Universidad Nacional

Facultad de Ciencias Exactas y Naturales

Escuela de Ciencias Biologicas

Licenciatura de Biologia con Enfasis en Manejo de Recursos Naturales

Informe Escrito Final

Amplitud de habitat y su relacion con la masa corporal, gremio trofico y
riesgo de extincion en murciélagos filostomidos (Chiroptera:
Phyllostomidae) de distribucion continental

“Tesis de grado” presentado como requisito parcial para
optar al grado de Licenciatura en Biologia con Enfasis en Manejo de
Recursos Naturales

Jorge David Carballo Morales

Campus Omar Dengo
Heredia, 2021



Este trabajo de graduacion fue aprobado por el Tribunal Examinador de la Escuela de
Ciencias Biologicas de la Universidad Nacional, como requisito parcial para optar por el
grado de Licenciatura en Biologia con Enfasis en Manejo de Recursos Naturales.

Dra. Yara Azofeifa Romero

Representante, Decano, quién preside

~J
M.Sc. Alexander Gomez Lépiz

Representante, Unidad Académica

-

Dr. Federico Villalobos Brenes

et

Dr. Romeo A. Saldana Vazquez

A

Asesor

-y

A5 1A
L 'i 2" .

Dra. Gloriana Chaverri Echandi

Invitado especial



Agradecimiento

Le agradezco a mi comité asesor, Dr. Federico Villalobos Brenes, Dr. Romeo A. Saldafa
Vazquez y Dr. Leonel Herrera Alsina, por su acompafiamiento a lo largo del proceso de
elaboracion de la tesis, por sus consejos y comentarios. A mi familia, especialmente a mi
mama, mi papa, a mi hermana y hermanos, por su apoyo y comprension desde el inicio de la
carrera. A mis amigas y amigos, que me acompanaron durante algin momento a lo largo de
la carrera y que de diversas formas hicieron de mi paso por la universidad una experiencia
agradable y divertida, con momentos dificiles de olvidar. A la Asociacion de estudiantes de
la Escuela de Ciencias Bioldgicas (La ASO) que me apoyo en multiples ocasiones con
financiamiento e hicieron posible mi PPS en México, mi participaciébn en congresos
internacionales y en cursos, experiencias que me permitieron crecer en multiples
dimensiones. A la Universidad Nacional y a las personas académicas y administrativas de la
Escuela de Ciencias Biologicas, por su disponibilidad y comprension en diversas ocasiones.
A las personas anonimas que revisaron este documento, por sus comentarios y sugerencias.
Finalmente, agradezco a las personas que dedican su vida a estudiar la biologia de los
murciélagos, sin ellas esta tesis simplemente no seria posible.

II



Dedicatoria

A mi mama y a mi papa, Ana Lucia y Harry, por darme la vida y el estudio.

A mis sobrinos, Gael y Franco, por ser una distraccion necesaria y una fuente de

motivacion.

II



Indico

Miembros del tribunal . . . ... ... . 1
AgradeCcimiCnto . .. ... ... ..ttt 1I
Dedicatoria . . ... 11T
INdiCe . . v
Indice de cuadros . . .. ..o \Y%
Indice de figuras . . . ..o VI
Abreviaturas 0 aCTONIMOS . . . . . . oottt e et e e et et e VII
Resumen . ... ... e e VIII
1. IntroduCCiOn . . . ..o 1
L1 Antecedentes . . . ..ot 1
1.2, JUuStificacion . . . ...t 7
1.3. Planteamiento del problema . . . ........ ... . ... . 9
L4, ObJetiVOS . o oottt 9
1.4.1.Objetivo general . . . ... . 9
1.4.2. Objetivos eSpecifiCoS . . . . oot i i 10
2. MArCOTEOTICO . o v ottt e et e et e e e e e e 10
2.1. Nicho ecolégico y amplitudde hdbitat . . . ............. ... .. ... .......... 11
2.2. Murciélagos fllostOmidos . . . ...t 12
3. Marco metodolOgiCo . . .. ... 15
3.1.0b1eto de €StUAIO . . . . e e e e e 15
3.2. Area de eStUAIO . . . . v v 16
3.3 MtOdOS . . v 16
3.3.1. Ecorregiones y amplitud de habitat . ................ ... ... ... . . . .. ... 16
3.3.2. Relacion de la amplitud de hébitat con el tamafio corporal y gremio trofico .. 18
3.3.3. Relacidn de la amplitud de habitat con el riesgo de extincidén . .. ........ ... 21
4. Resultados . . ... .. 22
4.1. Ecorregiones y amplitudde habitat . . . ......... ... ... .. ... .. .. ... ... 23
4.2. Relacion de la amplitud de habitat con el tamafio corporal y gremio trofico . . . . . 25
4.3. Relacion de la amplitud de habitat con el riesgo de extincién . . ............... 29
S DISCUSION .« .« v vttt et 32
5.1. Amplitud de habitat en murciélagos filostomidos . . ... ........ ... ..., 32
5.2. Influencia del gremio trofico sobre la amplitud de habitat . . ................. 33
5.3. Influencia de la masa corporal sobre la amplitud de hébitat. . ................ 36
5.4. Amplitud de habitat como predictor de riesgo de extincion . . ................ 37
6. CONCIUSIONES . . . oot e 39
7. Recomendaciones . . . ...ttt e 39
8. RE ereNCIaAS . . o o 40
O AN XOS . o v e 74

IV



Indice de cuadros

Cuadro 1. Férmulas empleadas en la generacion de modelos de regresion filogenética . 21

Cuadro 2. Modelos de regresion filogenética generados para conocer la influencia de la
masa corporal y el gremio trofico sobre la amplitud de habitat .................... 27

IV



Indice de figuras

Figura 1. Mapa de la distribucidon continental de la familia Phyllostomidae con un
gradiente de riqueza seguin el nimero de especies por pixel (un grado) y ubicacién de
las ecorregiones con mayor nImMero de €SPeCIes . . . ..o o v vttt i 24

Figura 2. Amplitud de hébitat en relacion con las variables utilizadas para su calculo
mediante el analisis de componentes principales, area de distribucion geografica y
nimero de ecorregiones ocuPadas . . .. ...t 25

Figura 3. a) Filogenia de la familia Phyllostomidae (tomada de Shi & Rabosky, 2015),
y el gremio tréfico, masa corporal y amplitud de habitat de las especies. En donde Car
es carnivoro, Fit es fitéfago, Fru es frugivoro, Ins es insectivoro, Nec es nectarivoro,
Omn es omnivoro y San es sanguinivoro. b) histogramas de la distribucion de la masa
corporal y amplitud de habitat, en donde la linea roja indica el valor promedio de
ambas variables . . . ... 26

Figura 4. Amplitud de habitat promedio (i. e. logaritmo de la amplitud de habitat con
correccion filogenética) de los gremios tréficos, con sus respectivos intervalos de
confianza al 95%. Las lineas punteadas verde y azul corresponden al limite inferior del
intervalo de confianza de los gremios sanguinivoro y omnivoros, respectivamente. Los
puntos grises corresponden a la amplitud de habitat (i.e logaritmo de la amplitud de
habitat) sin correccion filogenética, de las especies segun su gremio tréfico. En donde
Fit es fitofago, Fru es frugivoro, Ins es insectivoro, Nec es nectarivoro, Omn es
OMNIiVOro y San €8 SANGUINIVOTO . . . o o\ vttt ettt e ettt et e et e e e eeeaa 28

Figura 5. Relacion entre la masa corporal y amplitud de hébitat segtn el gremio trofico
de las especies. Las lineas indican la pendiente de dicha relacion para cada uno de los
gremios troficos (segun el modelo corregido filogenéticamente), y los puntos dispersos
corresponden a las especies incluidas en el analisis (sin correccion filogenética). El
color indica el gremio tréfico al que corresponde la linea de pendiente y los puntos. En
donde Fit es fitofago, Fru es frugivoro, Ins es insectivoro, Nec es nectarivoro, Omn es
OMNIVOro y San €8 SANGUINIVOTO . . . o o v vt vt ettt ettt e e e e e e eeeena 29

Figura 6. Distribucion de las especies en los diferentes estados de conservacion, en
donde LC es “Baja preocupacion”, NT es “Casi amenazada”, VU es “Vulnerable”, EN
es “En peligro”, DD es “Deficiente de datos”, y ND son aquellas sin datos en TUCN.
Los colores indican la proporcién de especies por gremio tréfico, en donde Car es
carnivoro, Fit es fitofago, Fru es frugivoro, Ins es insectivoro, Nec es nectarivoro, Omn
€s omnivoro y San €s SangUINIVOTO . ... ..t vuvtnt ettt e 30

Figura 7. a) Amplitud de habitat promedio de las especies bajo los estados de
conservacion Baja preocupacion (LC), y Casi amenazadas y Amenazadas (NTyTH),
con sus respectivos intervalos de confianza al 95%. b) Amplitud de habitat promedio
de las especies con deficiencia de datos (DD) y especies no incluidas en [UCN (ND)
con sus respectivos intervalos de confianza al 95%. Los puntos dispersos indican el
valor de amplitud de habitat de cada una de las especies, segin su estado de
conservacion, y la linea punteada azul indica el valor superior del intervalo de
confianzade las especies NTyTH . ... ... ... .. . . 31

Figura 8. Distribucion nula obtenida de diferencias de media tomadas de manera
aleatoria. Las lineas punteadas negras delimitan el area de aceptacion de la hipotesis
nula, y la linea roja indica la diferencia de medias de amplitud de habitat (i. e.
logaritmo de la amplitud de héabitat) observada en el ANOVA filogenético........... 32

VI



ACP
AIC
AlCc

AICw
ANOVA
BM

CP1

CR

DD

EN
IUCN

LC

ND
NT
NTyTH
ouU
PGLS

TH
VU

Abreviaturas o acronimos

Andlisis de Componentes Principales (Principal Component Analysis)
Criterio de Informacion de Akaike (Akaike’s Information Criterion)

Criterio de Informacion de Akaike corregido para muestras pequeias
(Akaike's Information Criterion corrected)

Pesos de Akaike (Akaike’s weights)

Andlisis de Varianza (Analysis of Variance)

Movimiento Browniano (Brownian Motion)

Primer Componente Principal (First Principal Component)
En Peligro Critico (Critically Endangered)

Deficiente de datos (Data Deficient)

En Peligro (Endangered)

Unidn Internacional para la Conservacion de la Naturaleza y los Recursos
Naturales (International Union for Conservation of Nature and Natural
Resources)

Preocupacion menor (Least Concern)

Sin datos en IUCN

Casi Amenazada (Near Threatened)

Casi Amenazada y Amenazada

Procesos de Ornstein—Uhlenbeck (Ornstein—Uhlenbeck process)

Regresion filogenética generalizada de minimos cuadrados
(Phylogenetic Generalized Least Squares)

Amenazada (Threatened)
Vulnerable (Vulnerable)

VI



Resumen

La amplitud de habitat representa la variacion en el nimero de ambientes en los que una
especie logra ejercer su forma de vida. Esta medida a su vez es un indicador de la tolerancia
de las especies ante la variacion de condiciones bidticas y abioticas que definen a los
diferentes ambientes. La amplitud de habitat se relaciona con rasgos morfoldgicos y
ecoldgicos (i. e. tamafio corporal, morfologia alar, distribucion geografica, abundancia local,
etc.), ademas se ha relacionado con aspectos relevantes para la conservacion de las especies
como la reduccion de poblaciones, reduccion de la distribucion geografica y con el riesgo de
extincion. A pesar de que se han realizado multiples estudios sobre amplitud de habitat en
diferentes grupos de vertebrados, invertebrados y plantas utilizando su distribucion geografica
o gran parte de esta, a la fecha ningun estudio incluye a los murci¢lagos como objeto de
estudio. La presente investigacion utiliza a las especies con distribucion continental de la
familia Phyllostomidae como objeto de estudio. Esta familia es una de las mas diversas entre
los vertebrados, y debido a esta diversidad cumple funciones ecoldgicas esenciales en el
neotropico. Los objetivos de este estudio son: i) calcular la amplitud de hébitat de las
especies de murciélagos filostomidos, ii) estimar la relacion de la amplitud de habitat con la
masa corporal y gremio trofico, y iii) evaluar la relacion entre la amplitud de habitat y el
riesgo de extincion. El andlisis se realizd utilizando un enfoque macroecolégico y
filogenético. La amplitud de habitat se calculd mediante un andlisis de componentes
principales del nimero de ecorregiones ocupadas y el area de distribucion geografica de las
especies. La relacion de amplitud de habitat con la masa corporal y el gremio tréfico se
estimd mediante regresiones filogenéticas e inferencia multimodal. Finalmente, la relacion
entre la amplitud de habitat y el riesgo de extincion se evalu6 mediante un analisis de
varianza filogenético. Se encontrd que la amplitud de habitat es dependiente de la masa
corporal y el gremio tréfico, y que la amplitud de hébitat se relaciona de manera negativa con
el riesgo de extincion. Esta investigacion es un aporte al conocimiento ecoldgico de la
familia Phyllostomidae, sus resultados pueden ayudar a entender el patrén actual de su
distribucion geografica y riqueza. Ademas, la relacion negativa entre la amplitud de hébitat y
el riesgo de extincion se complementa con estudios anteriores que han utilizado otros
componentes del nicho, y en conjunto indican que las especies mas especializadas presentan

mayor riesgo de extincion.
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1. Introduccion

La amplitud de habitat (sinébnimo de diversidad de habitat y especializacion de hébitat para
fines de esta investigacion), se define como la variaciéon de ambientes o ecosistemas que una
especie ocupa a lo largo de su distribucion geografica (Bohm et al., 2016; Gonzalez-Suarez et
al., 2013). La amplitud del habitat ha sido relacionada con multiples rasgos morfoldgicos y
ecoldgicos, como por ejemplo, la morfologia alar, distancia de migracion, especializacion de
dieta y distribucion geografica, entre otros (Eeley & Foley, 1999; Navarro-Lopez, 2017; Reif
et al., 2016). Ademads, se ha relacionado negativamente con el riesgo de extincion en
mamiferos, aves, reptiles y anfibios (Bohm et al., 2016; Ducatez et al., 2014; Owens &
Bennett, 2000; Tingley et al., 2013). Conocer la relacion entre la amplitud de habitat y la
variacién de rasgos especificos, y determinar su relevancia en cuanto a la prediccion del
riesgo de extincion de las especies permite explorar patrones macroecoldgicos y contribuye a
la conservacion de las especies.

Los murciélagos de la familia Phyllostomidae, a pesar de ser un grupo ampliamente
estudiado, a la fecha no cuentan con informacion acerca de su amplitud de héabitat (Peixoto et
al., 2017; Varzinczak et al., 2019, 2020). Estos murciélagos son parte importante de los
ecosistemas neotropicales debido a que cumplen funciones ecologicas esenciales
(Castillo-Figueroa, 2020). Sin embargo, en el neotropico las especies de murci¢lagos sufren
gran amenaza debido principalmente a la deforestacion y cambio de uso de suelo, que
generan pérdida de habitat y fragmentacion (Frick et al., 2019). La perturbacion y pérdida de
habitat causa que algunas especies de la familia Phyllostomidae reduzcan su abundancia o
incluso desaparezcan en ambientes perturbados (Carballo-Morales et al.,, 2021;
Garcia-Morales et al., 2013; Gongalves et al., 2017; Medellin et al., 2000), lo cual puede
causar la reduccion de sus funciones ecologicas (Cisneros et al., 2015; Farneda et al., 2019).

A la fecha no existe ningun estudio que evaltie la amplitud de habitat de estos murciélagos,
en relacion con sus rasgos morfologicos y ecoldgicos, y con el riesgo de extincion. Por lo
tanto, se desconoce la importancia de la amplitud de hdbitat sobre los patrones

macroecoldgicos y la conservacion de las especies de la familia.

