escalas analizadas (excepto en el paisaje de 2 kilometros), observamos que estos
componentes de la estructura del paisaje tienen un efecto negativo en la diversidad

filogenética (Figura 9).
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Figura 8.- Asociaciones entre los atributos del paisaje (factores) y atributos del ensamble de murciélagos hospederos
susceptibles. Los atributos del paisaje incluyen, porcentaje de asentamientos humanos (AH), Porcentaje de cobertura
forestal (FC), porcentaje de pastizales (PC), grado de fragmentacion (FG), estos incluyen los 14 sitios dentro de los estados
de Veracruz, Campeche y Yucatan. El atributo de la comunidad es el Factor de equitatividad (proporcion de especies
dominantes) del ensamble completo de murcié¢lagos (FE-ECM) y del ensamble de murciélagos hospederos (FE-H) En gris
se muestra la suma de los pesos de Akaike (Zwi) para cada atributo espacial considerando el set de modelos con Zwi >
0.95, e indica la fuerza de la asociacion entre cada atributo del paisaje y la estructura del ensamblaje. En negro se muestra
la suma de los pesos de Akaike para el set de modelos con A(q)AICc < 2. El signo de cada atributo indica la direccion de
la asociacion que tiene con cada variable de respuesta. También se indica el porcentaje de devianza explicado por el modelo
completo en relacion al modelo nulo (ver detalles en Métodos). En rojo se sefialan los porcentajes de devianza que mayor

explican los modelos el efecto de la escala del paisaje sobre las variables.
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Observamos que la cobertura de pastizales es el factor mas fuertemente asociado con la

diversidad filogenética, seguido de cobertura forestal y grado de fragmentacion.

Las escalas que tuvieron un mayor efecto en la diversidad funcional fueron los paisajes de 1
y 8 kilémetros y la escala de efecto para la diversidad filogenética, fueron los paisajes de 6

y 8 kilometros.

La equitatividad funcional del ensamble de murcié¢lagos estuvo fuertemente asociada a la
estructura del paisaje en la mayoria de las escalas de paisaje analizadas, superando el 50 %
de la devianza explicada por los modelos. Los factores paisajisticos que determinaron la
equitatividad funcional del ensamblaje de murciélagos son la cobertura forestal y
asentamientos humanos. Observamos un patrén muy evidente en donde la equitatividad
funcional aumenta en funcion de una mayor cantidad de cobertura forestal (1 y 2 kilometros),
sin embargo, cuando aumentan los asentamientos humanos (aumenta la escala de andlisis)
la cantidad de asentamientos humanos tiene un efecto negativo (4,6,8, y 10 km) sobre la

equitatividad funcional del ensamble (Figura 10).
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Figura 9. Asociaciones entre los atributos del paisaje (factores) y atributos del ensamble completo de murciélagos. Los
atributos del paisaje incluyen, porcentaje de asentamientos humanos (AH), Porcentaje de cobertura forestal (FC), porcentaje
de pastizales (PC), grado de fragmentacion (FG), estos incluyen los 14 sitios dentro de los estados de Veracruz, Campeche
y Yucatan. Los atributos del ensamble son la diversidad funcional y filogenética del ensamble completo de murciélagos.

En gris se muestra la suma de los pesos de Akaike (Xwi) para cada atributo espacial considerando el set de modelos con
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2wi > 0.95, e indica la fuerza de la asociacion entre cada atributo del paisaje y la estructura del ensamblaje. En negro se
muestra la suma de los pesos de Akaike para el set de modelos con A(q)AICc < 2. El signo de cada atributo indica la
direccion de la asociacion que tiene con cada variable de respuesta. También se indica el porcentaje de devianza explicado
por el modelo completo en relacion al modelo nulo (ver detalles en Métodos). En rojo se sefialan los porcentajes de devianza

