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Resumen

En este trabajo se investigd el efecto que tiene la latitud, la altitud, la diversidad
filogenética de murciélagos, la riqueza de plantas y murciélagos frugivoros en el
solapamiento de dieta de estos. Para ello, se usé la informacion de las interacciones
murciélago-fruto del Neotropico publicadas hasta el mes de agosto del afio 2017. Para
medir el solapamiento de dieta de los murciélagos se calcularon los indices de Morisita-
Horn (M-H) y el indice promedio de especies compartidas entre pares de especies
(EC). Se realiz6 una hipdtesis filogenética con el fin de obtener el indice de distancias
medias entre pares de especies (MDP) de cada comunidad de murciélagos, el cual es
una medida de diversidad filogenética. Finalmente se realiz6é un modelo lineal
generalizado mixto (GLM) para saber cual de las variables tenia un efecto significativo
en el solapamiento de dieta.

La latitud, altitud y diversidad filogenética de murciélagos frugivoros resultaron
variables no significativas para explicar el solapamiento de dieta de murciélagos. La
riqueza de plantas de cada comunidad tuvo una relacién negativa significativa con en el
indice de M-H. Mientras que el indice EC present6 una relacion positiva y significativa
con la riqueza de plantas. Por otro lado, la riqueza de especies de murciélagos de cada
comunidad tuvo un efecto negativo en el solapamiento de dieta medido con el indice
EC. Los resultados de este estudio sugieren que el solapamiento de dieta entre
murciélagos frugivoros esta determinado por variables bidticas como la riqueza de

recursos disponibles y las conductas de forrajeo de los murciélagos.

Palabras clave: nicho trofico, productividad, plantas quiropterocoricas, conducta de

forrajeo, interacciones murciélago-fruto.
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Introduccion

La particion de los recursos entre especies puede verse influenciada por diversos
factores; como el conservadurismo de interacciones y la coevolucion, factores
biogeograficos como la divergencia y procesos de especiacion y factores ecoldgicos,
como la distribucion de las poblaciones (Vazquez et al., 2009; Peralta, 2016). Asi como
por la variabilidad en tiempo y espacio de las especies interactuantes en una
comunidad (Morales y Vazquez, 2008; Garcia, 2016).

Palacio-Nufiez y colaboradores (2008) hacen énfasis en que la complejidad del
estudio de las comunidades radica en la existencia de un numero considerable de
variables que influyen sobre las especies y sus interacciones. Estudiar las variables
que intervienen en el solapamiento de nicho de las especies puede ayudarnos a
entender como es que las comunidades se ensamblan en tiempo y espacio, y si las
especies que la conforman pueden o no compartir un recurso particular. Asi como para
predecir los cambios de éstas debido a las perturbaciones antropicas (Burkle y Alarcon,
2011; Bascompte y Jordano, 2013). El nicho ecoldgico de una especie puede definirse
como la suma de todas las variables ambientales que influyen sobre un organismo vy
sus interacciones. Por lo tanto, es un espacio en una region n dimensional, que puede
dividirse en nicho fundamental, el cual incluye todas las condiciones en las que podria
vivir una especie y el nicho realizado, el cual es restringido por las interacciones
bidticas de competencia y coexistencia (Hutchinson, 1957).

Se sabe que los animales tienden a ampliar o reducir su nicho tréfico
dependiendo de la diversidad y disponibilidad de recursos, los cuales en ocasiones se
encuentran distribuidos en funcion de gradientes ambientales y geograficos (Morales-
Castilla y Garcia-Valdés, 2014). Un ejemplo de esto es el estudio realizado por Alegre y
colaboradores (1989) donde explican que la distribucion geografica de la lechuza
comun (Tyto alba) esta influenciada por la variacion de un gradiente bioclimatico que
esta determinado por la altitud y la latitud, asi como por la exclusibn competitiva con
otras aves parecidas. Asimismo, hacen resaltar que la afinidad trofica, es decir, el
solapamiento de dieta va cambiando conforme cambia la altitud debido a la diversidad
y disponibilidad de recursos. Un caso similar es el presentado por Ortaz y
colaboradores (2011), en el que encontraron que la amplitud y el solapamiento de dieta
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entre peces invertivoros Neotropicales pueden variar en escala espacial y temporal,
inducidos por la descarga hidraulica.

El bajo solapamiento en el uso de recursos entre especies también puede
explicarse porque estos se han especializado conductualmente, fisiolégicamente y
morfolégicamente para consumir o usar recursos especificos. Por ejemplo, las abejas
del género Centris actuan como unicos visitantes florales de algunas especies
arbustivas del género Malpinghia, en Los Tuxtlas, Veracruz, y esto es debido a que las
abejas de éste género estan especializadas en detectar el aroma mediante compuestos
quimicos del aceite floral que producen sus flores (Carmona-Diaz et al., 2017).

El solapamiento en el uso de recursos alimenticios ha sido evaluado entre
grupos de diferentes especies. Gorchov y colaboradores (1995) describen que el
solapamiento de dieta entre aves y murciélagos en un bosque tropical es muy reducido.
Los murciélagos comparten 10% de la dieta de aves y las aves solo el 4% de la dieta
de los murciélagos. Estos resultados demuestran que existe una particion de recursos
entre grupos de especies de diferente clase. Por otro lado, el estudio realizado por Lou
y Yurrita (2005) demuestra que la particion de recursos alimentarios también esta dada
entre especies de un mismo género, ya que las especies de murciélagos frugivoros de
Yaxha, Petén, Guatemala, mostraron un consumo diferencial en las especies de
plantas que consumen. Este resultado puede deberse a el tamano corporal entre los
murciélagos, la densidad energética de los recursos y una diferenciacion temporal en la
fenologia de las plantas (Tschapka, 2004).