1.1. Antecedentes

La vision de Hutchinson (1959; 1957) sobre la manera en que las especies encajan en los

ecosistemas lo llevd a definir el nicho ecoldgico como un hipervolumen compuesto por



n-dimensiones, las cuales corresponden a los componentes o variables (i. e. condiciones
ambientales y recursos) que permiten la permanencia de una especie. Con el tiempo estas
ideas se generalizaron al definir algunas propiedades del nicho ecologico. Una de estas
propiedades es la amplitud del nicho, la cual se defini6 inicialmente como el espacio abarcado
por el hipervolumen del nicho (Levins, 1968). Mas tarde, se publicaron estudios claves en
donde la definicion de amplitud de nicho se redujo a la longitud de una de las dimensiones del
hipervolumen, es decir, uno de los componentes del nicho (Colwell & Futuyma, 1971,
Feinsinger et al., 1981; Petraitis, 1979; Smith, 1982), lo cual facilité su medicién y a la vez su
estudio.

A la fecha se han realizado multiples estudios con el fin de dilucidar patrones generales
que relacionan la amplitud de nicho (o el grado de especializacion ecoldgica) con rasgos
intrinsecos o extrinsecos de las especies. Se ha propuesto que la amplitud de nicho se
relaciona con la abundancia local de las especies y el area de su distribucién geografica
(Brown, 1984), por lo que especies con nichos estrechos suelen ser poco abundantes y con
distribucion restringida. En un meta-analisis reciente se confirmé que la amplitud de nicho se
relaciona con el area de distribucion geografica de las especies, esto utilizando diferentes
componentes del nicho (habitat, dieta y tolerancia climatica) para varios grupos taxondémicos
(Slatyer et al., 2013). En otro meta-analisis se encontrd que la amplitud de nicho promedio de
una comunidad se relaciona negativamente con su riqueza taxondmica (Granot & Belmaker,
2020), por lo que especies con menor amplitud de nicho (i. e. especies de mayor
especializacion ecoldgica) tienden a ocupar sitios que abarcan mayor niimero de especies.

Se ha observado en estudios previos que la amplitud de nicho se relaciona con la tasa de
diversificacion de los linajes. En un estudio en donde se utilizé gran nimero de vertebrados
(mas de 5000 especies; aves, mamiferos y anfibios) se encontrd que los linajes con menor
amplitud de nicho climatico promedio (i. e. menor tolerancia climatica) tienen mayor tasa de
diversificacion (Rolland & Salamin, 2016), sin embargo, un estudio enfocado tinicamente en
anfibios encontré una relacion contraria (Goémez-Rodriguez et al., 2015). Por otra parte, en
diversos estudios que involucran también gran nimero de especies (mas de 1000 especies;
plantas, reptiles y vertebrados en general) se ha encontrado que especies de menor amplitud
de nicho sufren mayor reduccion de sus poblaciones (Ozinga et al., 2013), reducen su area de
distribucion debido al cambio climatico (proyecciones a futuro; Thuiller et al., 2005) y suelen
tener mayor riesgo de extincion (Ducatez et al., 2014; Rolland & Salamin, 2016). Estos

estudios en conjunto destacan la necesidad de estudiar la amplitud del nicho debido a su



importancia para comprender fendmenos ecoldgicos, evolutivos e incluso para la
conservacion de las especies.

La amplitud de nicho también se ha estudiado mediante componentes especificos como lo
es la dieta (Beck & Kitching, 2007; Benavidez et al., 2019; Boyes & Perrin, 2009; Brandl et
al., 1994; Costa et al., 2008) o el clima (i. e. tolerancia climatica) (Ficetola et al., 2020;
Ralston et al., 2016; Ruggiero, 1994). EIl habitat es uno de los componentes mas utilizados
para estudiar el nicho ecolédgico de las especies, este es especifico de cada especie y se define
como el area que contiene los recursos y condiciones que una especie requiere para su
desarrollo optimo (Mathewson & Morrison, 2015). EI hébitat se define como el area que
contiene y de manera especifica se conoce como amplitud de habitat. La amplitud de hébitat
indica la variacion de ambientes o ecosistemas en los que una especie se puede ejercer su
forma de vida, y ha sido mayormente medida utilizando el nimero de ambientes abarcados
dentro de su distribucion (Bohm et al., 2016; Gonzéalez-Suérez et al., 2013). Ademas, debido
a que estos ambientes los define sus distintas condiciones bidticas y abidticas, una especie
con mayor amplitud de habitat debe tener también mayor capacidad de tolerar esta variacién
de condiciones. En algunos estudios se incluye también informacion de coexistencia, riqueza
y abundancia para la medicion de amplitud de habitat (Devictor et al., 2008; Le Viol et al.,
2012; Martinossi-Allibert et al., 2017; Penone et al., 2013; Reif et al., 2010). Sin embargo,
este tipo de medida es dependiente del niimero de especies involucradas y de la
disponibilidad de datos mas detallados. A pesar de esto, la mayoria de los estudios han sido
realizados en pequefia escala, por ejemplo, parques nacionales, cuencas o areas con limites
politicos como paises o estados (Devictor et al., 2008; Julliard et al., 2006; Kellner et al.,
2019; Penone et al., 2013; Swihart et al., 2003), por lo que sus resultados son representativos
para las poblaciones locales, pero no para las especies como tal.

Pocos estudios se han realizado a gran escala, es decir, utilizan la distribucion geografica
de las especies o gran parte de esta para obtener una medida de amplitud de hébitat que sea
representativa para la especie. En estos estudios se ha explorado la relacion de la amplitud de
habitat con diferentes caracteristicas de especies de diversos taxones. En un estudio realizado
con cerca de 500 especies de aves de Europa se encontré que la amplitud de habitat se
relaciona positivamente con su tamafio corporal y con la distancia de migracion, ademads, se
relaciona con la amplitud de dieta y amplitud climatica (Reif et al., 2016). En otro estudio
realizado con mas de 9000 especies de aves a nivel global se encontré que la amplitud de
habitat se relaciona positivamente con su abundancia local (Martinossi-Allibert et al., 2017),

es decir, las especies con mayor amplitud de habitat son mas abundantes localmente. En



estudios realizados con mamiferos no voladores, uno con mas de 200 especies de Africa y
otro con mas de 500 especies de Norteamérica, encontraron que la amplitud de habitat se
relaciona de manera positiva con el area de distribucion geografica de las especies
(Hernandez-Fernandez & Vrba, 2005; Pagel et al., 1991), lo cual también ha sido observado
en especifico con primates de Africa (Eeley & Foley, 1999), aves (Navarro-Lopez, 2017; Reif
et al., 2016) y plantas endémicas de Austria (Essl et al., 2009).

Otros estudios se han enfocado mas en relacionar la amplitud de habitat con aspectos de
relevancia directa para la conservacion de las especies. En un estudio realizado con 10
especies de mamiferos depredadores de Norteamérica se encontrd que especies de menor
amplitud de habitat suelen ser mdas sensibles a la fragmentacion de habitat (Gehring &
Swihart, 2003). Estos resultados se ven apoyados por otro estudio realizado con mas de 2000
especies de mamiferos en donde se menciona que especies de menor amplitud de habitat y/o
de mayor tamafio corporal son mas vulnerables ante la pérdida de habitat y la fragmentacion
(Gonzélez-Suarez et al., 2013). En un estudio realizado con 145 especies de marsupiales de
Australia se encontrd que las especies con menor amplitud de hébitat suelen sufrir mayor
reduccion de su distribucion geografica con el paso del tiempo (Fisher et al., 2003), y de
manera similar en otro estudio realizado con aves de Inglaterra se observo que las especies
con menor amplitud de hébitat sufren mayor reduccion de sus poblaciones (Le Viol et al.,
2012). Estos resultados se ven respaldados por estudios que de manera directa relacionan
negativamente la amplitud de habitat con el riesgo de extincion en reptiles (Bohm et al., 2016;
Tingley et al., 2013), aves (Owens & Bennett, 2000) y vertebrados en general (Ducatez et al.,
2014).

Sin embargo, algunos estudios han obtenido resultados contradictorios. En un estudio
sobre reptiles se encontré que la amplitud de habitat no se relaciona con la respuesta ante la
perturbacion de hébitat (Doherty et al., 2020). De manera similar, en mamiferos se ha
observado que el riesgo de extincion no se relaciona con su amplitud de habitat (Collen et al.,
2011). Por lo tanto, la relacion de amplitud de habitat y riesgo de extincidon, o variables
relacionadas, puede depender del grupo de interés. Esta dependencia dificilmente puede ser
observada si se utiliza grandes grupos como filos o clases, por lo que realizar estudios
enfocados en linajes especificos como familias o géneros sigue siendo de gran importancia.

En cuanto a murciélagos, el estudio de amplitud de nicho se ha llevado a cabo desde
diversos componentes incluyendo la dieta, el hébitat, tolerancia térmica y uso de refugio, pero
al igual que con otros grupos, la mayoria de estos estudios son locales por lo que sus

resultados son poco representativos para la especie como un todo (Andreas et al., 2013;



Ashrafi et al., 2011; Fenton, 1982; Kerches-Rogeri et al., 2020; Kriiger et al., 2014;
Magalhaes de Oliveira et al., 2020; Shively et al., 2018). Por lo tanto, son pocos los estudios
que se han realizado a gran escala, utilizando la distribucioén geografica de las especies o gran
parte de esta. En uno de estos estudios enfocado en especies insectivoras y amplitud de dieta,
se encontr6 que esta no se relaciona con el tamafio corporal de las especies (Barclay &
Brigham, 1991). En un estudio sobre murciélagos de la familia Rhinolophidae en Africa se
observd que la amplitud de refugio (i. e. uso de diferentes tipos de refugio) y amplitud
climatica se relaciona de manera positiva con su area de distribucion (Aronson, 2011). En un
estudio global en donde se utilizé6 mas de 900 especies de diversas familias, se encontré que
la amplitud climatica (i. e. tolerancia climdtica) presenta conservadurismo filogenético de
nicho a nivel de orden, es decir, las especies tienden a conservar valores de amplitud climatica
similares a los de su ancestro y valores similares entre especies cercanas filogenéticamente
(Peixoto et al., 2017). Sin embargo, a nivel de familia esto no se cumple para la familia
Phyllostomidae, pero si en Vespertilionidae y Pteropodidae (Peixoto et al., 2017).

Por otra parte, tres estudios se han enfocado en relacionar la amplitud de nicho y el riesgo
de extincion. En estos estudios se ha encontrado que las especies con menor amplitud de
refugio (i. e. especies especializadas en uno o pocos tipos de refugio) (Sagot & Chaverri,
2015), menor amplitud de hébitat (segiin su morfologia alar) (Safi & Kerth, 2004), y menor
amplitud de dieta (Boyles & Storm, 2007), poseen mayor riesgo de extincion segun las
clasificaciones de estado de conservacion de la Union Internacional para la Conservacion de
la Naturaleza y los Recursos Naturales (IUCN, por sus siglas en inglés). Estos resultados
reflejan la importancia de la amplitud de nicho en aspectos ecologicos y la diversidad de los
murciélagos, ademas generan informacion de relevancia para su conservacion, tomando en
cuenta que es un grupo altamente amenazado a causa de la actividad humana (Frick et al.,
2019; Mickleburgh et al., 2002).

En especifico sobre los murci¢lagos de la familia Phyllostomidae se han realizado
unicamente cuatro estudios sobre amplitud de nicho a gran escala, y ninguno de estos es sobre
amplitud de héabitat. En un estudio realizado con cinco especies frugivoras se encontrd que la
amplitud de dieta se relaciona positivamente con la capacidad digestiva de las especies
(Saldafia-Vazquez et al., 2015), por lo que especies con mayor amplitud de dieta (i. e.
generalistas) tienen mayor capacidad digestiva que las especies con menor amplitud de dieta
(i. e. especialistas). Otro estudio realizado a nivel de familia, el cual incluyé 74 especies,
encontré que la amplitud climatica se relaciona positivamente con el area de distribucion

geografica, pero negativamente con la capacidad de dispersion de las especies (Varzinczak et



al., 2020), lo que indica que especies con mayor tolerancia climatica suelen ser especies con
distribucion mas amplia pero de baja movilidad. Por otra parte, estudios con enfoque mas
evolutivo encontraron que la flexibilidad del limite inferior de la amplitud térmica en especies
nectarivoras (Ortega-Garcia et al., 2017) y de la amplitud climatica en la familia en general
(Varzinczak et al., 2019), facilité la colonizacion de zonas altas por parte de algunas especies
que han logrado tolerar temperaturas bajas.

Por lo tanto, la presente investigacion es un esfuerzo para comprender la amplitud de
habitat en las especies de la familia Phyllostomidae. Se espera aportar informacion clave para
entender la relacion entre amplitud de habitat con rasgos morfologicos y ecoldgicos, asi como
con el riesgo de extincion de las especies. Con esto se pretende reducir el vacio de
informacion que existe a la fecha sobre la amplitud de habitat, y aportar a la conservacion de
las especies mediante informacion de relevancia.

La investigacion se enfoca en la amplitud del habitat y su posible relacion con rasgos
morfoldgicos y ecoldgicos, para lo cual se utiliza la masa corporal y el gremio tréfico de las
especies, respectivamente. Se pretende conocer también si la amplitud de habitat se relaciona
con el riesgo de extincion. Los resultados de estudios anteriores sobre mamiferos no
voladores y aves sugieren que la amplitud de hébitat se relaciona de manera positiva con la
masa corporal (Hernandez-Fernandez & Vrba, 2005; Reif et al., 2016). Ademas, estudios
previos sobre reptiles, aves y vertebrados en general, sugieren que la amplitud de habitat se
relaciona de manera negativa con el riesgo de extincion (Bohm et al., 2016; Ducatez et al.,
2014; Owens & Bennett, 2000; Tingley et al., 2013), y en murcié¢lagos se ha encontrado esta
misma relacion utilizando otros componentes del nicho, como lo es el refugio, la dieta y el
habitat (de manera indirecta) (Boyles & Storm, 2007; Safi & Kerth, 2004; Sagot & Chaverri,
2015).

Tomando en cuenta lo anterior, a excepcion del gremio troéfico que a la fecha no ha sido
utilizado en estudios previos, se generaron las siguientes predicciones: 1) se espera que la
amplitud de habitat se relacione positivamente con la masa corporal, esto debido a que en
murci¢lagos se ha observado que el tamafio corporal (masa corporal) influye de manera
positiva el uso del espacio (e. g. ambito de hogar y distancia de vuelo) y recursos (e. g.
alimento) (Freeman & Lemen, 2010; Giannini et al., 2020; Norberg 1994), 2) debido a
caracteristicas especificas de las especies animalivoras (e. g. insectivoros y carnivoros), tales
como ambito de hogar pequefio, poco abundantes, de baja movilidad y fidelidad de refugio
(Albrecht et al., 2007; Arita, 1993; Bernard & Fenton, 2003; Kalko et al., 1999), se espera

que tengan valores bajos de amplitud de habitat y en promedio menos que las especies



plantivoras (e. g. frugivoras y nectarivoras), las cuales se consideran abundantes y de alta
movilidad (Bernard & Fenton, 2003; Bianconi et al., 2006; Esbérard et al., 2017; Medellin et
al., 2000), por otra parte, debido a particularidades de los murci¢lagos sanguinivoros y
omnivoros no se generaron predicciones para estos gremios (ver adelante); y 3) se espera que
la amplitud de habitat se relacione de manera negativa con el riesgo de extincion, esto debido
a que de manera general se ha encontrado que las especies con menor amplitud de nicho (i. e.
especialistas) tienden a reducir sus poblaciones o desaparecer como respuesta a la
perturbacion de su habitat (e. g. cambio de uso de suelo y cambio climatico) por actividades

humanas (Clavel et al., 2011)

1.2. Justificacion

La amplitud de habitat medida a gran escala indica la variacion en cuanto al nimero de
ambientes que una especie ocupa a lo largo de su distribucidon geografica (Bohm et al., 2016),
y de manera indirecta es un indicador de la capacidad que tienen las especies para tolerar la
variacion biodtica y/o abidtica que presentan estos ambientes, como es el caso de las
ecorregiones (Olson et al., 2001). La amplitud del habitat ha sido estudiada en diversos
grupos taxonomicos y se ha encontrado que se relaciona con multiples rasgos, por ejemplo,
con la distribucion geografica en primates o morfologia alar y distancia de migracion, asi
como con la amplitud de dieta y amplitud climética en aves (Eeley & Foley, 1999;
Navarro-Lopez, 2017; Reif et al., 2016) lo cual puede ser de ayuda para entender patrones de
distribucién y riqueza bioldgica (Gaston, 2008; Granot & Belmaker, 2020). Ademas,
tomando en cuenta que la actividad humana amenaza la biodiversidad global y afecta
principalmente a especies con menor amplitud de nicho (Clavel et al., 2011; Ducatez et al.,
2014; Safi & Kerth, 2004), conocer la amplitud de habitat de las especies es una herramienta
fundamental para predecir su respuesta ante estas amenazas (Fisher et al., 2003; Le Viol et al.,
2012), y con esto generar acciones prontas de conservacion.

