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1. Resumen

En este trabajo llevamos a cabo el monitoreo de una comunidad de murciélagos
cavernicolas neotropicales durante quince meses consecutivos, con el objetivo de
Identificar si la composicion, estructura y diversidad de la comunidad, asi como la
coexistencia entre las especies que la componen, estdn determinadas por la
conservacion del nicho ecoldgico, o por la segregacion competitiva entre especies.
Planteamos como hipétesis tres posibles causas de coexistencia que pudieran
ocurrir entre las especies que componen la comunidad. Las primeras dos ocurririan
cuando la conservacion del nicho y la segregacion competitiva actien de forma
excluyente. Cuando todos, y si no la mayoria de los ejes del nicho realizado sean
similares entre especies, entonces adjudicariamos como mecanismo de
coexistencia a la conservacion de nicho, por otra parte, si todos los ejes del nicho
realizado entre especies se segregan, entonces adjudicariamos como mecanismo
de coexistencia a la segregacion competitiva. La tercera posibilidad, ocurriria
cuando ambos mecanismos actien de forma sinérgica para favorecer la
coexistencia, donde podriamos observar sobrelapamiento en solo un eje del nicho
realizado (ej. tréfico), y segregacion en los demas ejes del nicho (espacial, temporal

y reproductivo).

Para la descripcién del nicho realizado de cada especie efectuamos lo siguiente. En
el eje trofico, se describio e identificé el contenido estomacal de las especies
Mormoops megalophylla y Pteronotus mesoamericanus bajo observaciones en
microscopio, para la especie Natalus mexicanus utilizamos la descripcién de
contenidos estomacales cuantitativos reportados en literatura, por ultimo, para las
especies Diphylla ecaudata, Desmodus rotundus y Glossophaga soricina, se
describio la composicion de dieta mediante informacion cualitativa disponible en la
literatura. Con esta informacion se realizaron analisis de similitud para describir las
diferencias o similitudes entre las especies respecto a su dieta. En el eje espacial,
se correlacionaron por medio de un analisis candénico de correspondencia las
caracteristicas morfolégicas alares y la seleccion de alimento, donde se infirieron

las posibles aerésferas de forrajeo de cada especie. Con base en estos analisis,



identificamos las posibles similitudes y diferencias entre especies en el eje espacial.
Para describir el eje temporal, se identificaron los pulsos de salida de las especies
desde el interior de la cueva, y se efectuaron analisis de similitud para identificar las
similitudes y diferencias entre especies sobre este eje del nicho realizado. En el eje
reproductivo, se analizaron los incrementos temporales de abundancia relativa
durante los procesos reproductivos de cépula, prefiez, lactancia y post lactancia
para cada una de las especies presentes en la cueva. Por ultimo, analizamos si es
que existen similitudes o diferencias a en el tiempo durante los incrementos de
abundancia relativa, derivados de los procesos reproductivos entre las especies de

la comunidad.

Pudimos identificar cuatro ensambles que componen la comunidad de murciélagos
cavernicolas. En el ensamble de murciélagos cavernicolas insectivoros de vuelo
facultativo, y en el ensamble de murciélagos cavernicolas hematéfagos de vuelo en
areas semi-abiertas, encontramos que la influencia sinérgica entre la conservacion
de nicho y la segregacion competitiva, son el mecanismo que influencia la
coexistencia de estas especies. Por otra parte, en el ensamble de murciélagos
cavernicolas artropodivoros de vuelo en sotobosque, y en el ensamble de
murciélagos cavernicolas nectarivoros de vuelo facultativo, encontramos
claramente que el mecanismo de segregacion competitiva es el que explica la
coexistencia de estas especies dentro de la comunidad. Con base en nuestros
resultados podemos concluir que, en la comunidad de murciélagos cavernicolas
neotropicales se promueve la coexistencia debido a la accion sinérgica entre la
conservacion de nicho y la segregacion competitiva, lo que confirma nuestra tercera

hipotesis.

Palabras clave: Coexistencia, Competencia, Conservacion de nicho, Morfometria

alar, Mormoopidae, Natalidae, Segregacion competitiva.



2. Abstract

In this work we carry out the monitoring of a neotropical cave dwelling bat community
during fifteen consecutive months, with the aim to identifying if the composition,
structure and diversity of the community, as well the coexistence between the
species that compose it, are determined by the conservation of the ecological niche,
or by competitive segregation between species. We hypothesize three possible
causes of coexistence that could been between the species that make up the
community. The first two would been when niche conservation and competitive
segregation act in an exclusive way. When all, and if not the most axes of the realized
niche are similar across species, then we would adjudge niche conservation as a
coexistence mechanism. On the other hand, if all axes of the realized niche across
species are not similar, then we would adjudge as coexistence mechanism to
competitive segregation. The third possibility would occur when both mechanisms
act synergistically to favor coexistence, where we could observe overlapping in only
one axis of the realized niche (ex. trophic), and segregation in the other axes of the

niche (spatial, temporal, and reproductive).

Methodologically, we perform an alpha diversity analysis every month, where we
describe the monthly and seasonal variations in the structure, composition and
diversity of the community. We also explain these variations respect environmental
temperature and relative humidity, food availability and reproductive aspects, for

each species of bat.

To describe the realized niche of each species we carry out the following. In the
trophic axis, the stomach contents of Mormoops megalophylla and Pteronotus
mesoamericanus were described and identified under microscope observations, for
Natalus mexicanus we used the description of quantitative stomach contents
reported in the literature, finally, for Diphylla ecaudata, Desmodus rotundus and
Glossophaga soricina, the composition of the diet was described using qualitative
information available in the literature. With this information, a similarity analysis was
performed to describe the differences or similarities between the species respect to

their diet. In the spatial axis, were correlated through a canonical correspondence
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analysis between wing morphology characteristics and food selection, where the
possible foraging aerospheres of each species were inferred. Based on these
analyses, we identify possible similarities and differences between species on the
spatial axis. To describe the temporal axis, the exit pulses form the cave of eache
species were identified, and a similarity analysis was conducted to identify the
similarities and differences between species on this axis of the realized niche. In the
reproductive axis, the temporal increases in relative abundance during the
reproductive processes of copulation, pregnancy, lactation and post lactation were
analyzed for each of the species present in the cave. Finally, we analyze whether
there are similarities or differences over time during these increases in relative

abundance among the species in the community.

In our results we observe that the variations in the diversity, structure and
composition community are mostly associated with changes in relative abundance
during the reproductive processes. In addition, we found an inversely proportional
relationship between the diversity community and the accumulation of reproductive
processes by the species inside the cave.

We were able to identify four assemblages that compound the community. In the
assemblage of insectivorous cave dwelling bats with facultative flight, and in the
assemblage of hematophagous cave dwelling bats with flight in semi-open areas,
we found that the synergistic influence between niche conservation and competitive
segregation are the mechanism that influences the coexistence of these species. On
the other hand, in the assemblage of arthropodivorous cave dwelling bats that flying
in the undergrowth, and in the assemblage of nectarivorous cave dwelling bats with
facultative flight, we clearly found that the competitive segregation mechanism
justifies the coexistence of these species within the community. Based on our
results, we can conclude that, in the neotropical cave dwelling bat community the
coexistence is promoted due to the synergistic action between niche conservation

and competitive segregation, which confirms our third hypothesis.