Por lo tanto, si tenemos en cuenta que las especies mas emparentadas
filogenéticamente pueden conservar rasgos funcionales (p.e. tamafio corporal);
podemos usar los indices de diversidad filogenética para entender como la cercania
filogenética de las especies de una comunidad puede influir en el solapamiento de su
dieta (Cavender-Bares, 2009). Las medidas de diversidad filogenética cuantifican el
grado de similitud entre las especies, las cuales dependen de una seleccion de rasgos
influenciados por la especiacién, el conservadurismo de rasgos, sus interacciones de
coexistencia y competencia, asi como el ambiente en el que se encuentran las

especies (Cavender-Bares, 2009; Vellend et al., 2011).
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En este trabajo se investigd el efecto de la geografia (latitud y altitud), la diversidad
filogenética, riqueza de especies de murciélagos frugivoros y plantas quiropterocéricas
sobre el solapamiento de dieta de las especies de murciélagos frugivoros

Neotropicales.

Objetivo

Determinar la importancia de la geografia y la relacién entre especies de murciélagos
(diversidad filogenética) en el solapamiento de dieta entre murciélagos frugivoros.
Especificamente, evaluar como varia el solapamiento de dieta entre ensambles de
murciélagos frugivoros Neotropicales con respecto a la latitud, altitud, riqueza de

murciélagos, su diversidad filogenética y la riqueza de plantas que consumen.

Justificacion

Los murciélagos juegan un papel sumamente importante en la dinamica de los
ecosistemas, ya que por sus habitos alimenticios y conductuales coadyuvan en la
polinizacién y en la dispersion de las semillas de especies de plantas, procurando la
regeneracion de ecosistemas tropicales (Medellin y Gaona, 1999; Muscarella y
Fleming, 2007). Sin embargo, no se ha realizado un estudio que sintetice y evalue el
peso de las variables que influyen en el solapamiento de la dieta de estas especies. Es
por esto que, investigar el efecto de variables geograficas, filogenéticas y comunitarias
en el solapamiento de dieta de los murciélagos frugivoros resulta de gran importancia.
En principio para entender patrones y procesos generales dentro de la ecologia y la
biologia de las especies y sus interacciones; y después para usar dicha informacion
como una herramienta para la planeacion de su conservacion de forma regional e

incluso global de dichas interacciones murciélago-fruto.

Hipétesis y predicciones

La riqueza, distribucién y disponibilidad de los recursos para la mayoria de los
animales, tienden a regirse por gradientes geograficos, los cuales estan determinados
principalmente por gradientes ambientales (Vazquez y Stevens, 2004). Esto a su vez

provoca que las especies de animales modifiquen sus interacciones inter e
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intraespecificas en relacién al gradiente geografico (Srivastava, 1999; Olsen y Jordano,
2002; Menke et al., 2012; Schleining et al., 2012; Saavedra et al., 2014; Maglianesi et
al., 2015 y Garcia, 2016), por lo que se generan cambios en el solapamiento de nicho
trofico entre las especies. Por lo anterior, podemos esperar que el solapamiento de
dieta entre murciélagos varie a través de un gradiente latitudinal y altitudinal. Siendo las
comunidades de murciélagos mas tropicales (menor latitud y altitud) las que menos
solapamiento de dieta presenten, por la mayor oferta de recursos alimenticios.

Por otro lado, se espera que en comunidades con mayor diversidad filogenética
de murciélagos, el solapamiento de dieta de estos sea menor, debido a la mayor
variedad de rasgos morfolégicos y fisioldogicos que resultan en interacciones mas

especificas entre los murciélagos y las plantas que consumen.
Métodos

I. Busqueda de informacion y criterios de seleccién.

Las matrices de interaccion de las especies de plantas cuyos frutos fueron consumidos
por murciélagos se obtuvieron por tres métodos; el primero fue a través de revisiones
bibliograficas realizadas por otros autores, las cuales presentaron mediante tablas de
contingencia, la dieta e interaccion troficas de murciélagos frugivoros (p.e. Mello et al.,
2011; Saldafa-Vazquez et al., 2013). El segundo método fue a través de una revision
exhaustiva de la bibliografia disponible hasta el mes de agosto del afio 2017. Se
utilizaron los motores de busqueda de literatura Google Scholar, e ISI Web of
Knowledge. Se usaron como palabras clave para la busqueda: “bats”, “murciélagos”,

” “* |1’ “
)

“Phyllostomidae”, “seed dispersal’, “dispersion de semillas”, “diet”, “dieta”, “frugivory” y
“frugivoria” en el titulo y resumen. No se realizé una seleccién o discriminacion por ano,
publicaciones, o revistas cientificas en especifico. Por ultimo, a partir de los estudios
obtenidos de la revision bibliografica se hizo una revision de la literatura citada para
obtener otros estudios.

Se seleccionaron aquellos estudios que tenian datos cuantitativos y de
frecuencia sobre el consumo de frutos por parte de los murciélagos frugivoros

(muestras de excretas) en los que las plantas y los murciélagos fueron determinados
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hasta el nivel taxonémico de especie o morfoespecie. Ademas, estos estudios debian
incluir datos geograficos (como minimo el nombre de la localidad de estudio) y al
menos un afo de observaciones. Esto con la finalidad de obtener un calculo menos
sesgado de las interacciones murciélago-fruto y de la riqueza de murciélagos y plantas

presentes en cada comunidad.

Il. Matriz de interaccién murciélago-fruto y sus datos geograficos.

Se construyeron matrices de interacciones cuantitativas para cada comunidad de
murciélagos reportadas en los estudios. En estas matrices se colocaron las especies
de murciélagos en las columnas y las especies o0 morfoespecies de plantas en las filas.
En cada una de las entradas se asigné la frecuencia de las interacciones observadas;
la frecuencia esta dada por las veces que se encontraron semillas de plantas en las
heces de los individuos de una especie de murciélago por cada comunidad.