Por su parte, los murciélagos de la familia Phyllostomidae han sido utilizados en diversos
estudios como modelos bioldgicos debido principalmente a su diversidad (Rojas et al., 2011;
Rossoni et al., 2017; Simmons & Cirranello, 2020) y en estudios de campo debido a la
facilidad de captura mediante redes de niebla, principalmente murciélagos frugivoros (Kalko
& Handley, 2001; Simmons & Voss, 1998). Por esta razon, a la fecha existe gran cantidad de
informacion sobre su biologia (Fleming et al., 2020), la cual se incrementa a diario con
nuevas publicaciones. Actualmente, existen diversos estudios para los cuales se ha

recopilado informacién clave sobre estos murci¢lagos, como por ejemplo, su distribucion



geografica, masa corporal y dieta (Moyers-Arévalo et al., 2018; Rojas et al., 2011; Rojas et
al., 2018). Agregado a lo anterior, la [IUCN (iucnredlist.org) dispone de informacién sobre el
estado de conservacion de las especies que puede ser utilizada como un indicador del riesgo
de extincion de las especies. Ademas, existe material digital disponible que permite clasificar
la superficie terrestre en ambientes o ecosistemas, por ejemplo, zonas de vida y ecorregiones
(FAO 2012; Olson et al., 2001). En conjunto, esta informacion es de gran relevancia para
estudiar la amplitud de habitat de estas especies, asi como la relacion con rasgos ecologicos,
morfologicos y el riesgo de extincion.

Sin embargo, a pesar de que esta familia estd ampliamente estudiada, y de la
disponibilidad de informacion que existe en la actualidad, parte de su ecologia a gran escala
sigue siendo incomprendida (Peixoto et al., 2017; Varzinczak et al., 2019, 2020). Por
ejemplo, aun se requiere informacion para comprender los mecanismos y procesos que han
formado el patron de distribucion geografica y diversidad que se observa actualmente. Se
cree que estos murciélagos se originaron en la region tropical de Suramérica (Czaplewski et
al., 2003; Lim 2009), y a partir de este punto a lo largo de su historia evolutiva se
diversificaron y expandieron su distribucion, por lo que han logrado colonizar casi de manera
completa el continente americano incluidas las Antillas (Rojas et al., 2016). La distribucion
de las especies no es equitativa, por lo que algunas poseen amplia distribucion, mientras que
otras se restringen a zonas especificas. Por esta razon, la familia exhibe un patréon de riqueza
marcado, en donde las zonas tropicales cerca del ecuador y las tierras bajas mantienen el
mayor numero de especies, mientras que las zonas de mayor latitud y altitud tienen un
nimero menor de especies (Graham, 1983; Martins et al., 2015; Rex et al., 2008; Villalobos
& Arita, 2010). Comprender la amplitud de hébitat de las especies de este grupo seria un
aporte al conocimiento sobre el origen de sus patrones de distribucion y diversidad. De
manera especifica, ayudaria a entender qué rasgos limitan la distribucion geografica actual de
una especie.

Por otra parte, al igual que muchos otros grupos animales, los murci¢lagos se encuentran
amenazados por la accion humana (e. g. pérdida de habitat, fragmentacion y sobreexplotacion
de recursos naturales) (Frick et al., 2019; Mickleburgh et al., 2002). Los murci¢lagos
filostdémidos no son la excepcidn, y en estudios previos se ha encontrado que algunas especies
reducen su abundancia ante la perturbacién de habitat debido al cambio de uso de suelo
(Carballo-Morales et al., 2021; Farneda et al., 2019; Gongalves et al., 2017; Medellin et al.,
2000), lo cual es dependiente de su gremio trofico, masa corporal y distribucion geografica.

Esta reduccion de poblaciones con el tiempo puede llevar a la extincion de las especies (Le



Viol et al., 2012). En el caso de los murciélagos filostomidos, esto puede significar la pérdida
total o parcial de las funciones que cumplen en los ecosistemas neotropicales, incluyendo
ambientes antropizados (Castillo-Figueroa, 2020). Estas funciones son esenciales, ya que
debido a su diversidad tréfica son importantes polinizadores, dispersores de semillas y
controladores de poblaciones de vertebrados e invertebrados (Kunz et al., 2011), ademas
debido a la abundancia de algunas especies, estos murci¢lagos son parte de la dieta de aves
nocturnas (Escarlate-Tavares & Pessda, 2005; Rocha & Lopez-Baucells, 2014) y reptiles
(Martin-Solano et al., 2016), e incluso de otros murci¢lagos (Oprea et al. 2014).

A la fecha no existen estudios que busquen predecir el riesgo de extincion en murciélagos
filostoémidos utilizando la amplitud de algin componente de nicho (pero ver Sagot &
Chaverri, 2015). En estudios previos se ha utilizado la amplitud de hébitat con este fin y se
ha encontrado que se relaciona negativamente con el riesgo de extincion en reptiles (Bohm et
al., 2016; Tingley et al., 2013), en aves (Owens & Bennett, 2000) y en vertebrados en general
(Ducatez et al., 2014). Este tipo de informacion puede ayudar a saber qué especies requieren
ser priorizadas con el fin de proteger sus poblaciones y en general los ecosistemas que forman

parte de su habitat.

1.3. Planteamiento del problema

La amplitud del habitat y su relaciéon con rasgos morfologicos y ecologicos ha mostrado
ser de gran ayuda para entender parte de la ecologia de diversos grupos taxondmicos.
Ademas, la amplitud de hébitat ha sido destacada en multiples estudios por su relevancia en
conservacion debido a su relacion con el riesgo de extincion de las especies. Sin embargo,
para el caso de la familia Phyllostomidae este tipo de informacion no existe. Por lo tanto, el
presente proyecto de investigacion pretende, mediante el uso de métodos comparativos con
enfoque filogenético y macroecoldgico, responder la siguiente pregunta:

(Qu¢ influencia tiene la masa corporal y el gremio troéfico sobre la amplitud de hébitat en
las especies de la familia Phyllostomidae, y como esta variacion puede ayudar a predecir el

riesgo de extincion de estas especies?

1.4. Objetivos

1.4.1. Objetivo general

e Evaluar la relacion de la amplitud de habitat con la masa corporal, el gremio trofico y

el estado de conservacion en murciélagos con distribucion continental de la familia



Phyllostomidae, mediante un enfoque macroecoldgico y filogenético, como un aporte

al conocimiento ecoldgico de la familia y a la conservacion de sus especies.

1.4.2. Objetivos especificos

e C(Calcular una medida de amplitud de habitat para las especies con distribucion
continental de la familia Phyllostomidae, mediante su distribucién geografica y las
ecorregiones que estas abarcan.

e Estimar la influencia de la masa corporal y el gremio tréfico sobre la amplitud de
habitat en especies con distribucion continental de la familia Phyllostomidae,
mediante analisis comparativos con enfoque filogenético.

e Determinar la relacion entre la amplitud de habitat con el estado de conservacion de
las especies con distribucion continental de la familia Phyllostomidae, para su uso

como predictor de riesgo de extincion.

2. Marco teorico

El estudio del nicho ecoldgico se basa en el analisis de la extension de sus propiedades.
La amplitud de nicho es una de estas propiedades y permite conocer el grado de
especializacion ecologica enfocada en uno de sus componentes (i. e. recursos o condiciones
ambientales) (Carscadden et al., 2020), como lo es el habitat. La amplitud de habitat es la
variacion en cuanto al nimero de ambientes o ecosistemas en los que una especie se
desarrolla (Bohm et al., 2016; Gonzalez-Suarez et al., 2013). Esta se ha relacionado con
rasgos en las especies (Gehring & Swihart, 2003; Reif et al., 2016), y con su riesgo de
extincion (Ducatez et al., 2014).

Por otra parte, los murciélagos son mamiferos que se han logrado distribuir practicamente
a nivel global. Entre los murcié¢lagos se encuentra la familia Phyllostomidae, que se
distribuye unicamente en el neotropico y es considerada una de las familias mas diversas
entre los vertebrados del planeta (Fleming et al., 2020; Freeman, 2000). Esta familia es
esencial en los ecosistemas neotropicales (Castillo-Figueroa, 2020), sin embargo, algunas
especies se ven amenazadas por la accion humana (Carballo-Morales et al., 2021; Farneda et

al., 2019; Medellin et al., 2000).
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A continuacién, se presentan de manera detallada diferentes tematicas relacionadas a la
presente investigacion con el fin de aclarar los conceptos que serdn utilizados a lo largo de la

misma.

2.1. Nicho ecologico y amplitud de habitat

El término nicho ecoldgico fue utilizado por primera vez a inicios del siglo XX (Elton,
1927; Grinnell, 1917). Sin embargo, fue Hutchison (1959; 1957) quien formalizé el término
y defini6 el nicho ecoldgico como un hipervolumen de n-dimensiones, en donde estas
dimensiones son aquellas variables o componentes bidticos y abidticos que permiten la
persistencia de una especie. En otras palabras, estos componentes son los recursos de los que
una especie dispone como sus fuentes de alimento o sitios de refugio, o las condiciones
ambientales que logra tolerar como la temperatura o precipitacion. Sin embargo, el nicho
ecologico varia entre especies y a lo largo del tiempo evolutivo. Esta variacion puede deberse
a la interaccion con el ambiente y el consumo de los recursos, lo cual se conoce como
construccion del nicho (Laland et al., 2016; Odling-Smee et al., 1996). Por otra parte, el
nicho ecolédgico refleja la manera en que las especies forman parte de los ecosistemas por lo
que a su vez se relaciona de manera intrinseca con la variacion de rasgos en las especies
(Pigot et al., 2016; Reif et al., 2016; Schoener, 1971).

El nicho ecolégico se caracteriza principalmente por sus propiedades: amplitud,
solapamiento y posicion, las cuales permiten estudiar el nicho de las especies desde distintas
perspectivas (Carscadden et al., 2020). De manera especifica, la amplitud de nicho fue
definida inicialmente como el espacio que cubre el hipervolumen del nicho ecoldgico
(Levins, 1968), sin embargo, esta definicion se redujo a una inica dimension que forma parte
del hipervolumen (Colwell & Futuyma, 1971; Sexton et al., 2017; Smith, 1982). Por lo tanto,
la amplitud de nicho es una medida de variacion e indica el uso de un recurso o el ambito de
tolerancia a una condicion ambiental (Carscadden et al., 2020). Esta variacion puede ser
mayor o menor en dependencia del componente del nicho y de las especies de interés, por lo
que el nicho puede ser amplio o estrecho. Este gradiente amplio-estrecho de nicho ecologico
es utilizado como medida de especializacion ecologica (Devictor et al., 2010; Futuyma &
Moreno, 1988), y las especies con nicho amplio se conocen como generalistas, mientras que
las de nicho estrecho se conocen como especialistas.

La amplitud del nicho se ha estudiado utilizando diversos componentes del nicho como lo
es la dieta (Benavidez et al., 2019; Brandl et al., 1994) o la tolerancia térmica (Ortega-Garcia

et al., 2017). El habitat, el cual es el componente central de la presente investigacion, es uno
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de los mas estudiados. De manera especifica se conoce como amplitud de habitat, e indica la
variacion en cuanto al nimero de ambientes o ecosistemas en los que una especie ocurre a lo
largo de su distribucion geografica (Bohm et al., 2016; Gonzalez-Suarez et al., 2013).
Existen estudios que utilizan la amplitud de habitat como medida de la variacion de
ambientes a nivel local (Devictor et al., 2008; Julliard et al., 2006; Kellner et al., 2019), sin
embargo, estos serdn ignorados debido al enfoque macroecologico del presente estudio. La
amplitud de habitat se ha relacionado con la variacion de multiples rasgos morfolégicos y
ecologicos en diversos grupos taxonomicos (Eeley & Foley, 1999; Essl et al., 2009;
Navarro-Lopez, 2017; Slatyer et al., 2013). Por otra parte, se ha relacionado también con
aspectos de importancia para la conservacién como lo es reduccion de poblaciones (Le Viol et
al., 2012; Warren et al., 2001), reduccion del rango geografico (Fisher et al., 2003) y riesgo de
extincion (Bohm et al., 2016; Ducatez et al., 2014; Tingley et al., 2013).

2.2. Murciélagos filostomidos

El orden Chiroptera actualmente cuenta con aproximadamente 1400 especies (Simmons &
Cirranello, 2020), las cuales se distribuyen practicamente en todo el globo, con excepcion de
algunas islas y la Antartida (Nowak & Walker, 1994). Este grupo es el segundo con mayor
nimero de especies entre los mamiferos, superado inicamente por los roedores (Burgin et al.,
2018). Los murci¢lagos son los Uinicos mamiferos con capacidad de volar y de los pocos que
realizan ecolocalizacion, lo cual les ha permitido colonizar lugares y consumir recursos que
son practicamente inalcanzables para muchos otros vertebrados (Kunz & Fenton, 2005). A lo
largo de su distribucion han logrado colonizar gran variedad de areas tropicales, templadas y
articas, aunque su diversidad es mayor en el tropico (Parker et al., 1997; Siivonen &
Wermundsen, 2008; Willig et al., 2003). Han logrado explorar diferentes estructuras
naturales (e. g. vegetacion de sotobosque, cavidades en troncos vivos o muertos, cavernas,
etc.) y artificiales (e. g. tejados de casas, edificios, puentes, etc.) para su uso como refugio
(Kunz, 1982; Kunz et al., 2003; Voss et al., 2016). Y a pesar de que la mayoria de las
especies se alimentan de animales, principalmente insectos, las formas de captura y en
general el comportamiento alimentario es muy diverso (Aizpurua & Alberdi, 2018; Arlettaz et
al., 2001; Chiu et al., 2010; Kalko et al., 1999; Pavey, 2021; Stidsholt et al., 2021). Ademas,
las especies de dos familias se alimentan de material vegetal (Wang et al., 2020), y una de
estas, la familia Phyllostomidae, contiene especies que de manera excepcional se alimentan

de sangre (Carter et al., 2021).
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Los murci¢lagos de la familia Phyllostomidae, también conocidos como murcié¢lagos
neotropicales de hoja nasal, son cerca de 220 especies superada unicamente por la familia
Vespertilionidae en cuanto a nimero de especies (Simmons & Cirranello, 2020). Los
murci¢lagos filostdbmidos se originaron en el neotropico, especificamente en el norte de
América del sur, hace aproximadamente entre 30 o 40 millones de afios (Jones et al., 2005;
Shi & Rabosky, 2015; Teeling et al., 2005). Desde su origen esta familia ha logrado expandir
su distribucion al punto de colonizar regiones subtropicales, por lo que se distribuyen desde el
norte de Argentina y Chile, hasta el sur de Estados Unidos (Rojas et al., 2016). La
distribucion de las especies no es homogénea a lo largo del continente, siendo el tropico y las
tierras bajas las zonas de mayor riqueza, la cual se reduce con el aumento latitudinal y
altitudinal (Graham, 1983; Martins et al., 2015; Rex et al., 2008; Stevens, 2006; Villalobos &
Arita, 2010). Sin embargo, debido a la diversidad de ecosistemas en el continente americano,
estos murci¢lagos habitan desiertos (Fleming & Holland, 2018), bosques tropicales
(Avila—Cabadilla et al., 2014; Rex et al., 2008), sabanas (Olimpio et al., 2016; Zortéa & Alho,
2008), paramos (Carrera-E et al., 2019) y areas antropizadas (Medina et al., 2007; Numa et
al., 2005; Verde et al., 2018), entre otros.