Keywords: Coexistence, Competition, Niche conservation, Wing morphometry,
Mormoopidae, Natalidae, Competitive segregation.



3. Introduccién

Uno de los temas ecologicos a nivel comunidad que han mantenido la atencion de
los investigadores durante afios, busca responder la pregunta ¢ COmo se componen
y estructuran las comunidades biologicas? (Weiher y Keddy 1999; Gotelli y McCabe
2002). Desde los afios 70°s se han descrito dos posibles hipotesis que pueden dar
respuesta a esta pregunta, las cuales conllevan dos enfoques distintos. El primero
consiste en un enfoque deterministico, donde las variables ambientales y las
posibles interacciones biologicas determinan la estructura y composicion de las
comunidades biolégicas (Diamond 1975) y el otro no deterministico, donde la
estructura y composicion de las comunidades son determinadas principalmente por

el azar (Simberloff y Boecklen 1981).

En comunidades de murciélagos, se ha reportado que las diferenciaciones
climaticas dentro de un gradiente altitudinal (Stevens y Willig 2000) es uno de los
principales factores deterministicos sobre la estructura y composicion de las
comunidades a escala regional. Y en una escala local, los principales factores
deterministicos que promueven la estructuracion de las comunidades son, la
heterogeneidad del paisaje (Castro-Luna et al. 2006; Lopez-Gonzalez et al. 2015;
Beilke et al. 2021), interacciones interespecificas (Arlettaz et al. 2000; Bloch et al.
2011; Denzinger et al. 2018) y la disponibilidad y reparticién de recursos (Patterson
et al. 2003; Rakotoarivelo et al. 2007; Orr et al. 2016). Sin embargo, también se han
registrado evidencias cientificas que apoyan que, la estructura y composicion de
comunidades de murciélagos tropicales pueden estar determinadas por eventos
aleatorios a escala regional (Gotelli y McCabe 2002; Meyer y Kalko 2008; Ulrich et

al. 2017), y dentro de escalas locales (Moreno et al. 2006).

La comprobacion de ambos enfoques, deterministico y no deterministico, se han
realizado principalmente con dos métodos de andlisis distintos. Mientras que la
comprobacién no deterministica se ha desarrollado principalmente por medio de
modelaciones matematicas y analisis de presencia ausencia de especies (ej. Gotelli
y McCabe 2002; Moreno et al. 2006; Meyer y Kalko 2008; Ulrich et al. 2017), las

evidencias cientificas que apoyan que los factores deterministicos son los
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responsables en la estructuracion de una comunidad de murciélagos tropicales, lo
hacen por observaciones directas, donde se describen algunos ejes del nicho
realizado y las posibles interacciones entre especies (ej. Adams y Thibault 2006;
Bloch et al. 2011; Mancina et al. 2012). Es posible que con este ultimo método,
mediante observaciones directas de las especies, se puedan contrastar los
enfoques desterministico y no desterminisco. Al describir y contrastar las teorias de
segregacion de nicho realizado (Hardin 1960), teoria con enfoque deterministico. Y
la teoria de conservacién de nicho (Wiens y Graham 2005), teoria con enfoque no
deterministico, que se refiere a la tendencia de las especies a retener caracteristicas
ecologicas ancestrales. Aunque ambas teorias se han comprobado para
murciélagos con distribuciéon tropical, (ej. Arlettaz et al. 2000; Bloch et al. 2011;
Mancina et al. 2012; Salinas-Ramos et al. 2015; Denzinger et al. 2018), no existen
estudios que comparen ambas teorias en comunidades de murciélagos
cavernicolas neotropicales, donde no queda del todo claro, cuél de estas dos teorias

pudiera promover la coexistencia de estas especies, debido a lo siguiente.

En comunidades de murciélagos cavernicolas neotropicales la hipétesis de
segregacion competitiva no explica la coexistencia de especies que tienen alto
sobrelapamiento en distintos ejes del nicho realizado, por ejemplo, entre las
especies de la familia Mormoopidae, ya que, 1) comparten distribucion entre los
ecosistemas que ofrece la region neotropical (Ortega y Arita 1998), 2) son
murciélagos cavernicolas estrictos (Ladle et al. 2012), 3) forman colonias
numerosas en los refugios, desde cientos hasta miles de individuos (Arita 1993;
Torres-Flores y Santos-Moreno 2017), 4) pertenecen al gremio alimenticio
insectivoro y, 5) se asocian a vuelos y actividad de forrajeo en aerosferas
estructuralmente complejas (Norberg y Rayner 1987; Mancina et al. 2012; Marinello
y Bernard 2014).

Por otra parte, la hipotesis de conservacion de nicho, no explica la reparticion o
flexibilidad por parte de las especies para hacer uso de los recursos, lo que puede

ocurrir entre especies filogenéticamente emparentadas o no emparentadas, por



ejemplo entre las tres familias mas abundantes de estas comunidades,

Mormoopidae, Natalidae y Phyllostomidae.

En esta tesis tomamos como modelo de estudio a la comunidad de murciélagos
cavernicolas neotropicales que habita la cueva denominada “El Vado de la
Chachalaca”, ubicada en Veracruz, México. Para contrastar las hipotesis de
conservacion de nicho y segregacion competitiva, con base en la descripcion de los
ejes tréfico, espacial, temporal y reproductivo del nicho realizado para cada especie,
durante un estudio longitudinal de 15 meses continuos. Y asi, determinar cual de

ellas promueven la coexistencia entre estas especies.



4. Marco tedrico

4.1 Orden Chiroptera
El orden Chiroptera es el segundo orden de mamiferos con mayor riqueza de

especies, donde se han contabilizado alrededor de 1,400 especies, superado
Gnicamente por el orden Rodentia, a nivel mundial (American Society of
Mammalogists 2020). Las especies de murciélagos representan cerca del 27% del
total de mamiferos del mundo (Burgin et al. 2018), y se distribuyen practicamente
en todo el mundo excepto en los polos. En el continente Americano, dentro de las
regiones biogeograficas neartica y neotropical, se encuentran solo murciélagos del
suborden Microchiroptera (Simmons 2005). Las familias de este orden que se
distribuyen a lo largo del continente Americano son: Emballonuridae,
Phyllostomidae, Mormoopidae, Noctilionidae, Furipteridae, Thyropteridae,

Natalidae, Molossidae y Vespertilionidae (Ortega y Arita 1998).

En México se encuentran alrededor de 535 especies de mamiferos que representan
aproximadamente el 13 % de las 4,381 especies que existen en el mundo
(CONABIO 2021). De las especies de mamiferos que residen en el pais, cerca de
140 especies pertenecen al orden Chiroptera (Medellin et al. 2008; Alvarez-
Castafieda et al. 2017), y representan aproximadamente el 25.7% de los mamiferos
de este territorio. Ademas, encontramos a ocho de las nueve familias de
murciélagos que se distribuyen a lo largo de todo el continente americano, la Unica
familia que no esté presente es la familia Furipteridae (Ortega y Arita 1998; Novaes
et al. 2012).