Ademas de los datos de interaccion, se registro la altitud, latitud y longitud de
cada comunidad estudiada. Las localidades que no tenian coordenadas geograficas
reportadas se buscaron en Google Earth para poder georeferenciarlas. En casos donde
se reporté mas de un punto geografico de colecta de murciélagos y semillas se calculd
un centroide de los sitios de muestreo, a partir de un Sistema de Informacion
Geografica (SIG; QGis Desktop 2.14.13). Para ello se usaron todos los puntos de los
sitios de muestreo, posteriormente se utilizoé la herramienta vectorial de poligonos y se
saco el centroide del mismo; esto nos arrojé una coordenada que referencia el centro

geomeétrico del conjunto de las coordenadas.

lll. Solapamiento de nicho tréfico

Con el fin de determinar el solapamiento de dieta de cada matriz de interacciéon se
utilizaron dos indices; el de Morisita (1959), modificado por Horn (1966) y el indice
promedio de especies compartidas (Roberts y Stone, 1990; 1992). El indice de
Morisita-Horn (M-H) da como resultado el promedio de similitud en el patron de
interaccion entre las especies de un nivel, en este caso, de murciélagos expresado en
términos de proporcion de recursos similares entre las especies de una comunidad

(Dormann et al., 2017). La expresion matematica del indice M-H (Krebs, 2014) es:
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2% Pij Py

Ch =
YU PL+ X PR

Donde Ch es el indice simplificado M-H, Pj; es la proporcion del recurso i/, del total de
los recursos utilizados por la especie j; Py es la proporcién del recurso i, del total de los
recursos utilizados por la especie k; y n es el total de los recursos.

El indice promedio de especies compartidas (EC), esta basado en una matriz de
incidencia entre pares de especies, donde se calcula el “checkerboard score” para
todas las especies de la matriz y promediando como un indice de coocurrencia de la
comunidad (Roberts y Stone, 1990; 1992). Su formula es:

Donde ECj es el indice EC; R; es el total de recursos de la especie i; R; es el
total de recursos de la especie j; y S es el total de recursos que comparten las especies
iy j. Mientras mas grande sea el EC, mayor es el promedio de especies compartidas en
la matriz de datos. El calculo de ambos indices se realizé usando la funcién grouplevel

del paquete bipartite del lenguaje de programacién R (Dormann et al., 2017).

IV. Diversidad filogenética de murciélagos

Para realizar el analisis de diversidad filogenética (MDP, por sus siglas en ingles) es
necesario contar con una hipétesis filogenética robusta mediante la cual se realicen las
mediciones de distancias de rama. Debido a que en la literatura no se encontré un
arbol filogenético que incluyera el total de las especies de murciélagos integrados en
este estudio, se realizé una hipotesis filogenética utilizando fragmentos de cuatro
secuencias mitocondriales (COX1, CYTB, COIl, RAG2) y dos nucleares (12S y 16S),

obtenidas de GenBank (http://www.ncbi.nlm.nih.gov/genbank/) para 88 especies de

murciélagos, utilizando a Furipterus horrens (Furipteridae) para enraizar el arbol. La
seleccidon de especies utilizada en la filogenia son las incluidas en este trabajo y otras
especies para representar clados no muestreados y complementar la filogenia de mejor
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manera. Las matrices individuales fueron alineadas a ojo con el programa PhyDe®
(Mdller et al., 2010) y concatenadas en Mesquite v. 2.75 (Maddison y Maddison, 2009).
Posteriormente se obtuvo el modelo de evolucidn molecular para cada region,
utilizando el programa jModelTest 2.1.6 (Darriba et al., 2012).

Se realizaron analisis de maxima verosimilitud (ML) en Garli v 2.0

(http://garli.googlecode.com), utilizando modelos particionados para cada matriz con

dos réplicas independientes. Adicionalmente se realizaron analisis de Inferencia
Bayesiana en MrBayes v 3.2.6 (Ronquist y Huelsenbeck, 2003). Para la matriz
particionada se corrieron dos analisis independientes, utilizando una cadena caliente y
tres frias; cada corrida fue de 30 millones de generaciones, muestreando un arbol cada
3000 generaciones. La estacionalidad fue evaluada por los “likelihood scores” para el
tiempo de convergencia, posteriormente se elimind el 25% de las primeras corridas.
Las probabilidades posteriores (PP) fueron obtenidas para el soporte de los clados en
el arbol del consenso de mayoria del 50%.

Se utilizé el MDP de murciélagos en las matrices de interaccion, ya que detecta
mas facilmente comunidades no aleatorias, representa de mejor manera los patrones
de agrupamiento del arbol filogenético y es mas sensible a la riqueza de especies y no
a sus abundancias (Vellend et al., 2011). Las métricas de divergencia o similitud en el
MDP con datos de presencia y ausencia estan representadas por longitudes de rama,
promediando la distribucion de unidades extraidas de un arbol filogenético
(sustituciones por sitio). Estas sustituciones representan el promedio de distancia
filogenética entre pares de especies (Vellend et al., 2011; Tucker et al., 2016). Para
determinar que tan agrupadas o sobredispersas filogenéticamente estan las especies
de cada comunidad, se utilizé el valor estandarizado de MDP comparado con un
modelo nulo a 1000 aleatorizaciones (NRI), con la finalidad de tener un valor que nos
ayude a hacer deducciones respecto a los resultados (Valiente-Banuet y Verdu, 2007).
Estas meétricas fueron calculadas usando el paquete PICANTE del lenguaje de
programacion R (Kembel et al., 2016).

Finalmente para realizar el MDP fue necesario recortar la hipétesis filogenética
que se elabord, colocando en la matriz de datos un valor de “cero” para las especies
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que no estaban presentes en las comunidades. De este modo el analisis solo genera

distancias medias entre pares de especies presentes en una comunidad.

V. Modelo lineal generalizado mixto

Antes de evaluar el efecto de cada variable independiente sobre los indices de
solapamiento de nicho, se realizaron dos analisis de correlacion. El primero entre las
variables independientes (latitud, altitud, MDP, riqueza de especies de murciélagos y
riqueza de especies de plantas) y el segundo entre variables dependientes (indices M-
H y EC), con la finalidad de eliminar variables que se encuentren correlacionadas.
Debido a la no normalidad de los datos de las variables independientes y dependientes
se realizaron correlaciones de Spearman, utilizando el lenguaje de programacion R,
con la paqueteria corrplot (Weiy Wei, 2017).

Finalmente para evaluar el efecto relativo de cada variable independiente sobre
las variables dependientes se ajustaron dos modelos lineales generalizados mixtos
(GLM por sus siglas en inglés) (McCullagh y Nelder, 1989). En ambos modelos se
incluyeron todas las variables explicativas (latitud, altitud, MDP, riqueza de especies de
murciélagos y riqueza de especies de plantas) ya que ninguna resulté correlacionada
(ver resultados).