Los murciélagos neotropicales de hoja-nasal son considerados la mayor radiacién
adaptativa entre los mamiferos y uno de los grupos mas diversos entre los vertebrados
(Fleming et al., 2020; Freeman, 2000). Esta diversidad se observa en multiples rasgos, entre
estos su dieta. Se cree que el ancestro de la familia tenia una dieta principalmente
insectivora, al igual que la mayoria de las especies en el orden (Rojas et al., 2011). Sin
embargo, durante su historia evolutiva, adaptaciones morfologicas, fisioldgicas y ecologicas
tuvieron lugar lo cual facilité la diversificacion y especializacion de su dieta (Datzmann et al.,
2010; Dumont et al., 2012; Rojas et al., 2012; Saldana-Vazquez et al., 2015; Schondube et al.,
2001; Stockwell, 2001). Por lo tanto, debido a estas adaptaciones en esta familia hay especies
frugivoras (subfamilia Stenodermatinae y Carollinae), nectarivoras y polinivoras (subfamilias
Glossophaginae y Lonchophyllinae), sanguinivoras (subfamilia Desmodontinae), insectivoras
(subfamilias Macrotinae y Micronycterinae) y carnivoras (subfamilia Phyllostominae),
ademas tiene muchas especies omnivoras distribuidas en las diferentes subfamilias (Rojas et
al., 2011). Esta variacion en la dieta les confiere gran importancia en los ecosistemas
neotropicales, llegando a ser considerados como organismos esenciales. Estos murciélagos
son importantes polinizadores y dispersores de mas de 700 especies de plantas, ademas son
importantes controladores de poblaciones de vertebrados e invertebrados (Jones et al., 2017;

Kalka & Kalko, 2006; Kunz et al., 2011; Marques et al., 2015; Tschapka & von Helversen,
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2007; Vehrencamp et al., 1977). Estas funciones las realizan también en zonas antropizadas
como cultivos o areas urbanas, por lo que llegan a afectar de manera positiva la economia de
la zona (Libran-Embid et al., 2017; Tremlett et al., 2020).

Por otra parte, en general los murciélagos se consideran mamiferos pequefos, con un
ancestro que pudo haber pesado alrededor de 12 gramos (Moyers-Arévalo et al., 2018), lo
cual estd por debajo del promedio y la mediana entre las especies modernas
(aproximadamente 45 y 15 gramos, respectivamente). Sin embargo, existen especies como
Acerodon jubatus y Pteropus vampyrus (familia Pteropodidae) que pueden llegar a pesar mas
de 1000 gramos (Kunz & Jones, 2000). Entre los murciélagos filostomidos no hay especies
que alcancen tal magnitud, pero de igual forma poseen gran variacion en cuanto a pesos
(Giannini et al., 2020). Al igual que en otras familias, en la familia Phyllostomidae hay
especies pequefias que rondan los cinco gramos como es el caso de Micronycteris brosseti, M.
yatesi, Ectophylla alba y Lichonycteris obscura (Wilman et al., 2014). La familia cuenta
también con especies de gran tamafio que pueden rondar o superar los 100 gramos como es el
caso de Chrotopterus auritus, Phyllostomus hastatus, P. latifolius y Vampyrum spectrum
(Wilman et al., 2014). Este ultimo, V. spectrum, es el murcié¢lago de mayor tamafio en el
continente americano, ya que su peso ronda los 180 gramos (Acosta & Azurduy, 2006;
Navarro & Wilson, 1982).

Finalmente, los murciélagos filostdmidos al igual que el orden en general se encuentran
amenazados por la actividad humana (Jones et al., 2009; Mickleburgh et al., 2002). En el
neotrdpico, la destruccion de bosques y la expansion de la actividad agricola, ganadera y la
urbanizacién amenaza la biodiversidad de la regioén incluyendo la familia Phyllostomidae
(Castillo-Figueroa, 2020; Frick et al., 2019). Algunas especies de esta familia sufren
reduccion de sus poblaciones o incluso desaparecen ante la perturbacion y fragmentacion de
habitat, lo cual se ha relacionado con aspectos intrinsecos y extrinsecos de las especies
(Carballo-Morales et al., 2021; Farneda et al., 2019; Otélora-Ardila & Lopez-Arévalo, 2021).
La reduccion de las poblaciones puede a su vez generar la pérdida de especies, lo cual puede
significar el desequilibrio en los ecosistemas neotropicales debido a la importancia de estos
murci¢lagos (Diaz et al., 2013; Dirzo et al., 2014; Newbold et al., 2020).

A la fecha, las especies de murcié¢lagos filostomidos se encuentran clasificadas por la
IUCN en diversas categorias segun su estado de conservacion: 68.78% se encuentran
categorizados como “Baja preocupacion”, 6.8% como “Casi amenazadas” y 6.8% como
“Amenazadas” (i. e. Vulnerables, En peligro y En peligro critico) (IUCN 2021). Ademas,

17.6% estan categorizadas como “Deficiente de datos”, lo cual indica que estas especies no
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cuentan aun con la informacion necesaria para conocer su estado de conservacion (IUCN
2021). Entre las especies “Amenazadas”, solo Phyllonycteris aphylla se encuentra en
“Peligro critico” (IUCN 2021). Esta especie al igual que Chiroderma improvisum son
especies insulares, caracteristica relacionada anteriormente con la vulnerabilidad y riesgo de
extincion en murciélagos (Jones et al., 2009). De manera contraria, las demas especies con
algun grado de riesgo de extincion (“Casi amenazadas”, “Amenazadas”) son especies de
distribucion continental. Algunas de estas especies tienen distribucion restringida, por
ejemplo, Lonchophylla dekeyseri y Sturnira nana, lo cual es parte de los criterios utilizados
por la ITUCN para asignar los estados de conservacion y se ve respaldado por estudios previos
(Jones et al.,, 2003; UICN 2012). Sin embargo, no todas las especies cuentan con
caracteristicas relacionadas de manera previa con el riesgo de extincion Por otra parte,
especies recientemente reportadas aun no han sido incluidas en la IUCN tal es el caso de
Lonchorhina mankomara (Mantilla-meluk & Montenegro, 2016) y Sturnira adrianae

(Molinari et al., 2017).

3. Marco metodoldgico

3.1. Objeto de estudio

La presente investigacion se realizo utilizando como objeto de estudio a las especies de la
familia Phyllostomidae (Orden Chiroptera) con distribucion continental (aproximadamente
200 especies). Esta familia es reconocida por ser una de las mayores radiaciones adaptativas
entre los vertebrados (Fleming et al., 2020; Freeman, 2000). Esto se refleja en su diversidad
de aspectos morfologicos, fisioldgicos y ecoldgicos (Arita, 1990; Rojas et al., 2011;
Schondube et al., 2001).

Esta investigacion tiene como objetivo evaluar si la variacion morfologica y ecoldgica de
las especies se relaciona con su capacidad para ocupar diferentes ambientes o ecosistemas a
lo largo de su distribucion geografica, es decir, su amplitud de hébitat. Como variable
morfologica se utilizd la masa corporal de las especies y como variable ecologica se utiliz6 el
gremio trofico de las mismas. Por otra parte, la investigacion pretende probar si la amplitud
de habitat puede ser de utilidad en predecir el riesgo de extincion de las especies, para lo cual
se utilizaron los estados de conservacion de IUCN. La amplitud de habitat es un indicador
del grado de especializacion ecologica de las especies, y ha sido destacada en multiples

estudios por su relevancia en diversas ramas de biologia (Aronson, 2011; Eeley & Foley,
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1999; Forsman & Aberg, 2008; Gehring & Swihart, 2003; Overington et al., 2011; Reif et al.,
2016), incluyendo biologia de la conservacion (Ducatez et al., 2014; Kellner et al., 2019; Le
Viol et al., 2012).

3.2. Area de estudio

Debido a la naturaleza de la investigacion no fue necesario realizar muestreos de campo en
un area especifica. Sin embargo, al ser una investigacion macroecoldgica enfocada en las
especies con distribucion continental de la familia Phyllostomidae, se puede considerar esta
distribuciéon geografica como el area de estudio de la investigacion. La familia
Phyllostomidae es endémica de América, y su distribucion continental abarca desde el norte

de Argentina y Chile hasta el sur de Estados Unidos (Rojas et al., 2016).

3.3. Métodos

Los datos requeridos para esta investigacion se obtuvieron de literatura publicada y
repositorios publicos en linea. Esta seccion se divide segiin los objetivos especificos:
ecorregiones y amplitud de hébitat, relacion entre amplitud de hébitat con el tamafio corporal
y gremio trofico, y relacion entre la amplitud de habitat con el riesgo de extincion. A
continuacion, se detalla los métodos utilizados para cumplir con estos objetivos. Todos los
analisis se realizaron utilizando el lenguaje de programacion R (version 4.0.2; R Core Team,
2020) mediante el ambiente de desarrollo RStudio (Version 1.4.1103; RStudio Team, 2021),
por lo que solo se mencionan las funciones utilizadas y el paquete al que pertenece. En los

casos en que se utilizo otro software, se hara la aclaracion necesaria.

3.3.1. Ecorregiones y amplitud de habitat

La amplitud de hébitat de una especie indica la variacion en cuanto al nimero de
ambientes o ecosistemas en los cuales una especie puede ejercer su forma de vida, por lo que
puede ser medida utilizando el nimero de ecosistemas o ambientes que abarca su distribucion
geografica (Bohm et al., 2016; Gonzélez-Sudrez et al., 2013). Para esta investigacion se
utilizo el area de distribucion geografica y nimero de ecorregiones ocupadas por las especies
para calcular su amplitud de habitat. A continuacion se detalla la obtencion de datos y el

calculo de la medida de amplitud de habitat utilizada.

Distribucion geografica y ecorregiones
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La distribucion geografica de los murciélagos filostomidos se obtuvo del trabajo de Rojas
et al. (2018). Este estudio brinda capas geograficas de la distribucion (capas de distribucion)
de especies de murciélagos neotropicales pertenecientes a la superfamilia Noctilionoidea, a la
cual pertenece la familia Phyllostomidae. Estas capas representan una actualizacion a las
capas de distribucion de TUCN, debido a que incluyen registros de presencia recientes y
toman en cuenta variables climaticas y espaciales. Las capas de distribucion geograficas se
utilizaron en formato GeoPackage (.gpkg), el cual es posible cargar a R (ver adelante).

Las ecorregiones se obtuvieron del trabajo de Olson et al. (2001), en el cual el material se
presenta en formato de capa geografica (.gpkg). Las ecorregiones son regiones o espacios
geograficos especificos y sus limites son definidos segtn la flora y fauna que contienen, asi
como especies endémicas y condiciones climaticas (Olson et al., 2001). Debido a su grado de
detalle, las ecorregiones ofrecen gran resolucion y han sido utilizadas en estudios previos
sobre especializacion ecoldgica (Gehring & Swihart, 2003; Gonzalez-Suarez et al., 2013) y
como unidad de estudio para la conservacion de especies (Fritz et al., 2009). La capa
geografica de ecorregiones (capa de ecorregiones) abarca el globo en su totalidad, por lo que
se modifico en el software QGIS (version 3.10.10-A Coruia; QGIS.org 2019) mediante la
funcion cortar. Con esto se obtuvo una capa geografica con 267 ecorregiones, las cuales estan

abarcadas por el area continental de América.

Cdlculo de amplitud de habitat

Antes de realizar el calculo de amplitud de habitat de las especies fue necesario obtener el
nimero de ecorregiones que estas ocupan, para lo cual se utiliz6 las capas de distribucion de
las especies y la capa de ecorregiones. Las capas de distribucion y la capa de ecorregiones se
cargaron a R mediante la funcion readOGR del paquete rgdal (version 1.5-21; Bivand et al.,
2021). Ademas, las capas de distribucion de las especies se limpiaron de errores especiales
(e. g. correccion de geometrias), mediante la funcién clgeo Clean del paquete cleangeo
(version 0.2-3; Blondel, 2019), esto con el fin de evitar problemas en pasos posteriores. Con
la funcién crop del paquete raster (version 3.4-5; Hijmans, 2020) se cortd la capa de
ecorregiones segun la capa de distribucion de cada especie, y esto dio como resultado la lista
de las ecorregiones, y por ende, el nimero de ecorregiones que estas ocupan (ver Anexo 1y
Anexo 2). En el caso de las especies: Dermanura azteca, D. tolteca, Centurio senex,
Choeronycteris mexicana, Desmodus rotundus, Diaemus youngi, Diphylla ecaudata,
Glossophaga soricina, Leptonycteris nivalis, L. yerbabuenae, S. hondurensis y S. parvidens,

debido a su amplia distribucién y/o complejidad de su capa de distribucion, la limpieza de
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errores espaciales no fue suficiente por lo que fue necesario utilizar el software QGIS y la
funcién cortar, la cual tiene la misma finalidad que crop del paquete raster en R.

El célculo de la amplitud de hébitat se realizé utilizando el nimero de ecorregiones
ocupadas por la especie y el area de su distribucion (ver Anexo 1). Estas dos variables se
encuentran parcialmente relacionadas, es decir, especies con mayor area de distribucion
ocupan también mas ecorregiones y de igual forma, especies con menor area de distribucion
ocupan menos ecorregiones. Sin embargo, esta relacion es difusa en valores intermedios, en
donde especies con mayor area de distribucién no implica mayor nimero de ecorregiones
ocupadas, y especies con igual numero de ecorregiones ocupadas pueden diferir por mucho
en cuanto a su area de distribucion. Lo anterior puede deberse a que las ecorregiones varian
en tamafo, por ejemplo, las ecorregiones de tierras altas suelen tener menor tamafio que las
ecorregiones de tierras bajas (Olson et al., 2001). Por lo tanto, con el fin de tomar en cuenta
esta variacion y tener una medida que indique la heterogeneidad del nimero de ecorregiones
en el area de distribucion se realizo un Analisis de Componentes Principales (ACP) de estas
dos variables, y se utilizo el primer componente principal (CP1) como medida de amplitud de
habitat. El CP1 se re-escal6 con el fin de obtener una medida que varia de 1 a 10, por lo que
especies con valores cercanos a 1 son aquellas de menor amplitud de habitat (i. e.
especialistas de habitat) y especies con valores cercanos a 10 son aquellas de mayor amplitud
de habitat (i. e. generalistas de habitat). El area de la distribucion de las especies se calculo
con la funcion gArea del paquete rgeos (version 0.5-5; Bivand & Rundel 2020), el ACP se
realizd con la funcidén prcomp del paquete stats (version 4.0.2; R Core Team, 2020) y los
datos se re-escalaron con la funcidn rescale del paquete scales (version 1.1.1; Wickham &
Seidel, 2020).

Finalmente, con el fin de visualizar la distribucién continental de la familia
Phyllostomidae y las ecorregiones que estas abarcan se generd un mapa de riqueza, y se
resaltd las ecorregiones de mayor riqueza de especies. Esto se realiz6 con las funciones
lets.presab del paquete letsR (version 4.0; Vilela & Villalobos, 2015) y la funcidon ggplot del
paquete ggplot2 (version 3.3.3; Wickham, 2016).

3.3.2. Relacion de la amplitud de habitat con el tamafio corporal y gremio trofico

Con el fin de conocer la influencia de variables ecologicas y morfoldgicas sobre la
amplitud de habitat se realiz6 un analisis comparativo con enfoque filogenético. Para esto se

utilizé la masa corporal, indicador de tamafio corporal, como variable morfolégica y el
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gremio trofico como variable ecoldgica. A continuacion, se detalla el proceso de obtencion

de datos y el andlisis de datos.