Dentro de la regién neartica en México se distribuyen principalmente dos familias
de murciélagos, la familia Molossidae y Vespertilionidae (Patten 2004). Las
especies de estas familias se desarrollan generalmente en bosques templados, son
en su mayoria de dieta insectivora, todos de habitos nocturnos y presentan sistema
de ecolocalizacién. Dentro de las areas que corresponden a la zona neotropical
encontramos principalmente a seis familias, Emballonuridae, Phyllostomidae,
Mormoopidae, Noctilionidae, Natalidae y Thyropteridae (Ortega y Arita 1998; Patten

2004). Las especies de estas familias representan a los cinco gremios alimenticios



insectivoro, frugivoro, nectarivoro, carnivoro y hematéfago (Kunz et al. 2011) y se
distribuyen principalmente a lo largo de las vertientes costeras del golfo y del
pacifico, ademas del sur y sureste del pais (Ortega y Arita 1998). Donde habitan en
selvas bajas, medianas y altas, asi como, ecosistemas semi desérticos y matorrales

xerofilos (Kunz et al. 2011).

Ecolégicamente, los murciélagos tienen un gran impacto en los ecosistemas donde
habitan. Las interacciones principales de estos organismos con el ambiente estan
fuertemente relacionadas con dos eventos ecoldgicos. El primero, los murciélagos
sustentan el alimento, al ser presas, de una gran cantidad de especies, por ejemplo,
aves, reptiles, mamiferos y artrépodos (ej. Scrimgeour et al. 2012; Spitzenberger et
al. 2014). Ademas, los murciélagos al orinar y defecar al interior de las cuevas
proporcionan el mayor insumo de materia organica que sustenta toda una red trofica
al interior de los refugios (Rodriguez-Duran 2009). El segundo evento, esta
relacionado con las actividades de forrajeo de los murciélagos. Los murciélagos
frugivoros se alimentan de los frutos de al menos 549 especies de plantas
neotropicales (Lovoba et al. 2009), siendo estos un importante vector de dispersion
de semillas de estas plantas, Ejemplo de esto, es que mas del 88% de las plantas
lefiosas que habitan en los trépicos dependen de la dispersién de sus semillas por
vectores vertebrados principalmente aves y murciélagos (Galindo-Gonzalez et al.
2000; Abedi-Lartey et al. 2016). Se ha observado que este proceso de zoocéria
genera la reforestacion natural de los ecosistemas cuando tienen alteraciones
naturales como ciclones y huracanes, asi como, desmonte, cambio de uso de suelo
o incendios (Galindo-Gonzalez et al. 2000; Garcia et al. 2000; Aguilar-Garavito et
al. 2014).

Los murciélagos insectivoros cumplen un servicio ecosistémico de control de plagas
y enfermedades. Se sabe que pueden comer 1/3 de su peso corporal de insectos
(Kunz et al. 2011), y que al extrapolarlo a una colonia de murciélagos de mas de 10
mil individuos, entonces la colonia pudiera alimentarse de aproximadamente 50
toneladas de insectos por noche. Lo que regula la poblacion de insectos en el

ecosistema, donde se disminuye la presencia de insectos vectores de



enfermedades zoondticas como el dengue, paludismo, rabia, zika y chicunguya
(Reiskind y Wund 2009; Gonsalves et al. 2013), e insectos plaga que afectan a los
cultivos de maiz, algodon, arroz, jitomate, trigo entre otros (Boyles et al. 2013).
Inclusive, se estima que la ausencia de este servicio ecosistémico por parte de los
murciélagos insectivoros podria representar pérdidadas agricolas de
aproximadamente 3,700 millones de doélares al afio, solo en América del norte
(Cleveland et al. 2006; Boyles et al. 2011).

Los murciélagos nectarivoros de la subfamilia Glossophaginae cuando se alimentan
de diferentes flores, disemina el polen entre estas efectuando la polinizacién (Von
Helversen y Winter, 2005). La polinizacion realizada por los murciélagos favorece la
reproduccion sexual de las plantas, permitiendo la variabilidad genética (Sanchez y
Alvarez 2000), evento importante para la permanencia de especies en peligro de

extincion, por ejemplo, del Agave tequilana (Trejo-Salazar et al. 2016).

4.2 Comunidad de murciélagos cavernicolas como modelo de estudio
La comunidad de murciélagos ha tomado mucho interés entre los investigadores

desde hace ya algunas décadas, principalmente porgue son de facil acceso para su
estudio, ya que estan presentes en la mayoria de los ecosistemas y son
comunidades altamente abundantes. Algunas de las caracteristicas por las cuales
la comunidad de murciélagos se usa como modelo de estudio tanto biolégico como

ecoldgico son las siguientes.

En los procesos biolégicos destacan la variedad de patrones reproductivos,
estrategias de apareamiento, desplazamientos temporales en fecundacion e
implantacion, cuidado parental, hibernacion y torpor (McCracken y Wilkinson 2000).
Ademas, de forma funcional, por ejemplo, sistemas de ecolocalizacion, dinamica de

vuelo, anatomia y fisiologia (Fenton y Simmons 2014) entre otras.

Desde una perspectiva ecoldgica, se han estudiado sobre interacciones intra e
interespecificas dentro de los ecosistemas, segregacion de nicho y ecologia
funcional (Stevens et al. 2004; Smirnov y Vekhnik 2011; Burton y Thomas 2018),
evolucion (Davalos 2006; Lopez-Wilchis et al. 2016), como indicadores de

perturbacion (Castro-Luna et al. 2006; Ripperger et al. 2013; Meyer 2014), y
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ecologia de enfermedades zoonéticas (Calisher et al. 2006; Turmelle y Olival 2009;
Anthony et al. 2013).

En esta tesis usaremos a la comunidad de murciélagos neotropicales cavernicolas
como grupo de estudio para analizar y describir patrones relacionados con la
composicién y estructuracion de comunidades, asi como la identificacion de
mecanismos de coexistencia por segregaciéon o conservacion de nicho. Elegimos
este grupo de estudio debido a que las especies mas numerosas y frecuentes de
estas comunidades (mormoopidos y natalidos), tienen una gran similitud en sus
funciones ecoldgicas. Por ejemplo, son organismos cavernicolas estrictos (Torres-
Flores et al. 2012; Ladle et al. 2012), son insectivoros (Rolfe y Kurta 2012),
comparten areas de forrajeo (Moreno et al. 2006; Carvalho et al. 2013; Marinello y
Bernard 2014) y algunas de las especies que componen esta comunidad cumplen
sus procesos reproductivos de forma estacional con ciclos monoestrales
(Hernandez-Aguilar y Santos-Moreno 2020). Lo que sugiere interacciones
competitivas que podemos analizar entre estas especies. Por otra parte, en las
comunidades de murciélagos cavernicolas neotropicales podemos encontrar
especies que tienen diferente intensidad de interaccion competitiva entre ellos,
desde especies que pueden ser nulos competidores ecoldgicos, por ejemplo, entre
las especies de las subfamilias Desmodontinae y Glossophaginae, especies
medianamente competitivas (Natalidae y Mormoopidae) y por ultimo, especies
altamente competitivas, con alto sobrelapamiento de nicho realizado, como

Mormoops megalophylla y Pteronotus mesoamericanus.

Por lo tanto, y en teoria, esta comunidad nos permite observar un escenario
competitivo entre especies, en diferentes ejes del nicho realizado. Lo que
proporciona un modelo comunitario inmejorable para describir los distintos
procesos, patrones o estrategias que realizan las especies para disminuir la

competencia y favorecer la coexistencia.