El primer modelo tuvo la siguiente sintaxis: M-H ~ latitud + altitud + MDP +
riqueza de especies de murciélagos + riqueza de especies de plantas, y se le ajustd
una distribucién gaussiana. En el segundo la sintaxis fue: EC ~ latitud + altitud + MDP +
rigueza de especies de murciélagos + riqueza de especies de plantas, y se le ajustd
una distribucién gaussiana. Ya que las variables explicativas incluian datos de tipo
conteo (riqueza) y continuos (latitud, altitud, MDP) se transformaron a raiz cuadrada,
con la finalidad de normalizar la distribucion de los residuales de cada modelo. Para
evaluar la significancia del modelo se realizé una prueba de x%. Este analisis se realiz6

usando la funcion g/im en el lenguaje de programacion R.
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Resultados

Se obtuvieron 36 estudios de interacciones murciélago-fruto. Estos trabajos fueron
realizados en ocho paises dentro de los limites de la region geografica del Neotropico,
los cuales son: Argentina, Brasil, Colombia, Costa Rica, Guatemala, Guyanas, México y
Peru (ver material suplementario, Tabla 1). Con estos datos se construyeron 36
matrices de interacciones cuantitativas (ver Anexo 1).

En total reunimos datos para 51 especies de murciélagos en los diferentes
puntos del Neotropico, pertenecientes a la familia Phyllostomidae y a las subfamilias
Carollinae, Glossophaginae, Phyllostominae y Stenodermatinae (ver material
suplementario, Tabla 2). Por otro lado, se registraron 240 especies de plantas y
aproximadamente 67 morfoespecies, pertenecientes a las familias botanicas
Actinidiaceae, Anacardiaceae, Annonaceae, Apocynaceae, Araceae, Bromeliaceae,
Cactaceae, Campanulaceae, Cannabaceae, Caricaceae, Cecropiaceae,
Chloranthaceae,  Combretaceae, Cucurbitaceae, Cyclanthaceae, Fabaceae,
Gesneriaceae, Guttiferae, Hernandiaceae, Hypericaceae, Melastomataceae, Moraceae,
Muntingiaceae, Myrtaceae, Passifloraceae, Piperaceae, Rosaceae, Rubiaceae,
Sapotaceae, Schlegeliaceae, Solanaceae, Urticaceae y Verbenaceae (ver material
suplementario, Tabla 3).

Con respecto a los datos geograficos, 15 comunidades de murciélagos se
ubicaron en Brasil, siete en México, cuatro en Colombia y Costa Rica, dos en Argentina
y Perl, y una en Guyanas y Guatemala (ver material suplementario, Tabla 4). Las
coordenadas mas australes se encuentran en Rio Grande del Sur, Brasil (29°29°60”S;
53°54°29”0) y las mas septentrionales en San Luis Potosi, México (22°5'7.41”N;
99°1°'44.2970) (ver Figura 1).
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Figura 1. Mapa con la ubicacion de todos los puntos de las matrices. Cada punto en el mapa

corresponde al numero de identificacidon de cada matriz.

La mayoria de las comunidades (18; matrices: 2, 4, 6, 10, 12, 13, 15, 17, 20, 21, 22, 23,
25, 27, 28, 29, 32 y 34) presentaron un valor de indice de M-H entre 0.27 y 0.59. Por
otro lado, 15 comunidades (matrices: 1, 3, 7, 8, 9, 11, 14, 16, 18, 19, 24, 26, 30, 33 y
35) presentaron valores del indice de 0 a 0.26. Finalmente solo 2 comunidades
(matrices: 5 y 31) presentaron valores mayores a 0.6 (ver material suplementario, Tabla
4).

En el caso del indice EC, la mayoria obtuvo valores de entre 1 y 4 (28; matrices:
1,3,4,5,6,7,10, 11,12, 13, 14, 16, 17, 18, 20, 21, 24, 25, 26, 28, 29, 30, 31, 32, 33,
34, 35 y 36); cuatro de las matrices presentaron valores del indice por debajo de 1

(matrices: 15, 27, 8 y 19); y 4, presentaron valores por arriba de 5 (matrices: 2, 9, 22 y

23).



La hipotesis filogenética que se elabord a partir de datos moleculares del GenBank,
muestra que algunas ramas presentan una probabilidad posterior baja (PP < 0.9)
(Huelsenbech y Rannala, 2004), sobre todo en algunos nodos intermedios como por
ejemplo la divergencia en Stenodermatineae y Phyllostominae (PP= 0.52) y a su vez
con Glossophaginae (PP= 0.51). Por otro lado, las PP de las puntas de las ramas
resultaron altas, lo cual indica que las relaciones entre pares de especies estan bien
sustentadas por la hipétesis filogenética realizada; la topologia de esta filogenia se
presenta en la Figura 2.

Por otro lado, el analisis de MDP arroj6 que todas las comunidades tienen
valores de diversidad filogenética promedio entre 0.1 y 0.2, dando una diversidad
filogenética media de 0.18. Las comunidades 9, 10 y 20 fueron las que obtuvieron un
valor de MDP mas alto (0.24, 0.21 y 0.22; respectivamente), respecto a las demas, por
lo que tienen una diversidad filogenética mayor; contrario a las comunidades 13, 25y
36, las cuales tienen una diversidad filogenética menor (0.14, 0.15 y 0.15;
respectivamente). Asimismo, los valores de NRI al ser negativos demostraron que las
comunidades tienden al agrupamiento filogenético, con excepcidén de la comunidades
18, 24, 25, 26,28, 31 y 36, ya que éstas tienen una p<0.05 (ver material suplementario,
Tabla 4).
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Figura 2. Hipdtesis filogenética de especies de murciélagos de la familia Phyllostomideae y el ancestro
Furipterus horrens, incluyendo las especies de las comunidades de este estudio. Se presenta el soporte

de rama de cada relacién filogenética en porcentajes.