Tamario corporal y gremio trofico

La masa corporal se obtuvo principalmente del estudio de Moyers-Arévalo et al. (2018),
en el cual se compila este dato para mas de 700 especies del orden Chiroptera. Se utilizaron
fuentes de informacién complementarias con el fin de lograr el dato de masa corporal para el
mayor numero de especies posibles (Cordero-Schmidt et al., 2017; Faurby et al., 2018;
Pacheco et al., 2018; Rocha et al., 2014; Wilman et al., 2014) (ver Anexo 1). En este estudio
se utiliz6 la masa corporal como indicador de tamafio corporal, ya que es una variable
ampliamente reportada por lo que se conoce para la mayoria de las especies.

El gremio tréfico se obtuvo principalmente del material suplementario del estudio de
Rojas et al. (2011). Este estudio presenta una clasificacion del gremio trofico para la mayoria
de los géneros de la familia Phyllostomidae, en donde se toma en cuenta los alimentos que
forman parte de la dieta de manera predominante o estricta, y excluye los que son
complementarios. Ademas, se utilizaron fuentes de informacion complementarias con el fin
de lograr tener el gremio trofico de la mayor cantidad de especies posibles (Bolzan et al.,
2015; Wilman et al., 2014; Zamora-Gutierrez & Ortega, 2020) (ver Anexo 1). Con esto se
logré clasificar a las especies en siete gremios troficos: frugivoros, nectarivoros, insectivoros,
carnivoros, sanguinivoros, fitofagos y omnivoros. Siendo frugivoras aquellas especies que se
alimentan principalmente de frutas, nectarivoras las que se alimentan principalmente de
néctar y/o polen, insectivoras aquellas que se alimentan principalmente de invertebrados (i. e.
insectos y otros invertebrados), carnivoras aquellas que se alimentan principalmente de
vertebrados (i. e. carne), sanguinivoras aquellas que se alimentan de sangre, fitofagas aquellas
que se alimentan tanto de frutas como de néctar y/o polen, y omnivoras aquellas que se
alimentan tanto de animales (i. e. invertebrados y/o vertebrados) como materia vegetal (i. e.

frutas, néctar y/o polen).

Regresion filogenética

Se realiz6 un andlisis comparativo con enfoque filogenético para estimar la relacion entre
la amplitud de habitat con la masa corporal y el gremio trofico. Se decidio utilizar este
enfoque debido a que permite tomar en cuenta la no independencia de los datos debido a la
historia evolutiva que comparten las especies (Felsenstein, 1985). Con este fin se utilizd

regresiones filogenéticas generalizadas de minimos cuadrados (PGLS, por sus siglas en
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inglés). Los PGLS son regresiones generalizadas en donde mediante una matriz de
covarianza se incluye la relacion del linaje usando una filogenia y un modelo evolutivo (e. g.
movimiento browniano o proceso Ornstein-Uhlenbeck, etc.). Previo al andlisis, la amplitud
del hébitat y la masa corporal se transformaron con logaritmo con el fin de reducir el sesgo a
la derecha que presentan ambas variables. Para este analisis se utilizo la filogenia de Shi &
Rabosky (2015), la cual contiene mas de 800 especies de murciélagos y fue construida con
secuencias nucleares y mitocondriales, por lo que tiene gran apoyo y ha sido empleada
previamente en estudios sobre murciélagos filostomidos (Varzinczak et al., 2019, 2020). Los
PGLS se realizaron con la funcion gls del paquete nlme (version 3.1-148; Pinheiro et al.,
2020).

En especifico para esta investigacion, se generaron una serie de modelos empleando
diferentes formulas (i. e. combinaciones de variables independientes) y dos modelos
evolutivos. Entre las formulas empleadas se incluyen cinco para los modelos alternativos, y
una para los modelos nulos (Cuadro 1). Los modelos alternativos son aquellos que incluyen
al menos una variable independiente en la formula (i. e. masa corporal y gremio tréfico), y los
modelos nulos son los que incluyen unicamente el intercepto. Por otra parte, los modelos
evolutivos utilizados fueron el movimiento browniano (BM) y el proceso de
Ornstein-Uhlenbeck (OU). Las matrices de BM y OU ajustan los datos segun los pardmetros
lambda (%) y alpha (a), respectivamente, y se construyeron utilizando la funcién corPagel y
corMartins del paquete ape (version 5.4-1; Paradis & Schliep, 2019). En el caso de BM, A
puede variar de 0 a 1, lo cual indica la dependencia filogenética de la variacion de los rasgos
(i. e. senal filogenética) (Freckleton et al., 2002). Por lo tanto, A igual a 0 indica que la
variacion de los rasgos no es filogenéticamente dependiente y, por el contrario, A igual 1
indica que los rasgos son dependientes filogenéticamente, y que evolucionaron de acuerdo a
BM (Freckleton et al., 2002). Por otra parte, a es la fuerza de seleccion que actia sobre los
rasgos que puede variar de 0 a infinito (Butler & King, 2004). Debido a que OU tiene
implicito BM, a igual a 0 indica que no hay fuerza de seleccion y que el rasgo varia
unicamente segun BM, mientras que valores de o mayores a 0 indican la intensidad de la
fuerza de seleccion (Butler & King, 2004). Sin embargo, conforme el valor de o se
incrementa también se aumenta la independencia filogenética, por lo que modelos con valores
altos de o pueden asemejarse a modelos con A igual a cero, es decir, modelos sin correccion
filogenética (Paradis 2014). Tomando en cuenta la variacion posible de estos pardmetros (A y

a), se generaron réplicas en donde se mantuvo constante la férmula (ver Cuadro 1) y el
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modelo evolutivo de los PGLS, pero, el valor de A vari6 de 0 a 1 con intervalos de 0.01, y el

valor de a varid de 0 a 500, con intervalos de 0.5.

Cuadro 1. Formulas empleadas en la generacion de modelos de regresion filogenética.

Formula

AH ~ Masa + GT + Masa : GT
AH ~ Masa + GT

AH ~ Masa

AH ~ GT

AH ~ Masa : GT

AH ~ 1*

* Formula empleada para los modelos nulos, AH es amplitud de habitat, Masa es masa corporal, GT es gremio

13 1)

trofico y los simbolos “+” y “:” indican efecto adicional e interaccion, respectivamente.

Debido a la gran cantidad de modelos generados (mas de 6000 modelos) se utilizd un
enfoque de inferencia multimodal empleado el Criterio de Informacién de Akaike corregido
para muestras pequefas (AICc). Este enfoque estadistico permite seleccionar el mejor
modelo tomando en cuenta su ajuste y su complejidad (nimero de parametros) (Wagenmakers
& Farrell, 2004). Entre las réplicas (i. e. modelos en donde la Uinica variacion fue el valor del
parametro del modelo evolutivo) se selecciond una, la cual tiene el valor del parametro que
genera el modelo de menor AICc. Con esto, se obtuvieron finalmente 12 modelos que
representan las seis formulas y los dos modelos de evolucion empleados. A estos modelos se
les calculo el valor de pesos de AIC (AICw), el cual indica la probabilidad de que el modelo
sea el mejor modelo, por lo que el mejor modelo sera el de mayor AICw (Wagenmakers &
Farrell, 2004). Por lo tanto, se utiliz6 el valor de AICw para conocer cudles son los mejores
modelos. Finalmente, se aplic6 una prueba de post hoc ajustadas por el método Tukey

mediante la funcién emmeans del paquete emmeans (version 1.5.3; Lenth, 2020).

3.3.3. Relacion de la amplitud de habitat con el riesgo de extincion

Con el fin de conocer si la amplitud de habitat puede predecir el riesgo de extincion de las
especies, se realizd un analisis comparativo con enfoque filogenético. Con este analisis se
pretendid conocer si las especies con diferente riesgo de extincion se diferencian por su valor

de amplitud de hébitat.
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Riesgo de extincion

Como indicador de riesgo de extincion se utilizd la clasificacion de estados de
conservacion propuestos por IUCN (enero 2021; referencia:
9bad664b-e9cd-46¢3-8da8-c2cdee2d19a7), lo cual se ha realizado en estudios anteriores
(Ducatez et al., 2014; Sagot & Chaverri, 2015). Siendo las especies clasificadas como “Baja
preocupacion” las de menor riesgo de extincion seguidas por las que se clasifican como “Casi
amenazadas”, “Vulnerables”, “En peligro” y “En peligro critico” (LC, NT, VU, EN y CR,
respectivamente). Estas ultimas tres se agrupan como “Amenazadas” (TH). Las especies sin
estado de conservacion por deficiencia de datos (DD), fueron descartadas para el analisis, asi

como las especies que del todo no tienen datos en [UCN (ND).

Analisis de varianza con enfoque filogenético

Para conocer la relacion entre la amplitud de habitat y el riesgo de extincidn, se realiz6é un
Analisis de Varianza con enfoque filogenético (ANOVA filogenético). Este analisis consta de
un ANOVA convencional, el cual luego se pone con una distribucion nula generara mediante
simulaciones de los datos dependientes sobre la filogenia y el modelo evolutivo BM (Garland
et al., 1993; Revell, 2012). Debido a que la mayoria de las especies se encuentran bajo la
categoria LC, y pocas estan dentro de las demds categorias, se generd una nueva categoria
agrupando a las especies NT y TH, la cual se nombré NTyTH, esto con el fin de evitar
categorias con bajo numero de muestra. Al igual que en el andlisis anterior, la amplitud de
habitat se transformé mediante logaritmo con el fin de reducir el sesgo a la derecha y se
utilizé la filogenia del estudio de Shi & Rabosky (2015). EI ANOVA filogenético se realizod
con la funcion phylANOVA del paquete phytools (version 0.7-10; Revell, 2012), y se
generaron 10000 simulaciones.

Finalmente, la diferencia de medias observada en el ANOVA filogenético se puso a prueba
mediante una distribucion nula, con el fin de conocer la probabilidad de que esta diferencia se
dé de manera aleatoria. La distribucion nula se construyé mediante diferencia de medias
obtenidas de 10000 aleatorizaciones de los valores de amplitud de habitat y la asignacion de

las categorias (LC o NTyTH; respetando la proporcion observada).

4. Resultados
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Esta seccion se divide en tres seglin los objetivos especificos, de igual forma como se
realizd en los métodos: Ecorregiones y amplitud de habitat, Relacion entre amplitud de
habitat con el tamafio corporal y gremio trofico, y Relacion entre la amplitud de habitat con el

riesgo de extincion.

4.1. Ecorregiones y amplitud de habitat

Se logrd obtener la capa geografica de la distribucion de 195 especies, por lo que fue
posible calcular el valor de amplitud de hébitat para este mismo niimero de especies (ver
adelante; Anexo 1). Estas especies en total ocupan 164 ecorregiones a lo largo de América,
sin embargo, en el norte de América del sur se concentra la mayor cantidad de especies. Se
encontrd que las ecorregiones de mayor riqueza son las que se encuentran en la cordillera de
los Andes o cerca de esta (Figura 1). Siendo el Paramo Andino del Norte la ecorregién con
mayor numero de especies, mientras que las ecorregiones de menor riqueza son las que se
encuentran cerca de los limites de la distribucion de la familia, es decir, el sur de Estados
Unidos y norte de México, y en el norte de Argentina, Chile y Uruguay. En el caso de las
especies, se encontrd que en promedio ocupan 41.44 ecorregiones. Sin embargo, especies
como Lonchophylla orcesi, Lophostoma kalkoae y S. nana, ocupan Unicamente una
ecorregion. Mientras que otras especies ocupan mayor cantidad de ecorregiones como es el
caso de D. rotundus con 153 ecorregiones y G. soricina con 145 ecorregiones. En el anexo 2

se presenta de manera completa el nombre de las ecorregiones que cada especie ocupa.
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Figura 1. Mapa de la distribucion continental de la familia Phyllostomidae con un gradiente
de riqueza segtn el nimero de especies por pixel (un grado) y ubicacion de las ecorregiones
con mayor numero de especies.

En el ACP se encontrd que el primer componente principal (CP1) logré explicar el 94.66%
de la variacion de las variables incluidas en el analisis, area de distribucién y numero de
ecorregiones ocupadas. El valor de CP1 contiene informacion de ambas variables, las cuales
a pesar de estar aparentemente relacionadas positivamente, en valores intermedios esta
relacion es difusa (Figura 2), por lo que no es posible decir que mayor area de distribucion
implica un mayor nimero de ecorregiones. Se encontré que la mayoria de las especies tienen
valores de amplitud de habitat bajos, y que el valor promedio es de 3.03. La especie L.
kalkoae es la especie con menor amplitud de habitat (i. e. la especie mas especialista de
hébitat) con un valor de 1, y D. rotundus es la especie con mayor amplitud de habitat (i. e. la

especie mas generalista de habitat) con un valor de 10.
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Figura 2. Amplitud de habitat en relacion con las variables utilizadas para su calculo
mediante el analisis de componentes principales, area de distribucion geografica y nimero de
ecorregiones ocupadas.

4.2. Relacion entre amplitud de habitat con el tamafio corporal y gremio trofico

Se logré obtener el dato de masa corporal para 165 especies (Anexo 1). En general las
especies tienen masa corporal baja, siendo 21.88 gramos el peso promedio. La especie de
menor peso es Micronycteris brosseti con 4.72 gramos, y la especie de mayor peso es
Vampyrum spectrum con 177.29 gramos. Por otra parte, se logro obtener el dato de gremio
trofico para 195 especies, siendo en su mayoria frugivoras, con 104 especies, seguidas por las
insectivoras (35), nectarivoras (30), omnivoros (17), fitofagas (5), sanguinivoras (3) y
carnivoras (1) (Anexo 1). Sin embargo, a pesar de la disponibilidad de datos, masa corporal,
gremio trofico y amplitud de habitat, el analisis se realizoé inicamente con 134 especies que
son las que ademas se encuentran en la filogenia de Shi & Rabosky (2015), excluyendo a la

especie V. spectrum por ser la inica carnivora (Figura 3).
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Figura 3. a) Filogenia de la familia Phyllostomidae (tomada de Shi & Rabosky, 2015), y el
gremio tro6fico, masa corporal y amplitud de hébitat de las especies. En donde Car es
carnivoro, Fit es fitofago, Fru es frugivoro, Ins es insectivoro, Nec es nectarivoro, Omn es
omnivoro y San es sanguinivoro. b) Histogramas de la distribucion de la masa corporal y
amplitud de habitat, en donde la linea roja indica el valor promedio de ambas variables.
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Del total de modelos realizados se selecciono, segun el valor de AICc, uno por cada una de
las seis formulas y los dos modelos evolutivos utilizados (BM y OU), con lo que se
obtuvieron doce modelos (Cuadro 2). De estos doce modelos se encontré6 que el mejor
modelo, segun el valor de AICw, indica que la amplitud de habitat de las especies se explica
por el gremio trofico al que pertenecen (AICw = 25.7%). El segundo mejor modelo, el cual
también tiene un valor alto de AICw (21.2%), de igual forma sefiala que el gremio tréfico
explica la variacion de amplitud de habitat, pero requiere de la interaccién con la masa
corporal. Ambos modelos contienen matrices de covarianza generadas con OU como modelo
de evolucidn, y valores relativamente altos de o (>200). Estos valores indican que los rasgos
estan sometidos a una fuerte presion selectiva, por lo que los residuos del modelo son
practicamente independientes de la filogenia empleada (Paradis 2014). Esto se confirma con
los siguientes dos modelos, los cuales utilizan la misma féormula, y BM como modelo

evolutivo con 4 igual a cero.

Cuadro 2. Modelos de regresion filogenética generados para conocer la influencia de la masa
corporal y el gremio trofico sobre la amplitud de habitat.