4.3 Estructura, composicion y coexistencia en las comunidades bioldgicas
La comunidad biologica es el séptimo nivel de organizacion propuesto por Odum

(1992). Este nivel de organizacion esta ubicado por encima del nivel poblacional y
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esta integrado por el conjunto de dos 0 mas poblaciones. La comunidad biolégica
ha tenido diferentes definiciones a lo largo del tiempo (Clements 1916; Gleason
1926; Tansley 1935; Whittaker 1970; McArthur 1971). Sin embargo, la forma mas
simple de la definicidén es: Conjunto de especies que interaccionan entre si y con el
medio ambiente, en un lugar y tiempo determinado (Tansley 1935). Las
caracteristicas de esta definicion que no posee ningun otro nivel de organizacion
inferior son: 1) la definicidn tiene un caracter inclusivo e integrativo el cual considera
a diferentes especies como un grupo de especies, 2) define al conjunto de especies
en una escala espacio-temporal, 3) describe al conjunto de especies y las posibles
interacciones entre ellas y con el medio ambiente, 4) es un conjunto de especies
autbnomo y autorregulado, 5) el grupo de especies tiene una composicion
determinante la cual se asemeja entre ecosistemas similares, y 6) la comunidad
posee propiedades emergentes resultantes de la interaccion de componentes
individuales (Tansley, 1935; Odum 1992).

El analisis de una comunidad biolégica es complejo, ya que es casi imposible
identificar una comunidad biol6gica en lo practico. Ademas, no es sencillo identificar
los limites de una sola comunidad en el espacio o tiempo, y analizar todas las
variables e interacciones entre especies de diferentes 6rdenes taxondmicos es casi
imposible. Sin embargo, para hacer posible el andlisis de comunidades bioldgicas
se han descrito definiciones operativas de las comunidades que facilitan su estudio.
Algunos grupos de especies que se usan comunmente para el estudio de las

comunidades son: gremios, grupos funcionales, ensamblajes y ensambles.

Definir a una comunidad por el orden taxonémico no es lo correcto (ej. Comunidad
de aves, comunidad de murciélagos). Patterson et al. (2003) definen a este conjunto
de especies que coexisten y comparten un mismo orden taxondémico como
ensamblaje (ej. Ensamblaje de murciélagos, ensamblaje de aves). Por otra parte,
dentro del ensamblaje existen grupos de especies que comparten recursos
especificos, como el recurso tréfico (gremio), a este grupo de especies lo definen
como ensamble. Por dltimo, los grupos funcionales refieren a la agrupacién de

especies que pueden pertenecer a diferentes 6rdenes taxondmicos, pero que
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desempefian un papel ecolégico similar o redundante en el ecosistema (Tilman
2001).

El andlisis de una comunidad biolégica aporta informacion para explicar la
distribucion y abundancia de las especies en tiempos ecoldgicos, con base en las
interacciones biologicas y condiciones abioticas que determinan la permanencia de
las especies en el ecosistema (Stevens et al. 2003; Rodrigues Coelho et al. 2018).
Existen tres modelos de andlisis que describen y comparan la estructura,
composicion y diversidad de las comunidades desde distintas resoluciones de
escala espacial, los cuales se conocen como analisis de diversidad alfa, diversidad
beta y diversidad gama (Moreno 2000). El andlisis de una comunidad a escala local
se lleva a cabo generalmente por medio del andlisis de alfa diversidad, mientras que
el analisis de beta diversidad es mas usado al describir comunidades en un paisaje
heterogéneo, el cual puede ser a escala local o regional, donde se observan
recambios y similitudes de especies dentro de un gradiente, por ejemplo, un
gradiente de perturbacion, temperatura, o altitudinal. Por dltimo, el analisis de
gamma diversidad esta relacionado con escalas regionales donde se analizan

comunidades entre diferentes biomas eco-regiones o a nivel global.

El andlisis de diversidad alfa, el cual usaremos en esta investigacion, se basa en la
descripcién de la composicién y estructura de la comunidad. La composicion hace
referencia a la presencia de especies en la comunidad, mientras que la estructura,
describe la abundancia relativa de cada una de las especies presentes (Moreno
2000). Para describir la composicion y estructura de una comunidad es necesario
estimar algunas propiedades emergentes de este nivel de organizacion, las cuales
se conocen como atributos de la comunidad. Riqueza de especies (S), abundancia
(N), equidad (J), dominancia (D), y diversidad (H) (Moreno 2000). La descripcion de
una comunidad bajo este esquema de atributos permite comparar la estructura y
composicion de diferentes comunidades distribuidas en distintas regiones,
compartiendo o no el mismo ecosistema (Moreno 2000). Sin embargo, el analisis de
estos atributos solo representa un instante en el tiempo. En la actualidad se realizan

analisis de alfa diversidad a través del tiempo por medio de analisis semanales,
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mensuales o anuales que permiten identificar cambios de los atributos en una

comunidad a través del tiempo.

Una vez identificadas las variaciones en la composicion y estructura de las
comunidades, estas se intentan explicar con base en las interacciones
interespecificas (Gotelli y McCabe 2002), asi como con la disponibilidad de recursos
(Carter et al. 2004; Adams y Thibault 2006; Bergeson et al. 2013) y la presencia de
ciertas condiciones ambientales (McCain 2007), que en conjunto pueden favorecer
0 no, la presencia de especies en el ecosistema. También existen otras variables a
considerar como la fragmentacion y perturbacién antrépica, (Gorresen y Willing
2004; Brandel et al. 2020), o el calentamiento global (Sherwin et al. 2013; Peixoto

et al. 2018), entre otras.

Uno de los ejes de estudio en el andlisis de comunidades que ha cobrado mayor
importancia, busca resolver las preguntas, ¢(Como es que se integran las
comunidades biol6gicas? y ¢ cuales son los factores que determinan la estructura
de las comunidades? Existen dos hipoétesis que pueden dar explicacion a estas
preguntas, la primera tiene un enfoque determinista, en el cual se menciona que la
formacién de una comunidad esta determinada por las interacciones, recursos y
condiciones presentes en el ecosistema (Diamond, 1975). La segunda hipoétesis
tiene un enfoque no deterministico, el cual menciona que todas las especies tienen
la misma capacidad y posibilidad de ocupar los recursos disponibles en el ambiente
(equivalentes ecoldgicos). Por lo tanto, cualquier especie puede habitar cualquier
ecosistema de forma aleatoria, y la composicion y estructura de una comunidad
depende del azar (Simberloff y Boecklen 1981). Existen evidencias cientificas que
apoyan cada una de ambas hipétesis. Dentro del enfoque determinista se ha
observado que las comunidades pueden tener diferentes factores determinantes
que explican la estructura y composicion de las comunidades. En una escala
regional se ha encontrado que procesos como factores climaticos, tasas de
extinciones locales, migracién, edad de la comunidad e historia evolutiva, son los
principales factores que determinan una comunidad (Grimshaw y Higgins 2017).

Mientras que a escala local, intervienen procesos como, la competencia (Stevens y
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Willing 2000; Klotz et al. 2019), variabilidad ambiental (McCain 2007; Stevens y
Amarilla-Stevens 2012), y disponibilidad de recursos (Tschapka 2004; Bergeson et
al. 2013).