Ninguna de las variables independientes presenté correlacion significativa, por lo tanto,
no se elimind ninguna (ver Figura 3). Asimismo, ninguno de los indices de
solapamiento de nicho estaba correlacionado significativamente (r = 0.06; g.l. = 34; p =

0.69). Por lo cual, se trataron como variables de respuesta independientes.

Murcielagos
Latitud
Plantas
Altitud

MDP

-1 075 05 025 0 025 05 075 1

Figura 3. Correlograma que muestra la correlacion entre las variables explicativas; indice de diversidad
filogenética (MDP), Riqueza de murciélagos (Murciélagos), y riqueza de plantas (Plantas) en cada
comunidad. Los colores indican la correlacion entre variables y las “X” sobre cada correlacién indican no

significancia estadistica (P>0.05).

Para el indice de M-H la unica variable que fue significativa fue la riqueza de especies
de plantas presentes en la matriz de interacciones de cada estudio (X? = 0.08; p =
0.04). Siendo la relacién entre estas variables negativa (r = -0.36; g.l.= 34; p = 0.016)
(ver Figura 4, A).

Para el indice EC, se obtuvieron como variables significativas la riqueza de
especies de plantas (X? = 69.82; p < 0.001) y murciélagos (X* = 33.6; p < 0.001).
Presentandose una relacién positiva entre el indice EC con la riqueza de especies de
plantas (r = 0.38; g.I. = 34; p = 0.01; ver Figura 4, B). Por otro lado, existe una
correlacion negativa entre este indice y la riqueza de especies de murciélagos (r = -
0.31; g.l. = 34; p = 0.03; ver Figura 4, C).
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Figura 4. Graficos de dispersion de las variables significativas en los GLMs mixtos. En el panel A se
muestra la relacién negativa entre el solapamiento de dieta con el indice de Morisita-Horn (M-H) y
rigueza de plantas en la red de interaccion. En el panel B se muestra la relacién positiva entre el
solapamiento de dieta con el indice de especies compartidas promedio (EC) y riqueza de plantas en la
red de interaccion; por ultimo en el C la relaciéon negativa entre el solapamiento de dieta con el indice de

especies compartidas promedio (EC) y riqueza de murciélagos en la red de interaccion.



Discusion

En este trabajo se investigd la influencia que tienen los factores geograficos como la
latitud y altitud; factores ecologicos como la riqueza de plantas cuyos frutos son
consumidos por murciélagos, y la riqueza y diversidad filogenética de cada comunidad
de murciélagos en el solapamiento de dieta de murciélagos frugivoros Neotropicales.
Los resultados demuestran que la riqueza de plantas consumidas y la riqueza de
murciélagos de cada comunidad resultaron ser variables que tienen una influencia
significativa en el solapamiento de la dieta. Sin embargo, la latitud, la altitud y la
diversidad filogenética de cada comunidad de murciélagos no tienen un efecto
significativo en el solapamiento de dieta. A continuacion se discutiran estos hallazgos, y

sus alcances.

La riqueza de especies de plantas quiropterocdricas y de murciélagos predice el
solapamiento de dieta de murciélagos frugivoros.
De acuerdo con el indice de M-H, los murciélagos frugivoros tienen un mayor
solapamiento de dieta cuando la riqueza de especies de plantas es menor en cada
comunidad. Esto nos indica que la comunidad de murciélagos frugivoros se ve obligada
a consumir los mismos recursos al reducirse la diversidad de especies de plantas
quiropterocdricas en su comunidad. Este patrén coincide con lo reportado por Pedro y
Taddei (1997) en el sureste de Brasil, donde encontraron que cuando la diversidad de
recursos era baja, las especies Carollia perspicilata y Sturnira lilium presentaban un
alto grado de solapamiento en su dieta, y por el contrario, cuando la diversidad de
recursos era alta su dieta se solapaba menos. Por otra parte, Morales y colaboradores
(1997) obtuvieron el mismo patron comparando diferentes épocas del aino donde el
solapamiento de dieta se vio influenciado por la riqueza de especies de plantas
arbustivas, gramineas, arbéreas y herbaceas en la dieta del guajolote silvestre
(Meleagris gallopavo mexicana).

Estos resultados pueden explicarse por la teoria de forrajeo éptimo, propuesta
por Emlen (1966) y modificada por varios autores. Esta teoria esta basada en que la
dieta varia en respuesta a los cambios en la diversidad y abundancia de recursos

alimenticios. De este modo, al existir una alta riqueza de plantas, existe una mayor
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disponibilidad, diversidad y abundancia de frutos, por lo que los murciélagos tienden a
diferenciar su nicho alimentario (Lou y Yurrita, 2005; Trujillo y Lépez, 2014).

Por otro lado, el indice de EC, mostré que a una mayor riqueza de plantas
quiropterocéricas el solapamiento de dieta seria mayor entre pares de especies. Este
efecto es contrario a lo encontrado con en el indice de M-H. Esto se debe a que el
indice EC compara las especies de plantas que comparten pares de especies de
murciélagos, mientras que el de M-H, compara el solapamiento de plantas que
consumen los murciélagos de toda la comunidad.

Asimismo en algunas comunidades (ver comunidades 9, 22, 23, Tabla 4 del
material suplementario) existe un mayor numero de especies de plantas
fenotipicamente similares (p.e. Piper gaudichaudianum 'y P. glabratum; Solanum nudum
y S. umbellatum; P. tuberculatum y P. amalago) por lo que tienden a competir por
especies similares de murciélagos que las dispersen. Esto concuerda con lo reportado
por Howell y Hartl (1980) quienes encontraron que los murciélagos de la subfamilia
Glossophaginae explotaban un parche de forrajeo, el cual se conformaba en muchos
de los casos por plantas del mismo género, hasta agotar el recurso existente antes de
explorar otro parche de forrajeo con el fin de agotar la minima cantidad energética en la
busqueda de nuevos parches. ElI mismo efecto encontré Pleasants (1989) en
murciélagos nectarivoros, quienes consumen el néctar de diferentes flores en una
misma inflorescencia hasta agotar el néctar en ellas y proceden a consumir néctar de
otras inflorescencias. Este patron es denominado como el teorema del valor marginal
(Charnov, 1976). Este teorema asume que un animal guarda la experiencia suficiente
del terreno, asi como la cantidad de comida existente en el parche que forrajea y de
este modo, el animal puede saber el momento exacto en el que forrajear ese mismo
parche es mas o menos productivo en gasto energético que ir a buscar otro parche.