que mayor explican los modelos el efecto de la escala del paisaje sobre las variables.
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Figura 10.- Asociaciones entre los atributos del paisaje (factores) y atributos del ensamble completo de murciélagos. Los
atributos del paisaje incluyen, porcentaje de asentamientos humanos (AH), Porcentaje de cobertura forestal (FC), porcentaje
de pastizales (PC), grado de fragmentacion (FG), estos incluyen los 14 sitios dentro de los estados de Veracruz, Campeche
y Yucatan. El atributo del ensamble es la equitatividad funcional. En gris se muestra la suma de los pesos de Akaike (Zwi)
para cada atributo espacial considerando el set de modelos con Zwi > 0.95, e indica la fuerza de la asociacion entre cada
atributo del paisaje y la estructura del ensamblaje. En negro se muestra la suma de los pesos de Akaike para el set de
modelos con A(q)AICc < 2. El signo de cada atributo indica la direccion de la asociacion que tiene con cada variable de
respuesta. También se indica el porcentaje de devianza explicado por el modelo completo en relacion al modelo nulo (ver
detalles en Métodos). En rojo se sefialan los porcentajes de devianza que mayor explican los modelos el efecto de la escala

del paisaje sobre las variables.
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7.3.3. Respuesta de la diversidad beta taxondmica a la estructura del paisaje

También analizamos si existe una relacion entre los componentes de la diversidad beta
taxondmica del ensamble completo de murci¢lagos y la estructura de las diferentes escalas
de paisaje propuestas en este analisis, encontramos que no existe relacion significativa en
ninguna de las escalas analizadas para los componentes de recambio y anidamiento, sin
embargo encontramos una asociacion positiva (23%) entre la diversidad beta (Bsor) y la
estructura del paisaje de 8 kilometros a través de las pruebas mantel (Método Pearson)

(Cuadro 8).

Cuadro 8.- Correlaciones entre los componentes de la diversidad beta taxondmica y las variables paisajisticas a través de

analisis de pruebas Mantel. Se marca en negritas los valores significativos.

Componente beta Escala del paisaje R? p <0.05
(kilbmetros)

Bsim 1 -0.01432  0.525
Bsim 2 -0.08896 0.7114
Bsim 4 -0.08255 0.7022
Bsim 6 -0.01099  0.525
Bsim 8 0.0303 0.4246
Bsim 10 0.0261 0.4184
Bshe 1 0.09951 0.269
Bshe 2 0.09951  0.2681
Bshe 4 0.2248 0.2248
Bshe 6 0.2281 0.1117
Bshe 8 0.1982  0.1292
Bshe 10 0.1701 0.157
Bsor 1 0.1223 0.1792
Bsor 2 0.05194 0.3391
Bsor 4 0.1303  0.1728
Bsor 6 0.2246 0.0601
Bsor* 8* 0.2315* 0.0476*
Bsor 10 0.199 0.0703
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7.4. Prevalencia de rabia y estructura del paisaje

Se analizaron un total de 714 muestras de las cuales se obtuvieron un total de 5 muestras
positivas. Las especies que presentaron anticuerpos antirrabicos a través de la prueba ELISA,
fueron Artibeus jamaiscensis, Artibeus lituratus y Sturnira hondurensis. Estos individuos se

encontraron en tres sitios diferentes del estado de Veracruz (Cuadro 9).

Cuadro 9.- Valores de prevalencia verdadera por especie en el estado de Veracruz.

Especie Prevalencia Estado N N total/especie
Verdadera Individuos
positivos
Sturnira hondurensis 0.065 Veracruz 1 24
Artibeus lituratus 0.031 Veracruz 1 43
Artibeus jamaiscensis 0.082 Veracruz 2 24
Sturnira hondurensis 0.083 Veracruz 1 17

La evaluacion de la estructura del ensamble de murci¢lagos mostr6 una asociacion débil con
la prevalencia de rabia (Figura 11) en comparacion con la estructura del paisaje.
Particularmente, encontramos que la abundancia, diversidad funcional y el peso de los
murciélagos tiene una asociacion positiva con la prevalencia de rabia en el estado de
Veracruz. El peso de los individuos fue el factor mas importante asociado a la prevalencia
de rabia con un 30 % de la devianza explicada por el modelo, seguido del gremio tréfico y

el tipo de forrageo.