En el enfoque no determinista se ha observado que a escala regional, el azar es el
responsable de la formacién de ensamblajes, a lo que se le conoce como
reservorios de especies anidadas (Gotelli y McCabe 2002; Meyer y Kalko 2008),
especies que se desarrollan en un &rea determinada y que son potencialmente
capaces de desarrollarse en otro sitio que proporcione las mismas condiciones del
habitat (Zobel 2016). Aunque también, a escala local se ha observado que algunos
ensambles no difieren en su composicion y estructura del reservorio de especies
anidadas de la region, lo que confirma que es posible que a escala local el azar
también sea el responsable de la estructura y composicion de las comunidades
(Gotelli y McCabe 2002; Moreno et al. 2006; Meyer y Kalko 2008).

Para identificar si un ensamble local se diferencia del reservorio de especies
anidadas, es importante identificar los patrones de co-ocurrencia y coexistencia
entre las especies de la comunidad, los cuales se analizan principalmente sobre la
teoria de nicho ecolégico (Hutchinson 1959) y la teoria clasica de competencia
(Hardin 1960).

Grinnell (1917) menciona que el nicho consiste en el conjunto de condiciones donde
se desarrolla una especie, Hutchinson (1959) concuerda con Grinnell, y denomina
a este concepto como nicho fundamental, el cual describe como un hipervolumen
gue tiene n numero de dimensiones donde cada dimension se refiere a la
disponibilidad de recursos y presencia de condiciones que requiere cada especie
para sobrevivir, todo esto en ausencia de interacciones interespecificas. Sin
embargo, Hutchinson (1959) también describe el nicho realizado, que consiste en
una reduccién del nicho fundamental debido a interacciones interespecificas como

la competencia.

La teoria clasica de competencia (Hardin 1960) menciona que las especies que
tienen alta similitud entre los diferentes ejes del nicho realizado no podrian coexistir

en un espacio y tiempo determinado, debido a que es una interaccién en la que
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ninguna de las especies que participan se ve favorecida de ninguna forma. Por lo
tanto, una opcion que tienen las especies es disminuir o evitar la competencia para
permanecer en el ecosistema, de lo contrario ocurre el fendmeno de exclusion
competitiva, donde es posible la extincion local o regional de las especies (Beaudrot
et al. 2013). Numerosas investigaciones han dedicado sus esfuerzos para describir
cudles son los mecanismos que promueven la disminucion competitiva, y permiten
la coexistencia entre las especies dentro de las comunidades, donde se destaca la
segregacion competitiva en los ejes del nicho realizado, tréfico (Ashrafi et al. 2011;
Andreas et al. 2012; Rolfe y Kurta 2012; Clare et al. 2014; Rolfe et al. 2014), espacial
(Kalko et al. 2008; Carvalho et al. 2013; Marinello y Bernard 2014) y temporal
(Adams y Thibault 2006; Kapfer y Aron 2007; Corso et al. 2010; Nufiez-Novas et al.
2016). Sin embargo, también existe evidencia de que la coexistencia de especies
en los ensambles a escala local puede no estar determinada por la segregacion de
nicho derivado de la competencia, lo que se conoce como nicho neutral (Adler et al.
2007; Krishna et al. 2008). Un argumento de esto es el concepto de conservacion
de nicho (Wiens y Graham 2005; Wiens et al. 2010; Stevens 2011; Peterson 2011),
donde se menciona que puede existir coexistencia entre especies que no presentan
diferenciacion en ninguno de los ejes del nicho realizado, debido a una
especializacion de nicho en el pasado, “el fantasma de la competencia” (Morris
1999). Por ejemplo, lo que ocurre entre ratones, musarafias y ardillas en la seleccion
trofica de granivoria (Howe y Brown 2001). O también, a que especies
filogenéticamente emparentadas pueden retener a través del tiempo la
especializacion de los ejes del nicho desde un ancestro evolutivo en comun (Wiens
y Graham 2005). Por ejemplo, lo que ocurre entre la seleccién trofica de algunos

mormoopidos (Salinas-Ramos et al. 2015).

Los métodos que se han utilizado para identificar de forma comparativa si la
coexistencia entre especies es promovida por la segregacion competitiva o por el
azar, en su mayoria han sido modelados matematicamente por matrices de
presencia ausencia de especies, dejando un poco al margen la observacion directa
sobre las diferencias o similitudes entre los diferentes ejes del nicho realizado (e;.
Gotelliy McCabe 2002; Moreno et al. 2006; Meyer y Kalko 2008; Ulrich et al. 2017),
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inclusive se ha mencionado que estas modelaciones necesitan ser
complementadas, o son complementos de trabajos con observaciones directas
entre las especies (Gotelli y McCabe 2002; Ulrich et al. 2017). Por otra parte,
numerosas investigaciones que confirman la segregacion competitiva entre
especies en los ejes del nicho tréfico, espacial y temporal, lo hacen por medio de la
identificacion y descripciéon de similitudes o diferencias entre los ejes de cada
especie en la comunidad (Adams y Thibault 2006; Kapfer y Aron 2007; Kalko et al.
2008; Corso et al. 2010; Ashrafi et al. 2011; Andreas et al. 2012; Rolfe y Kurta 2012;
Carvalho et al. 2013; Clare et al. 2014; Marinello y Bernard 2014; Rolfe et al. 2014;
Nufiez-Novas et al. 2016), desafortunadamente, en ocasiones esto solo se hace
entre dos 0 maximo tres especies, en tiempos de muestreo discretos y no continuos,
ademas de que solo se analizan pocos ejes del nicho realizado (ej. Jacobs y Barclay
2009; Ashrafi et al. 2011; Rolfe y Kurta 2012; Andreas et al. 2013). Por ultimo, muy
pocos estudios han confirmado la conservacién de nicho como mecanismo de
coexistencia desde la observacion diferencial entre los ejes del nicho realizado (ej.
Salinas-Ramos et al. 2015). En esta investigacibn compararemos las teorias de
conservacion de nicho y segregacion competitiva mediante la descripcion y
comparacién de cuatro ejes del nicho realizado en una comunidad de murciélagos

cavernicolas neotropicales.

4.4 Descripcion de los ejes del nicho tréfico, espacial, temporal y reproductivo
en murciélagos

4.4.1 Trofico
Las metodologias que se han utilizado sobre la descripcion de la dieta en

murciélagos han evolucionado durante el tiempo, y se han especializado respecto
al gremio alimenticio de la especie que se quiere analizar, y sobre la resolucion del
analisis a la que se pretende llegar. De los métodos generalmente usados para
especies insectivoras, frugivoras y nectarivoras, destaca el analisis bajo
microscopio de heces y contenidos estomacales (Whitaker et al. 1996; 2003;
Feldhamer et al. 2020), los cuales representan una resolucion limitada en la
determinacion de los organismos consumidos, por ejemplo, identificacion de
artrépodos a nivel de orden, o identificacion de polen a nivel de familia (Lépez y

Vaughan 2007). Sin embargo son ampliamente usados porque permiten identificar
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similitudes y diferencias en la dieta entre las especies de murciélagos. En los ultimos
afos, se ha optado por realizar identificacion molecular sobre muestras fecales (ej.
Rolfe et al. 2014; Clare et al. 2014), lo que promueve una resolucién mas especifica
pudiendo identificar a nivel de especie los organismos consumidos, sin embargo,
este método es costoso y es utilizado para identificacion especifica en la dieta de
los murciélagos. En esta investigacion describiremos el eje tréfico mediante el

analisis de contenidos estomacales bajo microscopio.