Los resultados del NRI demuestran que las especies de murciélagos son
similares filogenéticamente en la mayoria de las comunidades, debido a su agrupacion
en la filogenia. Esto podria provocar que consuman las mismas especies de plantas
(ver Figura 4c) (Wiens y Graham, 2005). Por estas razones se encontrd una relacion
negativa entre el solapamiento de dieta (EC) y la rigueza de murciélagos. Donde,
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mientras mas parecidos fenotipica y filogenéticamente los murciélagos tenderan a
compartir las mismas especies de plantas (Heithaus et al., 1975; Marinho-Filho, 1991).
Por otro lado, la conducta de forrajeo de murciélagos con tamafios corporales
similares puede explicar este resultado. Se sabe que murciélagos de tamafno corporal
similar forrajean en grupos, los cuales se forman en funcién de la abundancia de los
frutos (Wilkinson, 1992; Kerth et al., 2001). Esto genera que el aprovechamiento de los
recursos sea unidireccional a ciertas especies de plantas, por lo que el solapamiento de
especies de plantas sera mayor por cada par de especies de murciélagos, aun cuando

la riqueza de plantas en la comunidad sea alta.

¢Porqué las variables geograficas y filogenéticas no predicen el solapamiento de
dieta?

La no significancia de la latitud y altitud, en el solapamiento de dieta de los murciélagos
puede deberse a que en las comunidades estudiadas no hay una limitante geografica
en la productividad y riqueza de las plantas quiropterocoricas. Si bien las comunidades
estudiadas estan en un gradiente latitudinal amplio (ver Figura 1), estas se encuentran
en altitudes bajas y medias (ver Tabla 4 del material suplementario). De acuerdo a la
hipétesis de la productividad propuesta por Wright (1983), la energia solar y
disponibilidad de agua restringe la riqueza de especies (Hawkins et al., 2003). En
nuestro caso existen pocos estudios (tres; matrices 3, 9 y 19) que se encuentren en
condiciones limitantes de energia y agua. Al estar localizados en la regién tropical, la
mayor parte de las comunidades reciben una alta radiacién solar y precipitacion, que es
aprovechable para la produccion primaria de los bosques tropicales como los de Brasil,
México, Costa Rica y Colombia (Arias, 2001). Por lo tanto, las variables geograficas
antes mencionadas no resultaron significativas para predecir el solapamiento de dieta
en los murciélagos frugivoros.

Estudios previos han documentado que la riqueza de especies aumenta
conforme disminuye la latitud (Stevens, 1989; Brown y Lomolino, 1998; Gaston vy
Williams, 1996; Gaston, 2000). Sin embargo, se ha visto que existen excepciones
donde la relacion entre la latitud y la rigueza de especies no fue significativa. Las

razones de estos efectos fueron principalmente por la dependencia latitudinal en los
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muestreos (menos de 20° de separacién en las muestras). Esto ultimo coincide con
nuestros resultados, donde tenemos baja representatividad de comunidades entre las
latitudes 10 y 20, tanto al norte como al sur.

Asi mismo, el analisis de MDP refleja que existe una diversidad filogenética
similar en las comunidades (MDPyom = 0.18; DE = 0.02). Ademas, al ser la desviacion
estandar del indice MDP bajo, quiere decir que hay una baja variacion en la distancia
filogenética de cada comunidad. Esto puede deberse a que dentro de las comunidades,
existe una proporcion mayor de especies pertenecientes a un mismo género; lo cual
provocO que la distancia filogenética media fuera baja (Honorio et al., 2015). El
resultado del NRI demuestra que la mayoria de las comunidades estan mas agrupadas
que lo esperado al azar, lo cual significa que existe un filtrado ambiental, ya que las
especies comparten casi las mismas tolerancias fisioldgicas (conservadurismo de
rasgo) (Webb et al., 2002). La no significancia de la diversidad filogenética como
explicacion del solapamiento de dieta, se debe a que las comunidades de murciélagos
y plantas estan formadas por miembros limitados de especies que coexisten debido a
la divisién de los recursos de ambos grupos (Chase y Leibold 2003). Una explicacion
complementaria del porqué la diversidad filogenética no resulté significativa es debido a
que la filogenia no logra recuperar una variacion total y diferencial de los rasgos
morfoldgicos y ecoldégicos que van de la mano con los habitos alimenticios, como por
ejemplo la mandibula, la capacidad digestiva, la masa corporal, e incluso el repertorio
conductual de alimentacion de cada especie de murciélago en cada comunidad
(Wetterer, 2000; Mollerach y Mangione, 2004; Marchan-R, 2010; Mancina y Balseiro,
2010).

Conclusiones y direcciones futuras

La riqueza de plantas quiropterocoricas presentes en la red de interacciones predice el
solapamiento de dieta de los murciélagos frugivoros Neotropicales, al igual que la
riqueza de murciélagos en la red. Las variables geograficas como la altitud y la latitud

no predicen el solapamiento de dieta entre los murciélagos frugivoros, al igual que su
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Sin embargo, es importante que en estudios futuros se tome en cuenta otras variables
que pueden complementar estos resultados como: la densidad de plantas
quiropterocoéricas, y la disponibilidad de frutos de cada sitio de estudio, e incluir rasgos
morfolégicos como el aparato bucal o capacidad olfativa de las especies de
murciélagos, como variables para explicar el solapamiento de dieta. Ademas de
estudiar ecorregiones poco exploradas como las sierras templadas, bosques de
coniferas, bosques boreales y pastizales tropicales y templados (Olson et al., 2001), asi
como varios paises del Neotropico y el Paleotrépico, los cuales son regiones
biogeograficas con mayor distribucion de murciélagos frugivoros (Marshal, 1983;
Hodgkison, 2013) y hacer una comparativa entre las interacciones murciélago-fruto del
viejo y nuevo mundo.