Al realizar el analisis para determinar la relacion de la estructura del paisaje y del ensamble
de murciélagos, pudimos observar un patron definido en todas las escalas de anélisis en
donde el porcentaje de cobertura forestal y de pastizales tiene una fuerte asociacion negativa
con la prevalencia de rabia. Y por el contrario observamos también en todas las escalas de
paisaje de nuestro andlisis que los asentamientos humanos, y el grado de fragmentacion

tienen una asociacion positiva en la prevalencia de rabia. (Figura 12)
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Cuando realizamos el analisis a detalle en cada paisaje pudimos observar que en los paisajes
de 1 y 2 kilometros los factores mas importantes asociados a la prevalencia de rabia son los
porcentajes de la cobertura forestal y cobertura de pastizales. Es decir que la prevalencia de
rabia por sitios disminuye en funcion de la cantidad de pastizales y cobertura forestal (efecto

negativo) (Figura 12a, 12b)

En la escala de 4 kilometros el factor mas importante fue el grado de fragmentacion, y a
escala de 6,8, y 10 kilometros los factores mayormente asociados a la prevalencia de rabia
fueron el aumento de la cantidad de asentamientos humanos y grado de fragmentacion
(Figura 12d, 12e,12f ), simultaneamente el 93.8 % de la devianza explicada por el modelo
la encontramos en el analisis del paisaje de 6 kilometros (tres factores asociados
positivamente a la prevalencia de rabia : aumentos de los asentamientos humanos, pastizales

y grado de fragmentacion).
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Figura 11. Asociaciones entre los atributos de la estructura de la comunidad (abundancia y riqueza (q0), diversidad
funcional (FDiv), filogenética (PD) y taxonémica (q1), y los atributos funcionales (peso (weight), gremio trofico (TrophL),
y habitat de forrageo(ForHab)) con la prevalencia de rabia. En gris se muestra la suma de los pesos de Akaike (Xwi) para
cada atributo espacial considerando el set de modelos con Xwi > 0.95, e indica la fuerza de la asociacion entre la estructura
el ensamblaje de murciélagos y la prevalencia de rabia. En negro se muestra la suma de los pesos de Akaike para el set de
modelos con A(q)AICc < 2. El signo de cada atributo indica la direccion de la asociacion que tiene con cada variable de

respuesta. También se indica el porcentaje de devianza explicado por el modelo completo en relacion al modelo nulo (ver
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detalles en Métodos). En rojo se sefialan los porcentajes de devianza que mayor explican las variables sobre la prevalencia

de rabia.
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Figura 12.- Asociaciones entre los atributos del paisaje (factores) y prevalencia de rabia. Los atributos del paisaje incluyen,
porcentaje de asentamientos humanos (AH), Porcentaje de cobertura forestal (FC), porcentaje de pastizales (PC), grado de
fragmentacion (FG), estos incluyen los 14 sitios dentro de los estados de Veracruz, Campeche y Yucatan. En gris se muestra
la suma de los pesos de Akaike (Xwi) para cada atributo espacial considerando el set de modelos con Xwi > 0.95, ¢ indica
la fuerza de la asociacion entre cada atributo del paisaje y la prevalencia de rabia. En negro se muestra la suma de los pesos
de Akaike para el set de modelos con A(q)AICc < 2. El signo de cada atributo indica la direccion de la asociacion que tiene
con cada variable de respuesta. También se indica el porcentaje de devianza explicado por el modelo completo en relacion
al modelo nulo (ver detalles en Métodos). En rojo se sefialan los porcentajes de devianza que mayor explican los modelos

el efecto de la escala del paisaje sobre las variables.