4.4.2 Espacial
El eje espacial del nicho realizado en las comunidades de murciélagos esta

intimamente relacionado con el espacio aéreo en el que los murciélagos realizan
las actividades de forrajeo durante la noche, lo que se conoce como aerésferas de
forrajeo (Kalko et al. 2008; Carvalho et al. 2013). Sin embargo, de forma practica es
complicado identificar las areas de vuelo de los murciélagos, en primer lugar porque
son organismos de alta vagilidad, capaces de recorrer decenas de km? por noche
para conseguir su alimento (Nicholls y Racey 2006) y en segundo lugar, la
identificacion de especies durante el vuelo es casi imposible. Aunque existen
métodos de captura como él trampeo con redes a diferentes estratos arbéreos
(Flaquer et al. 2007), e identificaciébn de vocalizaciones por medio de dispositivos
electronicos (Sherwin et al. 2000), estos métodos son limitados en areas de
deteccion. Uno de los métodos mas efectivos es la radiotelemetria (Nicholls y Racey
2006; Dressler et al. 2016), sin embargo, este método es costoso y no deja de ser
invasivo para los individuos. Una opcion frecuentemente usada, y que utilizamos en
esta investigacion, es el uso de analisis ecomorfolégicos, que de forma indirecta
pueden aportar informacién de las aerdsferas de forrajeo y de los desempefios de
vuelos de las especies (Norberg y Rayner 1987; Moreno et al. 2006; Mancina et al.
2012; Carvalho et al. 2013; Marinello y Bernard 2014; Furey y Racey 2016; Gager
et al. 2016).

La ecomorfologia describe la relacion causal que existe entre los diferentes disefios
estructurales de los individuos con el comportamiento y desempeiio que tienen
estos para explorar su habitat (Norton 1995). Esta disciplina estipula que de manera

multifactorial, la forma y tamafio de las estructuras anatomicas determinan el

18



desemperio funcional del organismo (Swartz et al. 2003). El analisis ecomorfologico
puede considerar estructuras particulares de un organismo, asi como, una
caracterizacion completa o exhaustiva de todo un sistema estructural anatémico que
expliquen las funciones ecolégicas del individuo (Swartz et al. 2003). En el caso de
los murciélagos, analizar el tamafio y la forma de las alas permite describir la
capacidad de vuelo (agilidad y maniobrabilidad) de cada especie (Norberg y Rayner
1987; Mancina et al. 2012), y las diferencias de capacidad de vuelo separa las
aerdsferas de forrajeo entre ellas, debido a que el espacio aéreo es un gradiente de
complejidad estructural donde la morfologia alar y el desempefio de vuelo de cada
especie se ponen a prueba (Kalko y Handley 2001; Kalko et al. 2008; Carvalho et
al. 2013). El desemperio de vuelo de los murciélagos esta intimamente relacionado
con la actividad de forrajeo de dos formas: el desempefio de vuelo delimita la
aerésfera en la que un murciélago puede volar para obtener su alimento, y
condiciona su éxito para conseguirlo (Kalko y Handley 2001; Kalko et al. 2008;
Mancina et al. 2012). Por lo tanto, describir la agilidad y la maniobrabilidad de vuelo
y correlacionarlas con la dieta de cada especie, nos permite inferir de forma tedrica
las aerdsferas de forrajeo que utilizan los murciélagos (Swartz et al. 2003; Kalko et
al. 2008; Mancina et al. 2012).

4.6.3 Temporal
El eje temporal en los murciélagos esta relacionado con el tiempo que invierten los

individuos de cada especie a la actividad de forrajeo (Arriaga-Flores et al. 2012;
Chavez-Estrada et al. 2019; Beilke et al. 2021). Sin embargo, medir esta
temporalidad tiene las mismas complicaciones de muestreo que para el eje espacial.
Una opcion de monitoreo temporal, la cual usamos en esta investigacion, es
identificar los pulsos de salida desde el interior del refugio de las especies. Este
método ha sido utilizado en diferentes investigaciones y tiene la suficiente resolucién
para identificar posibles sobrelapamientos o diferenciaciones en el eje temporal
(Nufez-Novas et al. 2014; De la Cruz Mora 2021).

4.4.4 Reproductivo
Los aspectos reproductivos generalmente no son tomados en consideracién desde

una perspectiva comunitaria competitiva, debido a que no es posible una interaccion
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interespecifica de competencia en los procesos reproductivos entre diferentes
especies. Sin embargo, podria ser posible identificar segregacion temporal durante

los procesos reproductivos entre las especies de la comunidad dentro del refugio.

En algunas especies cavernicolas neotropicales, principalmente entre las especies
de las familias Mormoopidae y Natalidae, se ha observado que comparten el patron
reproductivo monoeéstrico estacional (Torres-Flores et al. 2012; Hernandez-Aguilar
y Santos-Moreno 2020). Lo que indica que estas especies restringen su periodo de
cOpula durante unos cuantos meses del afio. Tomando esto en consideracion, existe
evidencia de que algunas de estas especies pueden incrementar significativamente
sus abundancias poblacionales dentro de los refugios durante el periodo de copula
(Torres-Flores et al. 2012), debido a migraciones locales de los individuos
(Hernandez-Aguilar y Santos-Moreno 2020). Lo que se explica por el sistema de
apareamiento poligamico que desarrollan la mayoria de especies de murciélagos
(McCracken y Wilkinson 2000), donde hembras y machos reproductivamente
activos se congregan dentro de los refugios para llevar a cabo la copula (McCracken
y Wilkinson 2000; Torres-Flores et al. 2012; Hernandez-Aguilar y Santos-Moreno
2020). Lo que incrementa la abundancia relativa poblacional de cada especie dentro
del refugio durante este periodo de tiempo (Hernandez-Aguilar y Santos-Moreno
2020). También se ha observado que posterior a este evento, disminuyen las
abundancias relativas de cada especie, ya sea por migracion desde el refugio de
machos, hembras, o ambos (Boada et al. 2003; Torres-Flores et al. 2012;

Hernandez-Aguilar y Santos-Moreno 2020).

Entonces, consideramos posible que entre especies que comparten patron
reproductivo y que restringen el periodo de cépula a unos pocos meses del afio
dentro del refugio (monoéstricos estacionales), exista un desplazamiento temporal
de estos incrementos de abundancia relativa dentro del refugio. Si esto ocurre,
entonces se podria decir que existe una posible segregacion temporal denso

dependiente durante los procesos reproductivos al interior del refugio.

En este trabajo identificaremos los incrementos y decrementos de abundancia

relativa relacionados con los procesos reproductivos de copula, prefiez, lactancia y
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post lactancia, y los compararemos de forma temporal entre especies. Esta
diferenciacion temporal denso dependiente es la que identificaremos como el eje

reproductivo del nicho realizado para cada especie.
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5. Planteamiento del problema

La hipbtesis que actualmente son usadas para explicar la estructura y composicion
de las comunidades quedan relativamente marginadas al intentar explicar como es
gue se componen Yy estructuran las comunidades de murciélagos cavernicolas

neotropicales debido a lo siguiente.

En primer lugar, estas comunidades estan compuestas por especies
filogenéticamente emparentadas como por especies no cercanamente
emparentadas, que pueden compartir o segregar diferentes ejes del nicho realizado.
La hipétesis de competencia clasica no explica la coexistencia de especies que
tienen alto sobrelapamiento de nicho realizado, por ejemplo, entre las especies de
la familia Mormoopidae. Y la hipoétesis de conservacion de nicho, no explica la
reparticion o flexibilidad por parte de las especies para hacer uso de los recursos,
lo que puede ocurrir entre especies filogenéticamente emparentadas o no
emparentadas, con distribucion, gremio y grupo funcional compartido, por ejemplo,

entre las especies de la familia Natalidae y Mormoopidae.