Por otra parte, seria interesante determinar la diversidad filogenética de las
plantas y ver qué efecto tiene en el solapamiento de dieta de murciélagos. A su vez,
indagar sobre el solapamiento de dispersores en las plantas y evaluar su papel en la

facilitacion y la competencia con una perspectiva en las interacciones planta-animal.
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*Numero de identificacion de las matrices realizadas.



Tabla 2. Especies de murciélagos registradas en las matrices de interaccion. Especies

de acuerdo a Wilson y Reeder (2005).

Sub familia Especie
- Carollia sowelli
Carollinae Carollia brevicauda
Carollia castanea
Carollia perspicillata

Carollia submnifa
Rhinophyfla pumilio
Anoura geoffrop

_ Choeroniscus godmani
Glossophaginae | Gjossophaga commissarisi
Glossophaga morenoi
Glossophaga soricina
Hylonycteris underw oodi
Lophostoma silvicolum
Phyllostominae | phytiostomus discolor
Phyilostomus hastatus

Artibeus andenseni
Artibeus fimbnratus
Artibeus fraterculus
Artibeus glaucus
Artibeus gnomus
Artibeus jamaicensis
Artibeus lituratus
Arlibeus obscurus
Artibeus phaeotis
Artibeus planirostris
Arlibeus loltecus
Artibeus waisoni
Centurio senex
Chiroderma donae
Chiroderma willosum
Stenodermatinae | ENchisthenes hartii

Me sophylla macconnelli
Platyrrhinus dorsalis
Platyrrhinus helleri
Platyrrhinus lineatus
Piatyrrhinus matapalensis
Platyrrhinus recifinus
Pygoderma bilabiatum
Stumira bidens
Sturnira bogotensis
Sturnira erythromos
Stumnira hondurensis
Sturnira lilum

Sturnira ludovici
Sturnira luisi

Stumira oporaphifum
Sturnira parvidens
Sturnira tildae
Uroderma bilobatum
Vampyressa nymphaea
Vampyressa pusilla
Vampyressa thyone

-~




Tabla 3. Familias botanicas y especies de plantas de las matrices de interaccion.

Familia Especies Familia Especies
Actinidiaceae Saurauia veraguensis Hypericaceae Vismia angusta
Amaranthaceae | Sp. Vismia guianensis
Anacardiaceae |Anacardium excelsum Vismia macrophylla

Mangifera indica Vismia magnoliifolia
Spondias mombin Vismia mexicana
Spondias radikofen Vismia panamensis
Annonaceae Annona sp. Vismia sp.
Apocynaceae Thevetia gaumen Melastomataceae | Clidemia sp.
Araceae Anthurium sp. Conostegia bemoulliana
Philodendron Conostegia voicanis
appendiculatum Conostegia xalapensis
Philodendron sp. Miconia Albicans
Caclaceae Epiphyllum anguliger Miconia sp.
Campanulaceae | Burmeistera cyclostigmata Moraceae Chiorophora tinctoria
Cannabaceae Cellis iguanaea Clarisla mexicana
Trema micrantha Ficus adhatodifolia
Caricaceae Carica papaya Ficus americana
Cecropiaceae | Cecropia adenopus Ficus andicola
Cecropia distachya Ficus benjamina
Cecropia ficifolia Ficus cahuitensis
Cecropia glaziovii Ficus citrifolia
Cecropia oblusa - .
) Ficus eximia
Cecropia oblusifolia Ficus gomelleria
Cecropia pachystachya Ficus guaranitica
Cecropia pellata Ficus ais
Cecropia polistachya Fious h“”m””
Cecropia polyphiebia Flous hmvduta
Cecropia sciadophyfia Ficus killpi
Cecropia ::w Ficus laphatifolia
Chloranthaceae | Hedyosmum mexicanum Ficus lundellii
Combretaceae Terminalia catappa % luschnatiana
Cucurbitaceae | Gurania acuminata Ficus nymphaeifolia
Wilbrandia hibiscoides Ficus obtusifolig
Cyclanthaceae | Asplundia sp. Ficus pertusa
Asplundia vagans Ficus popenoei
Evodianthus funifer Ficus raduk
Thoracocarpus bissecius
. Ficus retusa
Fabaceae Cassia fruticosa Ficus sp
Lepaliens Langaioni Ficus ma.rdt
Senna frulicosa
Senna quinquangulata Ficus yoponensis
: - Maclura tinctoria
Outtierse Sp: Jreonis ALY Poulsenia armata
™ y Hermandie didymanthe Muntingiaceae | Muntingia calabura




Continuacion Familia Especies
Familia Especies J;gﬂ" mw;'@ :
Myrtaceae Eugenia acapulcensis homorphe peka
Psidium quajava Pathamarphe m'..lbewra
Psidium sp. 1 Erobotrya japonica
Psidium sp. 2 Rosaceae Rubus brasiliensis
Syzygium jambos Rubiaceae Psychotria sp.
Passifloraceae | Passiflora amethystina Randia armata
Passiflora sp. Chrysophylium gonocarpum
Passiflora umbilicata Sapotaceae Manilkara zapota
Piperaceae Piper hispidum Sideroxylon sp
Piper trigonum Schlegeliaceae | Schiegelia paraensis
Piper aduncum Acnistus arborecens
Piper aequale Solanaceae Aureliana sp.
Piper aeruginosibaccum Capsicum annuum
Piper amalago Cestrum sp
Piper arboreum Juanulioa mexicana
Piper arieianum Lycianthes geminifolia
Piper augustum Lycianthes multifiorumn
Piper auritum Markea neuratha
Piper bisasperatum Markea venosa
Piper cenocladum Physialis angulata
Piper cf. glabratum Physialis sp.
Piper colonense Solanum abutiloides
Piper crassinervium Solanum acerifolium
Piper ditatatum Solanum adelphum
Piper donatum Solanum aequale
Piper epigynium Solanurn aligerum
Piper friedrichsthalii Sofanum americanum
Piper gaudichaudianum Solanum aphyodendron
Piper gibbosum Solanum arboreum
Piper glabrescens Solanum argenfeum
Piper guadichaudianum Solanum atropurpureum
Piper hieronymi Solanum brenessi
Piper hispidinervum Solanum brodgettii
Piper hispidum Solanum chaetophorum
Piper jacquemontianum Solanum cinnamomeum
Piper lancaefolium Solanum confusum
Piper martensianum Solanum difiorum
Piper molicarium Solanum diphyilum
Pipar multiplinervium Sofanum erianthum
Piper obliquum Solanum granulosum-leprosum
Piper patulum Solanum grossum
Piper peltatum Solanum hirtum
Piper phytolaccaefolium Solanurm hispidum
Piper psilorachis Solanum inaequale
Piper reticulatum Sofanum lanceolatum
Piper sancti-felicis Soianum mauritianum
Piper sempervirens Solanum megalochifon
Piper sp. Sofanum nigricans
Piper tuberculatum Solanum nudum
Piper tucumanum Sofanum ochraceo-ferrugineum
Piper umbeliatum Sofanum ovalifolium