En una evaluacién de patrones sobre el efecto de la escala de los paisajes analizados y su
efecto en las variables encontramos tres patrones interesantes, el primero es que en las
escalas de 1 y 8 kilometros la proporcion de especies abundantes (factor de equitatividad),
equitatividad funcional, y diversidad funcional, estuvieron fuertemente asociadas a las

variables paisajisticas, mientras que a escala de 8 kilometros estuvieron asociadas
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mayormente las variables del paisaje la diversidad beta-taxondémica y la diversidad

filogenética (6 y 8 kilémetros).

Por tultimo, podemos observar que la prevalencia de rabia, abundancia de hospederos,
riqueza, y diversidad filogenética estuvieron fuertemente asociadas a las variables

paisajisticas con los paisajes de 6 y 8 kilometros.

8. Discusion

La estructura del ensamble de murciélagos del presente estudio representa una dominancia
de la Familia Phyllostomidae, resultados que coinciden con otros estudios reportados.
También encontramos una codominancia de la Subfamilia Stenodermatinae en todos los
sitios de muestreo, estos hallazgos nos sugieren que existe una alteracion en los hébitats ya
que se ha propuesto que una abundancia relativa alta de esta subfamilia es un indicador de
ambientes perturbados, ademas el hecho de que se haya registrado una mayor abundancia de
esta familia y subfamilia podria explicarse debido a que son dos jerarquias con mayor
diversidad de murciélagos en México (Garcia-Morales et al., 2013; Medellin y Equihua, et

al., 2008; Moreno y Halffter, 2001, Gorresen et al., 2004).

A pesar de las respuestas complejas y diversas de los ensambles de murciélagos a la
estructura del paisaje en diversos estudios y que también observamos en este estudio (Meyer
et al.,, 2015) sugerimos que existe un patron relacionado con la equitatividad de los
ensambles y los componentes de la diversidad beta taxonomica, los resultados muestran que
los ensambles del estado de Yucatan y Veracruz al estar principalmente determinados por el
anidamiento (pérdida de especies) los ensambles resultan como consecuencia ser mas
inequitativos, principalmente por especies generalistas y abundantes como especies del

género Artibeus. (Moreno y Halffter, 2001).

Por el contrario, como se observo en el estado de Campeche el recambio de especies
determind la diversidad beta taxonomica lo que resultd en el ensamble mas equitativo. Este
aumento en la equitatividad también se ha reportado en ensambles de murciélagos que

responden positivamente al aumento de la cobertura forestal (parches dispersos de habitat)
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en paisajes antropizados, ya que pueden ofrecer refugio temporal o permanente para las

especies (Gorresen et al., 2004, Rocha et al., 2017a).

El valor mas alto de beta diversidad que fue observado en el estado de Campeche, puede
explicarse por el recambio de especies que determind la estructura de los ensamblajes de
murci¢lagos, a diferencia de los otros sitios en donde se observo que el anidamiento (pérdida

de especies) fue el mecanismo que determind la estructura del ensamblaje.

Estos patrones de cambios observados en los componentes de la diversidad beta taxonémica
de los ensambles son una primera aproximacion para el andlisis de la respuesta de los

murci¢lagos a la transformacion del habitat (Moreno y Halffter, 2001).

Aunado, se presentan resultados no documentados con relacion a la estructura del paisaje,
prevalencia de rabia y patrones ecoldgicos del ensamble de murciélagos como respuesta al
cambio en la estructura del paisaje en el sureste de México. Obtuvimos resultados que nos
dan una aproximacion a entender el efecto de los diferentes mosaicos en un paisaje
antropizado en el sureste de México sobre el ensamblaje de murciélagos que pocas veces es

abordado en los estudios (Meyer et al., 2016).

Entre los hallazgos generales podemos destacar que, considerando como factores las
principales causas de cambio de uso de suelo como el aumento de los asentamientos
humanos, pastizales inducidos, pérdida de habitat natural forestal y el aumento en la
fragmentacion de este, los resultados nos sugieren que los murciélagos hospederos

susceptibles al virus de rabia son especialmente adaptables a la transformacion del paisaje.