Férmula Modelo evolutivo d AlICc AICw
(parametro) (%)
AH ~ GT OU (0. =240.5) 7 250.1035 257
AH ~ Masa : GT OU (a=232) 8 250.4904 21.2
AH ~ GT BM (X =0) 7 250.8357 17.8
AH ~ Masa : GT BM (X =0) 8 251.1672 15.1
AH ~ Masa + GT OU (a = 236) 8 251.8591 10.7
AH ~ Masa + GT BM (X =0) 8 252.51 7.7
AH ~ Masa + GT + Masa : GT OU (o =248.5) 13 257.0585 0.8
AH ~ Masa + GT + Masa : GT BM (A =0) 13 257.9993 0.5
AH ~ 1* BM (X =0.22) 2 259.6894 0.2
AH ~ Masa BM (1=0.21) 3 261.3350 0.1
AH ~ 1* OU (a=143.5) 2 261.5322 0.1
AH ~ Masa OU (o= 123) 3 263.0747 0

*modelos nulos, d es el numero de parametros del modelo, AICc es Criterio de informacion de Akaike corregido
para muestras pequefias (por sus siglas en inglés), AICw es pesos de AIC, AH es la amplitud de hébitat, Masa es

732}

masa corporal, GT es gremio tréfico y los simbolos “+” y “:” indican efecto adicional e interaccion,
respectivamente.

El mejor modelo PGLS incluye tnicamente al gremio tréfico y una correccion filogenética
por OU. Este modelo indica que la amplitud de habitat (i. e. logaritmo de la amplitud de
habitat) es dependiente del gremio trofico (Figura 4). Mediante la prueba post hoc se

encontr6 que la amplitud de habitat es estadisticamente mayor en el gremio omnivoro (IC =
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1.2454 - 1.9601) y sanguinivoro (IC = 1.4310 - 2.7996), que en el gremio frugivoro (IC =
0.8359 - 1.1124) y nectarivoro (IC = 0.5172 - 1.1639). Por otra parte, la amplitud de habitat
promedio del gremio fitofago (IC = 0.6318 - 1.6920) e insectivoro (IC = 0.9880 - 1.4873) no

se diferencian de ningun otro gremio.
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Fit (5) Fru (77) Ins (23) Nec(15)  Omn (11) San (3)
Gremio tréfico

Figura 4. Amplitud de habitat promedio (i. e. logaritmo de la amplitud de habitat con
correccion filogenética) de los gremios troficos, con sus respectivos intervalos de confianza al
95%. Las lineas punteadas verde y azul corresponden al limite inferior del intervalo de
confianza de los gremios sanguinivoro y omnivoros, respectivamente. Los puntos grises
corresponden a la amplitud de habitat (i.e logaritmo de la amplitud de habitat) sin correccion
filogenética, de las especies segn su gremio trofico. En donde Fit es fitofago, Fru es
frugivoro, Ins es insectivoro, Nec es nectarivoro, Omn es omnivoro y San es sanguinivoro.

El segundo mejor modelo incluye interaccion entre el gremio tréfico y la masa corporal, y
correccion filogenética por OU. Este modelo indica que la amplitud de habitat (i. e.
logaritmo de la amplitud de hébitat) varia en relacion con la masa corporal y el gremio tréfico
(Figura 5). Se observa que la pendiente del gremio omnivoro y sanguinivoro es positiva
(0.0786 y 0.225, respectivamente), por lo que en las especies de estos gremios el aumento de
masa corporal estd asociado con el aumento de amplitud de hébitat. Por otra parte, el gremio

fitéfago, frugivoro, insectivoro y nectarivoro mostraron una pendiente negativa (-0.0721,
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-0.1158, -0.0401 y -0.2169, respectivamente), por lo que en las especies de estos gremios el

aumento de masa corporal estd asociado con la reduccion de amplitud de habitat.
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Figura 5. Relacion entre la masa corporal y amplitud de habitat segun el gremio trofico de las
especies. Las lineas indican la pendiente de dicha relacion para cada uno de los gremios
troficos (segun el modelo corregido filogenéticamente), y los puntos dispersos corresponden a
las especies incluidas en el andlisis (sin correccion filogenética). El color indica el gremio
trofico al que corresponde la linea de pendiente y los puntos. En donde Fit es fitéfago, Fru es
frugivoro, Ins es insectivoro, Nec es nectarivoro, Omn es omnivoro y San es sanguinivoro.

4.3. Relacion de la amplitud de habitat con el riesgo de extincion

Se encontré que de las 195 especies a las que se les calcul6 la amplitud de habitat, 152
especies estan clasificadas bajo uno de los estados de conservacion de la IUCN (Figura 7;
Anexo 1). El estado LC tiene 129 especies, siendo el de mayor representatividad, mientras
que los estados NT, VU y EN tienen 11, 7 y 5 especies, respectivamente. Ademas, 33

especies tienen la clasificacion DD, y 10 especies atin no se incluyen en I[UCN.
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Figura 6. Distribucion de las especies en los diferentes estados de conservacion, en donde LC
2
es “Baja preocupacion”, NT es “Casi amenazada”, VU es “Vulnerable”, EN es “En peligro”,
DD es “Deficiente de datos”, y ND son aquellas sin datos en [IUCN. Los colores indican la
proporcion de especies por gremio trofico, en donde Car es carnivoro, Fit es fitofago, Fru es
frugivoro, Ins es insectivoro, Nec es nectarivoro, Omn es omnivoro y San es sanguinivoro.

El ANOVA filogenético se realizé tinicamente con 127 especies, las cuales contienen
informacion de amplitud de habitat, estado de conservacion (LC y NTyTH) y estan presentes
en la filogenia utilizada (Shi & Rabosky, 2015). Se encontré que la amplitud de habitat
promedio (i. e. logaritmo de la amplitud de habitat promedio) difiere entre especies con
distinto riesgo de extincion (Figura 7a). La amplitud de hébitat de las especies agrupadas
como NTyTH (i. e. especies con mayor riesgo de extincion, IC = 0.7451 - 0.2245) es menor a
la amplitud de habitat de las especies con estado de conservacion LC (i. e. especies con
menor riesgo de extincion, IC = 1.3345 - 1.1145). Ademas, el promedio de la amplitud de
habitat de las especies con categoria DD y ND (especies que no fueron incluidas en ningun
analisis; IC = 0.3764 - 0.1934 y 0.3706 - 0.1019, respectivamente) no difiere al de las
especies NTyTH (Figura 7b).
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Figura 7. a) Amplitud de habitat promedio de las especies bajo los estados de conservacion
Baja preocupacion (LC), y Casi amenazadas y Amenazadas (NTyTH), con sus respectivos
intervalos de confianza al 95%. b) Amplitud de habitat promedio de las especies con
deficiencia de datos (DD) y especies no incluidas en [IUCN (ND) con sus respectivos
intervalos de confianza al 95%. Los puntos dispersos indican el valor de amplitud de hébitat
de cada una de las especies, segun su estado de conservacion, y la linea punteada azul indica
el limite superior del intervalo de confianza de las especies NTyTH.

Finalmente, la diferencia entre el promedio de amplitud de habitat de las especies LC y
NTyTH obtenida en el ANOVA filogenético se puso a prueba mediante una distribucion nula.
Se encontrd que esta diferencia es mayor que las diferencias obtenidas en los modelos nulos
por lo que cae fuera del area de aceptacion de la hipdtesis nula (Figura 8). Con esto es
posible afirmar que en promedio las especies con mayor riesgo de extincion tienen menor
amplitud de hébitat, y que especies con menor riesgo de extincion tienen mayor amplitud de

habitat.
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Figura 8. Distribucion nula obtenida de diferencias de media tomadas de manera aleatoria.
Las lineas punteadas negras delimitan el area de aceptacion de la hipotesis nula, y la linea roja
indica la diferencia de medias de amplitud de habitat (i. e. logaritmo de la amplitud de
habitat) observada en el ANOVA filogenético.

5. Discusion

5.1. Amplitud de habitat en murciélagos filostomidos

La amplitud de habitat fue calculada utilizando el nimero de ecorregiones ocupadas
por especie y su area de distribucion geografica. Se encontr6 que las especies no se
distribuyen de manera homogénea, y las ecorregiones ubicadas al norte de Suramérica son las
que concentran el mayor nimero de especies. Lo cual se ha observado en estudios previos
sobre el gradiente de riqueza en murciélagos neotropicales (Alroy, 2019; Ramos-Pereira &
Palmeirim, 2013; Villalobos & Arita, 2010). Ademads, se observd que especies con valores
bajos de amplitud de habitat se encuentran principalmente en las ecorregiones de mayor
riqueza de murci¢lagos filostémidos. Estas observaciones corroboran lo encontrado en un
meta-analisis reciente que muestra que la riqueza de un sitio se relaciona negativamente con
la amplitud de nicho de sus especies (i. e. vertebrados, invertebrados y plantas), por lo que las
especies en sitios de alta riqueza suelen ser mas especialistas (Granot & Belmaker, 2020).

Con esto se muestra que la amplitud de habitat, y posiblemente la amplitud de nicho en
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general, se relaciona con la distribucion actual y el patron de riqueza en la familia
Phyllostomidae. Por esta razon, variables relacionadas con la amplitud del nicho en
murcié¢lagos filostémidos pueden contribuir a entender aspectos de su biogeografia y patrones

macroecologicos.

5.2. Influencia del gremio trofico sobre la amplitud de habitat

Anteriormente ningun estudio sobre vertebrados ha utilizado el gremio tréfico con el fin
de explorar la amplitud de algiin componente de nicho, por lo que esta seria la primera
investigacion en que se utilice esta variable para estudiar la amplitud de habitat. En
murciélagos filostomidos, la agrupacion de las especies segun su gremio trofico se ve
respaldada por estudios que han agrupado a las especies de manera similar utilizando rasgos
morfologicos del craneo (Dumont et al., 2012), de las alas (Marinello & Bernard, 2014) y de
la hoja nasal (Arita, 1990). Por lo que se considera una variable de gran poder predictivo y de
relevancia bioldgica. Por esta razdn, las especies de los diferentes gremios troficos se suelen
diferenciar por aspectos ecoldgicos, por ejemplo, su respuesta ante la perturbacion del habitat
(Carballo-Morales et al., 2021; Medellin et al., 2000). Por esta razon, se decidi6 conocer si la
amplitud de hébitat es dependiente del gremio trofico de las especies.

Se encontrd que tanto los murciélagos del gremio frugivoro, nectarivoro y fitoéfago (i. e.
especies plantivoras) y los murciélagos del gremio insectivoro poseen valores bajos de
amplitud de habitat (ver Figura 4), lo cual contradice las predicciones. Se esperaba que las
especies plantivoras tuvieran mayor amplitud de habitat que las especies del gremio
insectivoro y carnivoro, este ultimo no fue incluido en el andlisis. Las especies del gremio
frugivoro, nectarivoro y fitofago, suelen considerarse como abundantes en ambientes
naturales e incluso en ambientes perturbados (Arita, 1993; Avila-Cabadilla et al., 2009;
Carrasco-Rueda & Loiselle, 2020; de Oliveira et al., 2017; Kalko & Handley, 2001; Medellin
et al., 2000). Algunas especies tienen gran capacidad para desplazarse largas distancias
(Arnone et al., 2016; Bianconi et al., 2006; Esbérard et al., 2017; Medellin et al., 2018;
Montiel et al., 2006) y también se ha observado que suelen tener amplio ambito de hogar
(Albrecht et al., 2007; Bernard & Fenton, 2003; Cortés-Delgado & Sosa, 2014; Loayza &
Loiselle, 2008). Estas caracteristicas se relacionan con el uso de recursos y del espacio,
permitiéndole a las especies exponerse a mayor variacion de condiciones bidticas y abioticas.
De manera contraria, las especies insectivoras suelen ser murciélagos de menor ambito de
hogar, menor movilidad y menor abundancia tanto en ambientes naturales como perturbados

(Albrecht et al., 2007; Bernard & Fenton, 2003; Kalko et al., 1999; Medellin et al., 2000).
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A pesar de estas diferencias ya mencionadas en cuanto a aspectos ecologicos entre las
especies plantivoras e insectivoras, también comparten algunas caracteristicas que pueden
limitar su capacidad de colonizar y tolerar diferentes ambientes. Estas caracteristicas pueden
estar limitando su amplitud de habitat, lo cual explicaria los resultados de la presente
investigacion. Entre estas caracteristicas estan algunas relacionadas al uso y seleccion de
refugios diurnos. En algunas especies insectivoras, por ejemplo, en miembros de los géneros
Lonchorhina, Lophostoma, Macrophyllum, Micronycteris, Mimon y Tonatia se ha reportado
que utilizan solamente un tipo de refugio o pocos tipos, entre estos esta cavidades en arboles
vivos, cavernas o termiteros arboreos, por lo que son considerados especialistas de refugio
(Sagot & Chaverri, 2015; Voss et al., 2016). De igual forma, en especies frugivoras como es
el caso de miembros de la subfamilia Stenodermatinae como por ejemplo en los géneros
Artibeus, Dermanura, Uroderma y Vampyressa, se ha observado que utilizan inicamente el
follaje del sotobosque para construir sus refugios (Rodriguez-Herrera et al., 2007). Ademas,
en especies de los géneros Carollia, Artibeus y Sturnira, especies frugivoras que se refugian
en arboles maduros, se ha reportado gran especificidad en cuanto al grosor de estos arboles
(Cortés-Delgado & Sosa, 2014; Evelyn & Stiles, 2003; Paniagua et al., 2006). Adicional a
esto, en ambos grupos (i. e. especies plantivoras e insectivoras) se ha reportado también
fidelidad de refugio, es decir, utilizan un mismo refugio por un tiempo prolongado (Bernard
& Fenton, 2003; Kalko et al., 1999; Lewis, 1995). El tipo refugio es un rasgo de gran
importancia en la vida de los murciélagos, ya que les confiere proteccion ante las condiciones
climaticas y sus depredadores, este es un sitio de descanso pero también es donde realizan
gran parte de sus interacciones intraespecificas incluyendo la reproduccién y crianza (Kunz et
al., 2003). Por lo tanto, la forma en que los individuos de una especie seleccionan un sitio
como refugio y que tan especificos sea, puede tener efectos a diferentes escalas, tal y como se
esta sugiriendo en la presente investigacion en donde la amplitud de habitat puede depender
de estos aspectos.

Otra posible explicacion para la baja amplitud de héabitat observada en las especies
plantivoras, principalmente frugivoras y nectarivoras, es la distribucién de las plantas que
utilizan (i. e. refugio y alimento). En estudios que involucran comunidades de murciélagos a
lo largo del continente americano se ha observado que la abundancia y riqueza de especies
frugivoras y nectarivoras se reduce de manera abrupta en regiones fuera del tropico, ante lo
cual los autores sugieren que se debe a la dependencia de estas especies por las plantas
tropicales (Alroy, 2019; Sanchez & Giannini, 2018). Estos autores ademas sugieren que

puede existir un efecto del clima y el tamafio corporal de las especies frugivoras y

34



nectarivoras (Alroy, 2019; Sanchez & Giannini, 2018), lo cual se comenta mas adelante (ver
seccion 5.3). Estas explicaciones no son excluyentes entre si, y en conjunto pueden ayudar a
entender la baja amplitud de habitat observada en los gremios plantivoros, y su similitud con
murci¢lagos insectivoros. Estas explicaciones en conjunto recalcan la importancia del uso y
seleccion de refugio, asi como el alimento en limitar la amplitud de hébitat de las especies.