Continuacion

Familia

Especies

Solanum paniculatum
Solanum paranaenss
Solanum pseudocapsicum
Solanum riparium
Selanum rudapanum
Solanum rufescens
Solanum rugosum
Solanum santaecatharinae
Solanum schlechtendalianum
Solanum scuticumn
Solanum sp.

Solanum subsylvestris
Solanum swartzianum
Solanum symmefricum
Solanum tenuispinum
Solanum torvum

Solanum trichoneuron
Solanum lucumanense
Solanum umbellatum
Solanum undulata
Solanum variabile
Solanum versabile
Vassobia breviflora
Vassobia lorentzii

Urticaceae

Coussapoa oligocephala
Coussapoa villosa
Urara caracasana

Verbenaceae

Vitex gaurneri




Tabla 4. Valores de solapamiento de dieta, indice de diversidad filogenética, datos

geograficos, riqueza de murciélagos y plantas de las redes de interaccion estudiadas.

1 Argentina -25.6666667  -54.45 187  0.268021 125 02017142 () 7659205 5 17
2 Argentina -25.0833333 -65.1166667 947 057543 5333333 0.1367125 , ggars7g 4 17
3 Brasii  -19.833333 -41.8333333 628  0.2233221 1.1904762 0.1928771 1 41871156 7 21
4 Brasil -22.8 -48.4 527 0.4518881 14 02015039 (gg32a78 6 12
5 Brasii  -22.8152778 -48.39425 548  0.6549822 16  0.2143813 (g470501 5 12
6 Brasil  -20.6666667 -53.9083333 129  0.2903203 1.3666667 0.1747127 (7441472 3 8
7 Brasil  -22.7458333 -47.1091667 670  0.2575182 1.392857 0.2055572 (4380776 8 15
8 Brasil  -19.6666667 -42.9166667 532  0.2616962 0.8666667 0.217323 (596077 6 14
9 Brasil  -23.1833333 -46.8666667 734  0.2167546 8 0.262805 () 276690 2 16
10 Brasi  -19.5666667 -56.2333333 105  0.5501186 1.916667 0.2053846 g 3009463 9 10
11 Brasil 21385  -46.23499 837  0.2915801  1.25  0.1853982 4 4370969 8 14
12 Brasil  -24.2666667  -48.4 904  0.2444992 2 01788831 (g794074 6 23
13 Brasil  -19.2359  -57.5736 708  0.5866147 1.5  0.1480407 4 4893879 4 3
14 Brasi  -22.3666667 -46.9666667 596  0.5401979 24  0.2075727 (4345088 5 8
15 Brasil  -19.6416667 -42.4833333 228  0.2595003 0.5714286 0.1872197 4 3323356 7 9
16 Brasil -29.3855556 -54.6075 285  0.4194004 15  0.1897523 4 13094965 4 4
17 Brasil -19.026 48485 827  0.2252216 1.380952 0.2026525 ( 9369052 7 13
18  Colombia 4.6736778 -75.6150917 2026  0.556681 3.083333 0.1740723 4 7573632 9 17
19 Colombia  3.55  -73.4333333 286  0.109488 0.9558824 0.1997286 4 4551919 17 29
20  Colombia 3.1283333 -76.5027778 987  0.1968633 1.6  0.2019504 ( 4484908 6 19
21 Colombia 82033333  -75.555 94  0.4022184 25  0.1795763 13334709 4 15
22 CostaRica 10.3333333 -84.8333333 1420  0.291283 13 0.1660533 4 1176323 2 33
23 CostaRica 10451688 -85.1270485 45  0.3158418 7 01957312 4 4181482 4 21
24 CostaRica 10433333 -83983333 44 03288101 3.484848 0.1831818 5147824 12 35
25 CostaRica 10.4333333 -83.9833333 44  0.1752003 1.7142857 0.1751619 1286856 7 18
26  Guatemala 17.0694444  -89.4 236 04449201 3.3272727 0.1947647 4 7729401 11 29
27  Guyanas 4.8227399 -53.276409 125  0.2555531 0.7333333 0.1894064 1 0g77934 10 10
28 México 21.2271889 -88.6792669 6  0.5098400 2.095238 0.1728185 (154378 7 13
29 México 17.6095278 -92.464875 184  0.3469630 2.8787879 0.2030501 1 3980114 12 39
30 México 22.0853926 -99.0289691 130  0.2963123 1.6190476 0.1856921 1 3746785 7 15
31 México  19.525402 -96.987337 1524  0.2286849 2.3928571 0.1854536 1 9315241 8 29
32 México 19.5738889 -104.152361 2699  0.805197 3 0.1660533 4 1176323 2 7
33 México 16.6666665  -91 453 0.4795413 4.333333 0.237286 (3767679 3 19
34 México 16.9558334 -93.6304167 1076 0.2341249 12  0.2070975 41172897 10 13
35 Pera  -49166667  -73.75 112 0.3668406 4.745455 0.2043303 4 (408761 11 27
36 Perd  -4.1360602 -80.5882588 1149  0.2469133 2 01833544 4 g995725 7 22

*NUmero de identificacion de las matrices realizadas. indice de Morisita-Horn (M-H). indice de especies
compartidas promedio (C-S). indice de diversidad filogenética (MDP), valor ]IMDP estandarizado (NRI).
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