Dos aspectos generales importantes que mencionar son, el hecho de que nuestros resultados
coinciden con un estudio realizado con murciélagos en donde sugieren que la composicion
(porcentaje de coberturas) es mas importante que la configuracion del paisaje (grado de

fragmentacion) en la determinacion del ensamble (Arroyo-Rodriguez et al., 2016).

Y que en la mayoria de los andlisis realizados el factor méas importante determinante del
ensamble fue el incremento de los asentamientos humanos (pérdida de habitat) tiene un
efecto negativo mayor en los ensambles que la fragmentacion del hébitat per se (Fahrig,
2003), que tanto en términos de magnitud como de direccion son variables en funcion de la

escala.
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Ademas de que la estructura del ensamble de murcié¢lagos tomando en cuenta todas las
especies y solo las especies hospederas son similares (puesto que el 90 % de todos los
individuos colectados son murciélagos hospederos susceptibles) hayan tenido como factores
principales a los asentamientos humanos , pastizales y grado de fragmentacion asociados al
aumento de la abundancia, riqueza, diversidad taxondmica y proporcion de especies
abundantes, puede estar relacionado principalmente a que existen especies que se ven
favorecidas por la transformacion del paisaje, y son capaces de trasladarse entre mosaicos,
forrajear en mas de un habitat , asentarse y reproducirse con éxito (Moreno y Halffter, 2001),
estos resultados apoyan la hipotesis propuesta por Suzén et al. 2015, en donde los procesos

antropogénicos pueden impulsar el filtrado ambiental de hospederos.

Por otro lado, este aumento también puede deberse a los ciclos de colonizacidn, en donde se
ha observado que en etapas iniciales después de la perturbacion ambiental existe un proceso
de colonizacién y este éxito puede verse favorecido por el éxito reproductivo de las especies
colonizadoras, siendo la inmigracion de hébitats circundantes el factor mas importante para

el establecimiento temporal del ensamble (Moreno y Halffter, 2001; Mouquet et al., 2003).

El incremento de la abundancia, riqueza y diversidad taxondmica y funcional de especies de
murciélagos hospederos susceptibles en funcién del aumento de asentamientos humanos y
cobertura de pastizales, puede estar asociado principalmente al aumento de la disponibilidad

de alimento (Rocha et al., 2017a).

Estas especies de hospederos como se ha mencionado anteriormente son principalmente
especies con abundancia relativa alta y generalistas, las cuales incluyen en su alimentacion
frutos de especies de plantas de la familia Solanaceae que suelen crecer en los bordes de los
fragmentos, ademas especies de la familia Phillostomidae y Sturninae también suelen utilizar
espacios abiertos como campos de cultivo agricolas (Morrison, 1980; Mello, Kalko y Silva;

2008).

Por otro lado, atributos funcionales como el tamafio de estas especies les podria conferir
mayor capacidad de desplazamiento para habitar y utilizar diferentes espacios fuera de su

rango de habitat en la busqueda de refugio y alimento.

Los efectos diversos que podemos observar detalladamente en cada una de las escalas de

analisis también pueden ser el reflejo de las caracteristicas interespecificas mediadas por los
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rasgos ecoldgicos de las especies como la dieta, tamafio corporal, areas de actividad, sexo
que estan vinculados a la escala en el que las especies perciben e interactian con la
complejidad estructural de la vegetacion a nivel individual (Avila Cabadilla et al., 2012;

Meyer et al., 2016, Rocha et al., 2017a, Rocha et al.,2017b).

Por ejemplo, se ha documentado que los murciélagos frugivoros neotropicales, tienden a ser
capturados con mayor probabilidad en areas fragmentadas, mientras que otras especies
tienden a desaparecer, estos resultados coinciden con los obtenidos en este estudio ya que la

mayoria de las especies pertenecen a este gremio trofico (Meyer et al., 2016).