En segundo lugar, y con referencia a las metodologias utilizadas en anteriores
investigaciones, encontramos que la conservacion de nicho se ha comprobado al
analizar exclusivamente el sobrelapamiento del eje trofico, donde solo se analiza la
dieta de dos o maximo tres especies en periodos de tiempo discretos durante el
aflo. Esto podria ocultar o disminuir las evidencias de segregacion de nicho
realizado por competencia, al no analizar mas especies presentes en la comunidad,
acotar la seleccion de alimento en ciertas temporadas del afio, y analizar
Gnicamente un eje del nicho realizado. Es por esto, que no queda del todo claro qué
es lo que facilita la coexistencia entre las especies cavernicolas neotropicales, y
surge la pregunta ¢La comunidad de murciélagos cavernicolas neotropicales esta
determinada por la coexistencia permitida por la conservacién de nicho, o por la

coexistencia derivada de la segregacion competitiva?

En esta tesis cubrimos las deficiencias metodolégicas antes mencionadas, y

describimos durante quince meses consecutivos los ejes del nicho tréfico, espacial,
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temporal y reproductivo para cada una de las especies que componen una
comunidad de murciélagos cavernicolas neotropicales. Con esta informacion
contrastamos ambas hipoétesis para identificar cual de ellas es la que determina la
estructura, composicion y diversidad de la comunidad, asi como la coexistencia de

las especies presentes.
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6. Antecedentes

De entre de los estudios que apoyan la estructuracion de la comunidad y
coexistencia de las especies por azary conservacion de nicho en el ensamblaje de

la familia Mormoopidae, encontramos que:

Moreno et al. (2006), mencionan que el ensamblaje de especies mormoopidos no
se diferencia en su estructura y composicion del reservorio de especies anidadas,
por lo tanto, la estructura y composicion de este ensamblaje esta determinado
principalmente por el azar. Inclusive en comunidades donde se desarrollan algunas
especies de este ensamblaje, cumplen con el mismo patrén no deterministico (Frick
et al. 2009), y que concuerda con buena parte de especies insectivoras con

distribucion neotropical (Meyer y Kalko 2008).

Por otra parte, existe evidencia cientifica que confirma sobrelapamiento de nicho
trofico en diferentes especies de la familia Mormoopidae (Rolfe y Kurta 2012; Rolfe
et al. 2014). Salinas-Ramos et al. (2015), argumentan que, debido a esta similitud
de nicho tréfico, la conservacion de nicho prevalece como mecanismo de

coexistencia entre estas especies.

Dentro de los estudios que apoyan que la estructuracion de la comunidad y
coexistencia de las especies es debido a la segregacién competitiva dentro del

ensamblaje, encontramos que:

Schnitzler y Kalko (2001), mencionan que, las especies mormoopidos presentan
diferencias en sus sistemas de ecolocalizacion, lo que diferencia la predileccién de
alimento entre estas especies y disminuye la presion competitiva del
sobrelapamiento del nicho tréfico. Lo que concuerda con una diferenciacion en

aerosferas de forrajeo (Jennings et al. 2004).

Mancina et al. (2012), mencionan que existe diferenciacién en morfologia alar y
sistemas de ecolocalizacién entre las especies de mormoopidos, que les ayudan a

separar aerosferas de forrajeo y seleccion de alimento.
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Magalhdes De Oliveira et al. (2020), describen la especializacion de nicho de P.
mesoamericanus, que se puede diferenciar entre otras especies mormoopidos

debido a segregacion competitiva.

Por ultimo, Giron Galvan (2020), menciona que existe segregacion en los ejes del

nicho temporal y espacial, en tres especies de mormodpidos.

Como podemos observar, hay evidencia contradictoria de que en las especies
predominantes de la comunidad de murciélagos cavernicolas neotropicales se
puede presentar tanto coexistencia por la conservacion de nicho, como por la
segregacion competitiva. Donde no se puede discernir cuél de estos procesos

promueve la coexistencia de estas especies.
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7. Objetivos

Obijetivo general

Identificar si la coexistencia entre las especies de la comunidad de murciélagos

cavernicolas neotropicales esta determinada por la conservacion de nicho, o por la

segregacion competitiva entre especies.

Objetivos particulares

1.

4.

Describir durante quince meses continuos la estructura, composicion y
diversidad de la comunidad de murciélagos cavernicolas neotropicales que
habitan la cueva “El Vado de la Chachalaca” en Veracruz, México.

Explicar las variaciones en abundancia absoluta, abundancia relativa, riqueza y
diversidad de la comunidad con base en las variables de temperatura, humedad
relativa, disponibilidad de alimento y actividad reproductiva.

Caracterizar el nicho realizado de cada especie que habita la cueva
considerando los ejes, trofico (dieta), espacial (desempefio de vuelo y aerdsfera
de forrajeo), temporal (pulsos de salida de la cueva) y reproductivo (temporalidad
de los procesos reproductivos al interior del refugio).

Analizar y evaluar las similitudes o diferencias que existen en el nicho realizado
entre las especies que habitan la cueva, e identificar y describir los ensambles

presentes en la comunidad.
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8. Hipotesis

1. Sila coexistencia en la comunidad de murciélagos cavernicolas neotropicales
esta determinada exclusivamente por la conservacion de nicho, entonces
encontraremos alta similitud en todos, y si no, en la mayoria de los ejes del nicho
realizado entre especies, ademas de no poder distinguir ensambles dentro de la

comunidad.

2. Si la coexistencia en la comunidad de murciélagos cavernicolas neotropicales
estd determinada exclusivamente por la segregacion competitiva, entonces
encontraremos diferencias en todos, y si no, en la mayoria de los ejes del nicho
realizado entre especies, y la formacion de ensambles dentro de la comunidad
es posible, donde cada uno de ellos puede estar conformado por especies no

necesariamente cercanas filogenéticamente.

3. Si la coexistencia en la comunidad de murciélagos cavernicolas neotropicales
estad determinada por la accion sinérgica producida entre la conservacion de
nicho y la segregacion competitiva, entonces esperamos que existan similitudes
en algunos ejes del nicho realizado entre especies filogenéticamente cercanas,
por ejemplo, en el eje tréfico (coexistencia por conservacion de nicho). Sin
embargo, también se observara segregacion en los demas ejes del nicho
realizado, lo que impide la competencia interespecifica entre estas especies, por
ejemplo, en el eje espacial y temporal (coexistencia por segregacion
competitiva). Ademas, es evidente la formacion de ensambles donde cada uno
de ellos esta conformado principalmente por especies cercanamente

emparentadas filogenéticamente.
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9. Materiales y métodos

9.1 Area de estudio
La cueva conocida como “El Vado de la Chachalaca” se ubica cerca de la poblacion

de Carrizal dentro del municipio de Emiliano Zapata en Veracruz, Meéxico
(19°21'12.09"N; 96°39'30.27"W, 449 m.s.n.m; Figura 1). Aunque la vegetacion
original de la zona es bosque tropical caducifolio (Rzedowski 2006), actualmente es
un mosaico heterogéneo que integra fragmentos de bosque originario, vegetacion
en estado de sucesién secundaria y poligonos donde se desarrollan actividades
agropecuarias (Gomez-Diaz et al. 2018). El clima del area de estudio, es calido
subhimedo (Soto et al. 2001), con temperatura media anual de 25.2 °C y
precipitacion media de 2,779 mm al afo. Las lluvias se registran de junio a
septiembre y un periodo prolongado de secas en los meses restantes. Las
actividades antropicas que se realizan en la localidad estan relacionadas con
actividades agropecuarias, ecoturismo y actividades econdmicas referentes a la

extraccion de marmol y cemento para construccion.