Por otra parte, para los murcié¢lagos omnivoros y sanguinivoros no se planted una
prediccion debido a algunas de sus particularidades, sin embargo, se encontrd que estos
murciélagos tienen mayor amplitud habitat, lo cual los diferencia de los murciélagos
frugivoros y nectarivoros (Figura 4). Los omnivoros, en el caso de esta investigacion, son
murci¢lagos que dentro de su dieta predominan tanto animales como plantas (Rojas et al.,
2011). Entre estos murci¢lagos se encuentran las especies del género Phyllostomus, y las
especies Trachops cirrhosus y Chrotopterus auritus (subfamilia Phyllostominae), asi como
las especies del género Anoura (subfamilia Glossophaginae) (Figura 2). Se ha observado que
estos murciélagos en cuanto a dieta pueden considerarse como generalistas por la variedad de
animales y plantas de las que se alimentan (Caballero-Martinez et al., 2009; Fabian et al.,
2008; Giannini & Kalko, 2005; Leal et al., 2018; Willig et al., 1993). Ya en estudios previos
sobre aves se ha reportado que la amplitud de dieta se relaciona positivamente con la
amplitud de habitat (Navarro-Lopez, 2017; Reif et al., 2016), lo cual puede estar sucediendo
también en estos murci¢lagos. Agregado a esto, se ha reportado que algunas de las especies
que forman parte de este gremio logran adaptarse y cambiar su dieta ante la variacion de la
disponibilidad del recurso (Rex et al., 2010), tal como se ha observado en A. caudifer (Barros
et al., 2013). Ademas, en la especie A. geoffroyi se ha encontrado que las hembras ante la
reduccion de la temperatura por motivos estacionales en bosques templados se desplazan en
busca de sitios con temperaturas calidas (Saldana-Vazquez et al., 2020). Esta capacidad de
adaptarse a la disponibilidad de recursos y a la variacién estacional de las condiciones
climaticas, junto con su aparente amplia dieta, puede ser la causa de su mayor amplitud de
habitat, y su diferencia con las especies frugivoros y nectarivoras.

Finalmente, el gremio sanguinivoro esta representado unicamente por tres especies: D.
rotundus, D. youngi y D. eucaudata (subfamilia Desmodontinae) (Figura 2). Estas especies
poseen adaptaciones morfologicas, fisioldgicas y sensoriales Unicas entre los vertebrados
(Kiirten & Schmidt, 1982; Rossoni et al., 2017; Schondube et al., 2001; Zepeda Mendoza et
al., 2018), las cuales estan enfocadas en su dieta y comportamiento alimentario. En estudios
previos se ha encontrado que adaptaciones, principalmente morfologicas, asociadas a la dieta

suelen ser un indicador de especializacion ecoldgica (i. e. menor amplitud de nicho). Esto se
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ha observado en abejas (longitud de la lengua en el género Bombus; Goulson & Darvill,
2004), en serpientes (apertura de la mandibula en Rhabdophis tigrinus; Mori & Vincent,
2008), y en murciélagos filostoémidos (alargamiento del rostro en Musonycteris harrisoni y
Platalina genovensium; Ossa et al., 2020; Rossoni et al., 2017; Tschapka et al., 2008). Con lo
anterior, es de esperar que suceda de igual forma en los murciélagos sanguinivoros, sin
embargo, de manera contraria se ha observado que estos murciélagos incluyen gran variedad
de vertebrados en su dieta, por lo que pueden ser considerados como generalistas (Carter et
al., 2021). Por lo tanto, de manera similar a como se argument6 para los omnivoros, la
relacion entre amplitud de dieta y amplitud de habitat puede explicar lo observado. Ademas,
estos murciélagos, sobre todo D. rotundus, se han visto afectados por la introduccion de
ganado en América (Lee et al., 2012), lo cual puede estar facilitando la colonizacién de
nuevos ambientes debido al aumento de disponibilidad de alimento, y con esto lograr mayor

amplitud de hébitat tal y como se observo.

5.3. Influencia de la masa corporal sobre la amplitud de habitat

El tamafio corporal de los organismos se relaciona con sus requerimientos, por lo que
organismos grandes tienen caracteristicas que les permite utilizar mayor variedad de recursos
y condiciones. Entre estas caracteristicas estd, por ejemplo, mayor &mbito de hogar (Ofstad et
al., 2016; Tucker et al., 2014), mayor distribucién geografica (Diniz-Filho & Térres, 2002;
Olifiers et al., 2004) y mayor tamafio de presas (Costa et al., 2008). En especifico, en
murci¢lagos filostomidos la masa corporal se ha visto relacionada positivamente con la
movilidad, capacidad de almacenamiento de energia (Giannini et al., 2020; Norberg 1994) y
la fuerza de la mordida (Freeman & Lemen, 2010). Debido a esto, se esperaba que la masa
corporal se relacionara positivamente con su amplitud de habitat, tal y como se ha observado
en mamiferos no voladores (Hernandez-Fernandez & Vrba, 2005) y en aves (Reif et al.,
2016). Sin embargo, se encontrd que la relacion entre la masa corporal y la amplitud de
habitat depende del gremio trofico de las especies, y Gnicamente en el gremio omnivoro y
sanguinivoro se cumplio la relacion positiva esperada.

Por otra parte, en los demas gremios troficos (i. e. frugivoro, nectarivoros, fitéfagos e
insectivoros) se encontrd que la relacion es negativa. En el caso de los murciélagos fitofagos
e insectivoros, la pendiente de esta relacidon es cercana a cero, lo cual puede indicar que la
relacion es nula o que la masa corporal afecta minimamente la amplitud de habitat de estas
especies. En cambio, en el gremio nectarivoro y frugivoro se encontrd que la pendiente es

pronunciada, lo cual se interpreta como un mayor efecto de la masa corporal sobre la
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amplitud de héabitat. La abundancia y riqueza de estas especies suele ser alta en ecosistemas
tropicales (Sanchez & Giannini, 2018). Sin embargo, en un estudio a gran escala se encontro
que existe una variacion latitudinal en cuanto al tamafio corporal de las especies, por lo que
especies de mayor tamafo se encuentran distribuidas cerca del ecuador y las especies que
logran distribuirse a mayor latitud e incluso fuera del trépico son principalmente pequeiias
(Alroy, 2019). EI autor considera que este patron de tamafio corporal se debe que a la
variacion de las condiciones climaticas (e. g. temperatura y precipitacion), relacionadas con la
estacionalidad y el aumento latitudinal, afectan la productividad de las plantas utilizadas por
los murciélagos (i. e. refugio y alimento) y las especies mas especializadas no lograran
adaptarse a esta variante (Alroy, 2019; Stevens, 2013). Adicionalmente, estudios recientes
sugieren que la altitud puede estar afectando la distribucion de las especies segiin su tamafio
corporal. En un estudio sobre dieta en murci€lagos frugivoros, se encontrdé que en el género
Artibeus (Artibeus-Dermanura; subfamilia Stenodermatinae) la predominancia en su dieta por
parte de las plantas de los géneros Ficus (familia Moracea) y Cecropia (familia Urticaceae)
(plantas abundantes en tierras bajas) es mayor en especies grandes y en tierras bajas
(Saldana-Vazquez et al., 2013). Estos resultados se complementan con lo encontrado en una
revision reciente, en donde se observo que la dieta de las especies de la tribu Ectophyllini (a
la cual pertenece el género Artibeus y otros géneros también frugivoros) es diferente en
tierras altas (Castafio et al., 2018), en comparacion con la observada en tierras bajas, en donde
las especies parecen poseer mayor grado de especializaciéon (Giannini & Kalko, 2004).
Finalmente, un estudio sobre heterotermia en murcié¢lagos neotropicales sugiere que especies
frugivoras de menor tamafio podrian tener mayor capacidad de tolerar temperaturas bajas
(Czenze & Dunbar, 2020). Estos estudios en conjunto indican que los murciélagos pequefios,
principalmente frugivoros, han logrado adaptarse a regiones extratropicales y tierras altas
variando su dieta y tolerando temperaturas bajas. Lo anterior podria explicar los resultados
de la presente investigacion, en donde especies de menor tamano en el gremio frugivoro y

nectarivoro poseen mayor amplitud de habitat que especies grandes.

5.4. Amplitud de habitat como predictor de riesgo de extincion

Se encontré que las especies con mayor riesgo de extincion (i. e. especies “Casi
amenazadas” o “Amenazadas”, NTyTH) en promedio tienen menor amplitud de hébitat, en
comparacion con las especies categorizadas como “Baja preocupacion” (LC), lo cual esta de

acuerdo con las predicciones. Estos resultados confirman lo encontrado en otros grupos de
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vertebrados tales como, reptiles, aves y mamiferos no voladores, en donde la amplitud de
hébitat se relaciona negativamente con el riesgo de extincion (Béhm et al., 2016; Ducatez et
al., 2014; Owens & Bennett, 2000; Tingley et al., 2013). En parte, estos resultados pueden
deberse al hecho de que entre los criterios de IUCN se incluye la distribucion geografica para
definir el estado de conservacion de las especies (UICN 2012). Sin embargo, la medida de
amplitud de hébitat calculada en este estudio es una integracion de la informacion del nimero
de ecorregiones y el area de distribucion de las especies, lo cual permite tomar en cuenta el
hecho de que las ecorregiones varian en tamafio. En murciélagos se ha relacionado la
amplitud de otros componentes del nicho y se ha obtenido la misma relacion con el riesgo de
extincion, lo cual apoya los resultados de la presente investigacion y, en general, el uso del
nicho de las especies en este tipo de estudios. Los componentes estudiados en murciélagos
son: el refugio (Sagot & Chaverri, 2015), el habitat medido seglin la morfologia alar (Safi &
Kerth, 2004) y la dieta (Boyles & Storm, 2007). Por lo tanto, la amplitud de habitat y otros
componentes del nicho puede determinar la respuesta de los murciélagos ante los cambios
ambientales actuales, como pérdida de habitat, causando que especies mas especializadas
sean las de mayor riesgo de extincion (Clavel et al., 2011). Lo anterior se ha logrado probar
en marsupiales, aves y mariposas, y se observo que especies con menor amplitud de habitat (7.
e. mayor grado de especializacion) son mas vulnerables a reducir su distribucion geografica o
sufrir declive poblacional (Fisher et al., 2003; Le Viol et al., 2012; Warren et al., 2001).

Por otra parte, se encontrd que la amplitud de habitat de las especies “Deficiente de datos”
(DD) y sin datos en IUCN (ND) se mantiene por debajo del IC superior de las especies
NTyTH (Figura 7b). Con esto, es posible pensar que alguna de estas especies deberian estar
bajo una categoria de preocupacion (i. e. “Casi amenazada” o “Amenazada”). Ya en estudios
previos se han realizado esfuerzos por conocer el estado de conservacion de especies
categorizadas como DD por la IUCN (Ribeiro et al., 2016), como se realizo para la especie de
murciélago filostomido L. peracchii (Teixeira et al., 2014). Otros estudios incluso recalcan la
importancia de identificar indicadores de riesgo de extincion mas alla de las categorias de la
IUCN, esto debido a que la reduccién de poblaciones y la posterior extincion de las especies
suele ser un proceso acelerado, y hacer cambios en el estado de conservacién puede tomar
mas tiempo (Geyle et al., 2021). Este tipo de informacion puede ayudar a tomar acciones
para la pronta conservacion de las especies y/o ecosistemas que forman parte de su hébitat

(Ribeiro et al., 2016).
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6. Conclusiones

Este estudio representa un esfuerzo pionero en conocer la variacion de amplitud de habitat
en murciélagos filostomidos, considerada como una de las familias més diversas entre los
vertebrados (Fleming et al., 2020; Freeman, 2000). Esta diversidad, ademas, representa una
oportunidad para explorar la amplitud de habitat, y de nicho en general, utilizando el gremio
trofico de las especies, lo cual no se ha realizado en estudios anteriores. Finalmente, este
estudio se complementa con estudios anteriores en donde se ha relacionado la amplitud de
otros componentes del nicho con el riesgo de extincion en murciélagos (Boyles & Storm,
2007; Safi & Kerth, 2004; Sagot & Chaverri, 2015). En concreto, con esta tesis se obtuvo las
siguientes conclusiones: 1) la distribucion de los murciélagos filostomidos no es homogénea,
y las ecorregiones de mayor riqueza se encuentran en el norte de Suramérica, ii) la variacién
de la amplitud de habitat refleja la diversidad de la familia Phyllostomidae, iii) Los
murci¢lagos omnivoros y sanguinivoros tienen en promedio mayor amplitud de hébitat que
los murciélagos frugivoros y nectarivoros, iv) especies de mayor masa corporal tienen mayor
amplitud de habitat en murciélagos omnivoros y sanguinivoros, pero menor amplitud de
habitat en murciélagos frugivoros y nectarivoros, y v) las especies con menor amplitud de
habitat tienen mayor riesgo de extincion. Aspectos ecoldgicos y evolutivos de la familia
Phyllostomidae siguen siendo parcialmente incomprendidos, por ejemplo, su patron de
distribucion y riqueza, ademas, los murciélagos filostobmidos son se encuentran bajo amenaza
debido a la pérdida de habitat y fragmentacion en el neotrdpico (Fleming et al., 2020). Por
esta razon, se considera que los resultados de esta investigacion pueden ser de gran utilidad
para comprender el origen de la distribucion actual de las especies, y qué factores determinan
su permanencia, ademas, son resultados relevantes para la conservacion de las especies que

pueden ser de utilidad en la toma de decisiones y priorizacion de esfuerzos de investigacion.

7. Recomendaciones

e Debido a la diversidad de rasgos morfologicos y ecoldgicos que presenta la familia
Phyllostomidae (Fleming et al., 2020; Freeman, 2000), se recomienda utilizar mas
variables que reflejen dicha diversidad (e. g morfologia alar, comportamiento

alimentario, tamafio de &mbito de hogar, altitud a la que se distribuyen etc.), lo cual
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podria ayudar a explicar de manera mas completa la variacion de amplitud de habitat,
y en general la amplitud de nicho en esta familia.

e Se recomienda para futuras investigaciones incorporar la amplitud de otros
componentes del nicho (e. g. dieta, refugio, temperatura, etc.) con el fin de conocer la
relacion entre estos componentes, tal y como se ha observado en otros grupos
taxonomicos (Navarro-Lopez, 2017; Reif et al., 2016). La utilizaciéon de multiples
componentes del nicho generaria una mejor aproximacioén al nicho de la especie como
un hipervolumen, tal y como lo describié Hutchinson (1959; 1957).

e Este estudio se enfocd en especies con distribucion continental, por lo que se excluye
especies insulares, sin embargo, se recomienda realizar estudios similares enfocados
en estas especies insulares. Entre estas especies esta la unica categorizada como “En
peligro critico”, y ademas de las amenazas por parte de la accion humana, en las islas
tropicales los desastres naturales también ponen en riesgo a los murciélagos (Nassar et
al., 2020).

e Pocos estudios sobre amplitud de nicho a gran escala se han realizado utilizando como
objeto de estudio a los murciélagos, por lo que se recomienda estudiar por ejemplo a
la familia Vespertilionidae o Pteropodidae, las cuales poseen gran variacion de rasgos
como distribucion geografica y tamafio corporal, respectivamente, que no se observa

en la familia Phyllostomidae.
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9. Anexos

Anexo 1. Lista de las especies y su respectivo valor de ecorregiones ocupadas, area de
distribucion, masa corporal, gremio trofico, estado de conservacion y amplitud de
habitat. Disponible también en formato de hoja de calculo.