Por el contario observamos que los efectos de los asentamientos humanos y cobertura
forestal tienen un efecto negativo en la diversidad filogenética, sin embargo, los pastizales
tienen un efecto positivo, este patron interesante puede deberse como anteriormente
mencionamos las especies mas abundantes en ambientes perturbados, suelen ser
generalistas, como especies del género Artibeus, Sturnira, Carollia, Glossophaga que en
nuestro estudio estan filogenéticamente cercanas. A pesar del sesgo que pudiera generar la
construccion de nuestro arbol filogenético (Bininda Emonds et al., 2007). se muestran

resultados consistentes en la mayoria de nuestros analisis.

Otra posibilidad es estas especies son generalistas y pueden estar aprovechando los recursos
que ofrece la vegetacion de sucesion temprana que rodea a los pastizales para alimentarse o
los espacios abiertos que ofrecen las matrices para desplazarse (Meyer et al., 2016, Klingbeil

y Willlig, 2009)

Un aspecto interesante que pudimos encontrar en los analisis y que de manera consistente
apoyan nuestras sugerencias es que no solo encontramos patrones de respuesta de la

estructura de los ensambles a las variables paisajisticas, sino también a las escalas de analisis.

Estos patrones nuevamente pueden estar explicados por las particularidades de cada especie
en el uso de los recursos a nivel de poblacion (Klingbeil y Willlig, 2009), por ejemplo,
algunas de las especies mds abundantes que encontramos en este estudio pertenecen al
género Glossphaga y Sturnira las cuales su area de actividad se encuentra entre los 500 y
600 metros respectivamente (Lemke, 1984;Fenton et al., 2000) y que no dependen tanto de
la cantidad de bosque, si no que pueden alimentarse en espacios relativamente abiertos, por

lo tanto esto podria explicar que la proporcion de especies abundantes (factor de
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equitatividad) haya estado mayormente asociado negativamente al grado de cobertura

forestal en los paisajes de 1 y 4 kilometros.

Y el grado de fragmentacion, uno de los factores mas importantes asociado positivamente al
aumento de la abundancia de especies como Artibeus a escala de 8 kildémetros, minimizando
el efecto de la configuracion espacial en la abundancia gracias a la capacidad de vuelo, ya

que un paisaje mas fragmentado puede proveer de mas recursos cuando viajan entre parches.

Para entender los cambios es la riqueza, diversidad y composicion de los ensamblajes de
especies es necesario comprender el papel de los rasgos funcionales en las especies
involucradas ya que estos son los que influyen en las respuestas a las condiciones

ambientales (Salgado-Negret, 2004, Violle, 2007).

La disminucién de la diversidad funcional y el aumento de la diversidad filogenética en
funcién del incremento de pastizales en paisajes de 8 Kilometros puede estar relacionada
paralelamente con la disminucion de la equitatividad funcional en esta escala (debido al
aumento de asentamientos humanos), ya que una baja equitatividad funcional implica que
algunas partes del nicho funcional estdn siendo ocupadas pero subutilizadas, es decir que la
presencia de especies que podrian estar realizando ciertas actividades esenciales para el
mantenimiento de los servicios ecosistémicos estan ocupados pero no son funcionales
(Mason et al., 2013). Esta idea la sostenemos por el hecho de que la mayoria de las especies
que encontramos son frugivoros, y la presencia de especies raras fue casi nula, lo que

implicaria un desplazamiento de estas por las mas abundantes.

En esta escala (8 kilémetros) también observamos que la diversidad beta taxondémica y
diversidad filogenética estuvieron asociadas positivamente con la estructura del paisaje, de
tal manera que el recambio de especies que observamos a nivel regional puede ser una
explicacion a que la diversidad filogenética no se haya visto afectada con el incremento de
pastizales ni el grado de fragmentacion, esto nos permite sugerir que el filtrado ambiental y
el recambio de especies pueden ser los mecanismos que estan mediando la estructura del

ensamblaje (Suzan et al., 2015, Morante-Filho et al., 2015).

Por ultimo, observamos otro patron relacionado con las escalas de analisis a 6 y 8 kilometros,

en donde la prevalencia de rabia, diversidad filogenética, taxondémica, y funcional, riqueza
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y abundancias del ensamblaje completo como del ensamble de hospederos, tuvieron fuertes

asociaciones con los atributos del paisaje.

Este patron de la escala de efecto (i.e. asociaciones mas fuertes) indicaria que la estructura
del ensamblaje de murcié¢lagos de esta region depende mas de caracteristicas a escala de

paisaje que a una escala local (unidad de paisaje de 1 kilometro).

Estas asociaciones fueron tanto positivas como negativas en las variables, las cuales

explicaremos a continuacion.

Aunque a través de nuestra prueba de diagnostico s6lo nos obtuvimos datos sobre la
respuesta inmune a la infeccion por virus de rabia y no sabemos si los individuos
seropositivos estan pasando por un proceso de infeccion de manera integral proponemos que
la disminucion de la diversidad taxondmica y riqueza en estas escalas se puede estar llevando
a cabo un mecanismo de transmision en especifico como el efecto de dilucion (Keesing et

al., 2006).

Aunque pueda parecer contradictorio por haber obtenido valores de diversidad beta
taxondmica y recambio altos, recordemos que la mayoria de especies capturadas son
hospederos susceptibles, ademas de que la abundancia también aument6 en esta escala y los
individuos seropositivos fueron de las especies mas abundantes. Esta idea la sustentamos
con la teoria epidemiologica en donde se sugiere que la proporcion de individuos en una
poblacion que estan infectados por un patdégeno (prevalencia) es el resultado de la dindmica
de transmision entre infectados y huéspedes susceptibles. Ademas, a nivel de paisaje la
transmision de un patogeno depende también de la dispersion. (Anderson y May 1979; Suzan

et al., 2015).

Con estos resultados apoyamos la hipodtesis propuesta por Suzan y cols. (2015) en donde
sugieren que especies hospedadoras generalistas se encuentren en muchos de los
ensamblajes locales que forman una metacomunidad sobre un paisaje (mayor ocupacion) en
donde la dispersion de individuos hospederos (e.g. Desmodus rotundus) mantendria
patogenos a escala de paisaje y menos comunidades diversas en sitios degradados (e.g.
Artibeus). En consecuencia, el riesgo de enfermedades zoonoéticas transmitida por especies

hospederas generalistas puede ser mas alto en areas perturbadas.
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Por otro lado, un paisaje perturbado podria favorecer las tasas de contacto debido al aumento
de la abundancia y consecuentemente el intercambio de virus entre especies de murciélagos,

favoreciendo la trasmision (Hernandez-Martinez et al., 2018).

La diversidad funcional mostré estar relacionada positivamente con la prevalencia de rabia,
los factores que consideramos en este estudio fueron rasgos de tipo respuesta (peso, longitud
del antebrazo, gremio trofico, estrategia de forrajeo, habitat de forrajeo y vulnerabilidad) y
las especies que encontramos positivas a anticuerpos de la rabia tienen rasgos funcionales
diversos, por ejemplo tienen un peso y longitud del antebrazo mayores (mayor cobertura

de vuelo) en promedio que otras especies hospederas susceptibles (Norberg y Rayner 1987).

La pérdida de cobertura forestal natural en areas urbanas y suburbanas parece estar
relacionada con especies con una alta relacion de aspecto y carga alar ya que estos rasgos
favorecen el vuelo de alta velocidad y baja velocidad, coste energético, ideal para la
explotaciéon de entornos abiertos (Jung y Threlfall, 2016), por lo tanto los atributos
funcionales de los individuos pueden mostrarnos informacion sobre la respuesta ante los
cambios en el paisaje, cuales especies se adaptan y sobreviven en estos paisajes y por lo

tanto con la prevalencia de enfermedades .