Especie No. Area de Masa  Gremio Estadode Amplitud

ecorregiones distribucion corporal Troéfico conservacion habitat

ocupadas (grados)  (gramos) (CP1)

Ametrida centurio™ 68 561.5605 10.15 Fru LC 4.7132
Anoura aequatoris* 27 55.0991 8.89a Omn LC 1.9393
Anoura cadenai 6 1.305 NA Omn DD 1.1519
Anoura carishina 14 3.8365 NA Omn ND 1.3965
Anoura caudifer 71 492.4402 10.55 Omn LC 4.5891
Anoura cultrata 44 60.0278 16.85b Omn LC 2.4578
Anoura fistulata 20 16.6192 12.8 Omn DD 1.6135
Anoura geoffroyi* 122 668.9055 15 Omn LC 6.6426
Anoura latidens 41 57.5706 14.65b Omn LC 2.3614
Anoura luismanueli 11 6.8102 14.05b Omn LC 1.3168
Anoura peruana 7 3.5062 NA Omn LC 1.1882
Artibeus amplus™ 21 48.6283 60.35 Fru LC 1.7417
Artibeus concolor*® 31 263.2028 19.24 Fru LC 2.6988
Artibeus fimbriatus* 13 88.2195 60.93 Fru LC 1.6268
Artibeus fraterculus*® 13 12.7469 25.54 Fru LC 1.3943
Artibeus hirsutus* 13 34.5453 39.36 Fru LC 1.4615
Artibeus inopinatus* 6 3.5991 29.3 Fru DD 1.1589
Artibeus jamaicensis* 57 132.2993 42.56 Fru LC 3.0653
Artibeus lituratus* 126 1116.8097 67.65 Fru LC 8.1408
Artibeus obscurus* 67 906.6204 36.86 Fru LC 5.7466
Artibeus planirostris* 79 1013.011 53.38 Fru LC 6.4296
Carollia benkeithi* 26 188.7552 10.53 Fru LC 2.3214
Carollia brevicauda* 97 879.1713 14.33 Fru LC 6.5502
Carollia castanea™ 68 302.1013 13.17 Fru LC 3914
Carollia manu* 5 1.8006 18.7 Fru LC 1.1238
Carollia monohernandezi 13 12.6079 NA Fru DD 1.3939
Carollia perspicillata* 128 1142.5111 18.21 Fru LC 8.2792
Carollia sowelli* 32 66.7778 17.63 Fru LC 2.1233
Carollia subrufa* 17 17.8042 16.31 Fru LC 1.5283
Centurio senex* 78 174.8052 21.56 Fru LC 3.8179
Chiroderma doriae™ 18 225.2426 30.18 Fru LC 2.197
Chiroderma salvini* 95 270.3312 26.58 Fru LC 4.6155
Chiroderma trinitatum* 80 767.6297 13.88 Fru LC 5.7033
Chiroderma villosum* 116 859.4178 22.99 Fru LC 7.0518
Choeroniscus godmani* 71 220.5109 8.63 Nec LC 3.7515
Choeroniscus minor* 59 412.5712 9.23 Nec LC 3.9878
Choeroniscus periosus 5 5.288 10.05b Nec VU 1.1345
Choeronycteris mexicana™ 42 158.8713 16.19 Nec NT 2.703
Chrotopterus auritus* 118 1091.6822 80.31 Omn LC 7.8265
Dermanura anderseni* 43 452.1292 11.77 Fru LC 3.636
Dermanura azteca™ 38 51.7838 20.75 Fru LC 2.2547
Dermanura bogotensis* 24 20.5959 11.5 Fru LC 1.7442
Dermanura cinerea™® 42 356.9375 12.19 Fru LC 3.3132
Dermanura glauca* 20 71.834 11.63 Fru LC 1.7836
Dermanura gnoma* 62 822.9787 10.86 Fru LC 5.3409
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Dermanura phaeotis
Dermanura rava*
Dermanura rosenbergi*
Dermanura tolteca*®
Dermanura watsoni*
Desmodus rotundus*
Diaemus youngi*
Diphylla ecaudata™
Dryadonycteris capixaba
Ectophylla alba*
Enchisthenes hartii*
Gardnerycteris crenulatum™
Gardnerycteris koepckeae
Glossophaga commissarisi*
Glossophaga leachii*
Glossophaga longirostris*
Glossophaga morenoi*
Glossophaga soricina™
Glyphonycteris behnii
Glyphonycteris daviesi*
Glyphonycteris sylvestris*
Hsunycteris cadenai
Hsunycteris pattoni
Hylonycteris underwoodi
Lampronycteris brachyotis*
Leptonycteris curasoae*
Leptonycteris nivalis
Leptonycteris yerbabuenae™
Lichonycteris obscura™
Lionycteris spurrelli
Lonchophylla bokermanni
Lonchophylla chocoana*
Lonchophylla concava
Lonchophylla dekeyseri
Lonchophylla fornicata
Lonchophylla handleyi*
Lonchophylla hesperia
Lonchophylla inexpectata
Lonchophylla mordax*
Lonchophylla orcesi
Lonchophylla orienticollina
Lonchophylla peracchii
Lonchophylla robusta*
Lonchophylla thomasi*
Lonchorhina aurita*
Lonchorhina fernandezi
Lonchorhina inusitata
Lonchorhina mankomara
Lonchorhina marinkellei
Lonchorhina orinocensis*
Lophostoma brasiliense™
Lophostoma carrikeri*

92

44
33
153
107
128
12
10
93
103

80
30
40
22
145

22

51
80
111

21

13

100
39

309.7701
2.6047
9.2536
72.579
46.208

1460.8701

1082.7549

931.5548

42.5475
10.3803

247.0051

913.0282
1.9009

301.704
40.5545
128.344
27.8646
1228.3337
85.5621

380.2361

526.8297
9.4439

50.2801
16.8346
899.0875
68.8212
83.0396

109.0583

601.5349

904.9275
0.1069
0.1571
16.5014

148.7588
3.1928
10.1289
19.935
9.9758
1.6933
0.0819

23.7386
8.9796
90.7709

686.4681

954.6848
8.6096

232.692
0.2347
13.1085
31.4872

679.1051

433.3569

12.45
10.6
14.3

15.01

12.32

33.46

36.59

30.05

522¢

5.6
16.42
13.56
18.61 b

9.05

10.58

12.76
8.91

10.01

11.32b

21.29
9.44
NA
NA
7.53

11.89

23.54

25.64b

21.2

5.6b
8.39

11.8b
21
NA
11.8b
NA

17.33

11.8b
NA

9.76
22d
NA
NA

13.96
7.22

15.33

1432 b
13.29b
NA
17b
8.88
10.18
21.72

Fru
Fru
Fru
Fru
Fru
San
San
San
Nec
Fru
Fru
Ins
Ins
Fit
Fit
Fit
Fit
Fit
Fru
Fru
Fru
Nec
Nec
Nec
Ins
Nec
Nec
Nec
Nec
Nec
Nec
Nec
Nec
Nec
Nec
Nec
Nec
Nec
Nec
Nec
Nec
Nec
Nec
Nec
Ins
Ins
Ins
Ins
Ins
Ins
Ins
Ins

LC
LC
DD
LC
LC
LC
LC
LC
DD
NT
LC
LC
DD
LC
LC
LC
LC
LC
DD
LC
LC
DD
DD
LC
LC
VU
EN
NT
LC
LC
EN
DD
LC
EN
DD
LC
NT
ND
NT
DD
DD
LC
LC
LC
LC
EN
DD

FEESE

4.6482
1.1263
1.2059
2.4964
2.0895
10
7.4734
7.6293
1.4565
1.2982
4.4844
6.8321
1.0649
4.268
1.9833
2.5498
1.7074
9.0468
1.6186
3.2665
5.3464
1.2953
1.5692
1.6438
6.4931
2.0408
2.1734
2.5792
5.5469
6.2151
1.089
1.0299
1.6428
1.8133
1.2465
1.2382
1.3869
1.0897
1.0642
1.0001
1.6947
1.2051
2.7597
5.4533
7.1973
1.1744
2.3087
1.0301
1.2178
1.4521
6.0227
3.4598
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Lophostoma evotis*
Lophostoma kalkoae
Lophostoma occidentalis
Lophostoma schulzi*
Lophostoma silvicolum™
Macrophyllum macrophyllum*
Macrotus californicus*
Macrotus waterhousii’*
Mesophylla macconnelli*
Micronycteris brosseti*
Micronycteris giovanniae
Micronycteris hirsuta™
Micronycteris matses *
Micronycteris megalotis*
Micronycteris microtis*
Micronycteris minuta*
Micronycteris sanborni
Micronycteris schmidtorum™
Micronycteris yatesi*
Mimon bennettii*

Mimon cozumelae
Musonycteris harrisoni*
Neonycteris pusilla
Phylloderma stenops*
Phyllostomus discolor*
Phyllostomus elongatus*
Phyllostomus hastatus*
Phyllostomus latifolius
Platalina genovensium*
Platyrrhinus albericoi*
Platyrrhinus angustirostris
Platyrrhinus aquilus
Platyrrhinus aurarius™
Platyrrhinus brachycephalus™
Platyrrhinus chocoensis
Platyrrhinus dorsalis*
Platyrrhinus fusciventris
Platyrrhinus guianensis
Platyrrhinus helleri*
Platyrrhinus incarum*
Platyrrhinus infuscus*
Platyrrhinus ismaeli*
Platyrrhinus lineatus*
Platyrrhinus masu*
Platyrrhinus matapalensis*
Platyrrhinus nigellus*
Platyrrhinus nitelinea
Platyrrhinus recifinus*
Platyrrhinus umbratus
Platyrrhinus vittatus*
Pygoderma bilabiatum*
Rhinophylla alethina*

103
106
19
27
82
30

85

93
83
97
16
94

50
43

105
115
68
108
21
11
23
38

11
47

35
38

63
25
31
15
65

25
12
20
25
38
28

14.972
0.0625
7.3234
45.9234
996.706
1078.7048
60.609
69.2815
718.4986
299.0641
0.2431
529.2321
0.2347
991.8387
362.1068
1007.4423
196.0961
732.7474
0.3888
404.4799
66.9923
4.6576
0.7351
900.8221
1032.2522
879.8039
1037.148
123.7481
20.1991
50.2006
91.9844
0.2093
28.5111
504.1793
6.5141
62.3306
395.8943
10.4715
105.6127
215.4735
114.9225
14.2564
494.2013
14.3389
6.5687
41.5813
12.2714
168.7369
8.6363
63.1448
255.8859
10.2246

20.05
NA
NA

18.31

31.06
8.03

12.13

15.18
7.24
4.72
NA

13.21
9.05
6.14
791
6.88

63b
7.63

6
23

18.61b

15.27

12.35b

53.84
37.79
40.37
93.52
134 b
17.8
61.5
NA
NA
34.51
14.05
22b
26
NA
NA
13.66
13.58
48.07
35.34
23.81
27
16
23.05
NA
17.7
245b
62.3
19.3
6.91

Ins
Ins
Ins
Ins
Ins
Ins
Ins
Ins
Fru
Ins
Ins
Ins
Ins
Ins
Ins
Ins
Ins
Ins
Ins
Ins
Ins
Nec
Ins
Omn
Omn

Omn
Omn
Nec b
Fru
Fru
Fru
Fru
Fru
Fru
Fru
Fru
Fru
Fru
Fru
Fru
Fru
Fru
Fru
Fru
Fru
Fru
Fru
Fru
Fru
Fru

LC
DD
NT
LC
LC
LC
LC
LC
LC
DD
DD
LC
DD
LC
LC
LC
LC
LC
DD
LC
LC
vu
DD
LC
LC
LC
LC
LC
NT
LC
LC
DD
LC
LC
VU
LC
LC
ND
LC
LC
LC
NT
LC
LC
NT
LC
DD
LC
DD
LC
LC
NT

1.5492

1.2296
1.3781
7.0899
7.4313
1.7194
1.983
5.6112
2.7796
1.0598
5.117
1.0301
6.7788
4.5429
6.9453
2.048
6.0103
1.149
3.6965
2.4496
1.1622
1.0613
6.8537
7.5547
5.6936
7.3625
1.9731
1.3581
1.8058
2.3786
1.0301
1.3837
3.9148
1.1975
2.1984
3.3147
1.1209
3.1607
2.3741
2.242
1.4582
4.4169
1.2216
1.2273
1.8384
1.3633
2.0821
1.7369
2.2897
2.5874
1.2681
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Rhinophylla fischerae* 43 368.6288 8.43 Fru LC 3.3788

Rhinophylla pumilio* 68 679.7235 9.49 Fru LC 5.0772
Scleronycteris ega 16 79.1931 49D Nec g DD 1.6878
Sphaeronycteris toxophyllum* 51 369.0552 16.28 Fru LC 3.6169
Sturnira adrianae 17 16.5256 NA Fru ND 1.5244
Sturnira aratathomasi* 11 5.8956 48.96 Fru LC 1.314
Sturnira bakeri 8 1.0056 NA Fru LC 1.2101
Sturnira bidens* 33 53.2618 17.44 Fru LC 2.1113
Sturnira bogotensis* 29 41.084 20.51 Fru LC 1.9553
Sturnira burtonlimi 4 0.3709 NA Fru DD 1.0898
Sturnira erythromos* 59 190.8526 15.7 Fru LC 3.3048
Sturnira hondurensis* 41 46.481 17.2 Fru LC 2.3272
Sturnira koopmanhilli 9 3.5248 NA Fru DD 1.2475
Sturnira lilium* 41 535.6532 21.17 Fru LC 3.8341
Sturnira ludovici* 42 99.1328 22.43 Fru LC 2.519
Sturnira luisi* 28 36.2536 11.99 Fru LC 1.9108
Sturnira magna* 28 118.4486 48.29 Fru LC 2.164
Sturnira mistratensis 4 0.1854 22.27b Fru DD 1.0892
Sturnira mordax* 4 2.155 11.79 Fru LC 1.0953
Sturnira nana* 1 0.1889 6.64 Fru EN 1.0004
Sturnira oporaphilum* 25 79.4422 21.37 Fru LC 1.9551
Sturnira parvidens* 81 191.2442 14.85 Fru LC 3.9574
Sturnira perla 3 0.4977 24.13 Fru DD 1.0606
Sturnira sorianoi 13 2.8391 19.1d Fru DD 1.3638
Sturnira tildae* 70 876.1976 24.04 b Fru LC 5.7417
Tonatia bidens* 19 180.4316 29.29 Ins DD 2.0885
Tonatia saurophila* 82 441.1569 28.56 Ins LC 4.7568
Trachops cirrhosus* 117 1044.513 35.63 Omn LC 7.6516
Trinycteris nicefori* 89 434.4455 8.95 Fru LC 4.9434
Uroderma bakeri 11 34.5694 NA Fru ND 1.4024
Uroderma bilobatum* 93 994.3339 17.08 Fru LC 6.7865
Uroderma convexum 25 47.2366 NA Fru ND 1.8559
Uroderma davisi 5 2.079 NA Fru ND 1.1246
Uroderma magnirostrum* 103 888.1991 17.71 Fru LC 6.7556
Vampyressa bidens* 62 542.1192 11.89 Fru LC 4.4757
Vampyressa brocki* 22 121.6598 8.57 Fru LC 1.9963
Vampyressa elisabethae 4 0.3012 NA Fru ND 1.0896
Vampyressa melissa* 20 36.3802 16.39 Fru VU 1.6744
Vampyressa nymphaea* 25 30.0573 13.9 Fru LC 1.8029
Vampyressa pusilla* 12 98.5946 9.08 Fru DD 1.6292
Vampyressa sinchi 9 2.0458 NA Fru ND 1.243
Vampyressa thyone* 90 369.2476 7.3 Fru LC 4.7722
Vampyrodes caraccioli* 70 948.8168 35.12 Fru LC 5.9654
Vampyrodes major 51 83.5257 NA Fru LC 2.7374
Vampyrum spectrum* 91 491.5089 177.29 Car NT 5.1784
Xeronycteris vieirai 5 18.0467 123 e Ins DD 1.1738

NA = valor no encontrado. La masa corporal que no se obtuvo de Moyers-Arévalo (2018), y el gremio trofico
que no se obtuvo de Rojas et al. (2011) se sefiala con una letra la cual corresponde a una de las fuentes de
informacion complementarias: a = Pacheco et al. (2018), b = Wilman et al. (2014), c = Rocha et al. (2014),d =
Faurby et al. (2018), e = Cordero-Schmidt et al. (2017), f = Zamora-Gutierrez & Ortega (2020) y g = Bolzan et
al. (2015). *Especies presentes en la filogenia de Shi & Rabosky (2015) y utilizadas en los analisis
comparativos.
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Anexo 2. Lista especies y ecorregiones que estas ocupan. En donde 1 indica la presencia
y 0 indica la ausencia. Disponible en formato de hoja de calculo.

78