9.-Conclusiénes

Sugerimos que estos resultados nos dan una aproximacion de las caracteristicas,
taxondmicas y funcionales que pueden integrarse en futuras investigaciones en relacion con
la prevalencia de rabia en murci¢lagos. Sin embargo, una de las limitaciones de este trabajo
es obtener indices de diversidad filogenética y funcional mas precisos integrando rasgos
funcionales respuesta especificos de las poblaciones de especie, construccion de un arbol
filogenético mas detallado con secuencias genéticas y la obtencion de prevalencias a partir

de diagndsticos moleculares de la presencia del virus.

Por otro lado, sugerimos que estos resultados pueden ser el preambulo para futuras
investigaciones encaminadas a estudios mas particulares para evaluar la respuesta de
poblaciones importantes en el mantenimiento y trasmision del virus de rabia como

Desmodus rotundus. Puesto que podemos observar patrones definidos a nivel del ensamblaje
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no se tiene informacion sobre la respuesta a nivel de poblaciones que puedan tener un papel

importante en la transmision del virus de rabia y su relacion con la estructura del paisaje.

La implementacion de modelos multiples y analisis del paisaje como herramientas de
analisis, asi como la incorporacion de los diferentes aproximaciones y componentes de la
diversidad pueden ser de gran ayuda para en entendimiento de los mecanismos que influyen
en la transmision y mantenimiento de enfermedades con dindmicas ecoldgicas complejas

como la rabia.

Nuestros resultados sobre las caracteristicas del paisaje pueden apoyar investigaciones
relacionadas con el disefo de estrategias de conservacion para murcié¢lagos a nivel de paisaje,
sin embargo, los patrones obtenidos en este estudio pueden ser diferentes para otros grupos
taxondmicos, por lo que es de suma importancia obtener informacion sobre la respuesta de

especies ya sean hospederos, vectores o patdgenos ante la trasformacion del paisaje.

El hecho de que los factores mas importantes que determinan la estructura de ensamblajes
de murciélagos hospederos sea el incremento de los asentamientos humanos y de pastizales
inducidos, asi como la reduccion de héabitat, mas que la fragmentacion del habitat, apoya la
idea de que la preservacion de extensiones de cobertura forestal en los tropicos no soélo es
primordial para la conservacion de especies si no también podria prevenir el aumento de la

prevalencia de rabia en los tropicos.

El aumento de asentamientos humanos y pastizales, es decir la pérdida de habitat, indica
tener una influencia mayor en la transmision del virus que las caracteristicas ecoldgicas de
las especies en la prevalencia de rabia, por lo que el estudio de la ecologia del paisaje puede
proporcionar informacion para entender, o esclarecer mecanismos o factores desconocidos
intrinsecos en paisaje sobre la dindmica de transmision y mantenimiento de la rabia y otras

enfermedades zoonoticas.

Proponemos que el estudio e inclusion de los diferentes componentes de la biodiversidad
(taxonomica, funcional y filogenética) en conjunto con analisis paisajisticos multiescalares
permitiran entender dindmicas de transmision y mantenimiento de diferentes enfermedades

zoonoticas en paisajes antropizados.
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Material suplementario

Cuadro 1.- Valores del calculo de completitud del muestreo de murciélagos por sitio y por

estado.

Estado Sitio | Sample completeness
SC (%)
Yucatan 1 0.991
Yucatan 2 0.987
Yucatan 3 0.986
Yucatan 4 1
Yucatén 5 1
Veracruz 6 1
Veracruz 7 1
Veracruz 8 1
Veracruz 9 0.988
Veracruz 10 0.986
Campeche 11 0.909
Campeche 12 0.977
Campeche 13 0.957
Campeche 14 0.855
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Figura 3.- Dendogramas generados a partir de las matrices de la diversidad beta taxonémica del

ensamble completo de murci¢lagos (A) y el ensamble de murciélagos hospederos susceptibles (B)
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