9.2 Muestreo en campo.
Se realizaron muestreos mensuales desde el mes de marzo del 2016 hasta el mes

de mayo del 2017. Las caracteristicas del muestreo fueron las siguientes: El método
de captura consisti6 en tapar dos de las tres entradas que presenta la cueva
mediante el uso de trampas de arpa (Canche et al. 2011), la tercera entrada fue
obstruida con una lona para impedir la salida de los individuos desde ahi, y obligar
la salida de estos por las dos entradas en donde se colocaron las trampas. Esto se
realiz6 durante dos noches consecutivas. Para cada noche, el tiempo de captura
comprendi6é desde el ocaso hasta cuatro horas después, y la hora del ocaso fue
estimada con un GPS (Mio modelo NEO5245). Este muestreo representa un total
de 240 horas trampa, donde cada mes de muestreo se acumulé un total de 16 horas
trampas. Con la intencion de perturbar lo menos posible la salida de los murciélagos
desde el interior de la cueva y aumentar el éxito de captura, la revision de trampas
y recoleccién de individuos se realiz6 en intervalos de 15 min. Se contaron y

anillaron a todos los ejemplares atrapados, y la identificacién se llevdé a cabo
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mediante guias y claves taxonémicas especializadas en murciélagos (Medellin et
al. 2008; Alvarez-Castafieda et al. 2017).
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Figura 1. Mapa de ubicacion de la cueva “ El Vado de la Chachalaca”.

9.3 Temperaturay humedad relativa

Los parametros fisicos de temperatura y humedad relativa se midieron por medio
de un registrador de datos digital marca UNI-T, modelo UT330. El dispositivo se
programé para guardar los datos cada 15 min a partir del ocaso del dia de captura
hasta 48 horas posteriores, y fue colocado en el exterior y a un costado de la entrada
de la cueva. Los datos obtenidos fueron promediados para obtener el valor
representativo del mes muestreado para cada una de las variables. Ademas, se
realizé estadistica descriptiva para identificar la estacionalidad entre las temporadas
de lluvias y secas en el sitio. Posteriormente, se hicieron pruebas de hipétesis por
medio de la prueba de t de Student para identificar si existen diferencias
significativas en temperatura y humedad entre ambas temporadas. Por ultimo,

ejecutamos algunas correlaciones bivariadas entre temperatura y abundancia y
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entre temperatura y diversidad de la comunidad de murciélagos mediante el analisis
de correlacion de la regresion reducida del eje mayor RMA. (Harper 2014), para
comprobar si las fluctuaciones de diversidad estaban relacionadas con los cambios
ambientales. Usamos este método estadistico debido a que reduce el error
estadistico producido por la obtencién de datos de cada una de las variables, y
ademas, minimiza la desviacion estandar en la suma de cuadrados, dando asi una
modelacién mas precisa como resultado de la correlacion entre ambas variables
(Harper 2014). Tanto los analisis estadisticos de prueba de hip6tesis como las
regresiones lineales se realizaron con el programa Past 3 (Hammer y Harper 2006).

9.4 Abundancia de especies
Para el analisis de abundancia se estimaron las abundancias relativas de cada

especie en cada mes de muestreo, donde se dividié el nimero de capturas entre el
total de individuos de la comunidad, esto para cada especie. Con estos datos se
realizd un analisis de distribucién de abundancias relativas que comparamos con
modelos de escala logaritmica, geométrica y vara partida. Por otra parte, se hizo
estadistica descriptiva sobre la abundancia relativa mensual de cada especie
durante el periodo de muestreo. Por ultimo, con la intencién de observar si existen
diferencias significativas en abundancia para cada especie entre las temporadas de

lluvias y secas, realizamos pruebas de hipétesis mediante la prueba de t de Student.

Para estimar el tamafio poblacional de cada una de las especies dentro de la
comunidad elaboramos un analisis de captura - recaptura. Para llevar a cabo este
andlisis, durante cada mes de muestreo se colocé un anillo metélico en el antebrazo
de cada murciélago capturado por primera vez. Este anillo es de aluminio de 3.9
mm de ancho con nimero de serie de cuatro digitos marca Porzana. Durante cada
mes de captura se fueron registrando en hojas de campo los animales nuevos
marcados Yy los registros de animales que ya habian sido marcados en el pasado.
Con la cantidad de individuos marcados y el registro de recapturas estimamos el
tamafo poblacional para cada especie por medio de la ecuacion de Schnebel B.
Elegimos este método, ya que se ajusta de mejor manera cuando existen pocos

registros de recapturas, lo que ocurrié en nuestro muestreo. Ademas, permite una
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estimacién de error estandar, desviacion estandar e intervalo de confianza en

comparacion con otros métodos (Badii et al. 2012).
Schnebel B = N = CiM: 2 / ZRy/M:

Donde:

N = Al tamafio poblacional estimado.

Ct= Suma de individuos capturados en la muestra t.

M: = Numero de individuos marcados en la poblacién justo antes de la toma de la

muestra.

Rt = NUmero de individuos con marcaje (habian sido marcados en muestreos

anteriores) recapturados en la muestra t.

9.5 Riqueza de especies
La rigueza de especies se tomd@ directamente por la cantidad de especies

registradas en la captura de murciélagos cada mes. Con estos datos se realizé una
prueba estadistica de hipoétesis t de Student para observar si existian diferencias
significativas entre las estaciones de lluvias y secas. Por otra parte, para corroborar
que nuestro muestreo registré la mayor cantidad de especies presentes en la
comunidad, se estimo el indice de Margalef (Moreno 2000) de forma mensual. Este
indice nos indica cuantas especies nuevas es posible encontrar por cada nuevo
individuo capturado, presenta valores desde cero en adelante. Los valores menores
a uno indican que el muestreo ha registrado la mayor cantidad de especies
presentes en la comunidad. Con el mismo objetivo, se efectuaron andlisis de
rarefaccion anual y entre estaciones mediante el método Mao’s Tau con el
programa Past 3 (Hammer y Harper 2006). Este método modela el maximo y minimo
de riqueza esperada para cada muestra y permite la comparacion con la riqueza
observada. Decidimos usar este analisis porque es Optimo para las comunidades
con pocas especies en su composicién (Moreno y Halffter 2000; 2001a), como es el

caso de la comunidad que analizamos.
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9.6 Diversidad de la comunidad
La proporcion de gremios se estimd por niumero de especies y por numero de

individuos. Por otra parte, se calcularon los atributos de diversidad, equidad y

dominancia.

El atributo de diversidad se calculé por medio del indice de Shannon-Wiener (H) y
por medio del indice inverso de Simpson (1-D) (Moreno 2000). Se calcularon ambos
indices de diversidad por dos razones principales. La primera es por motivos
comparativos, ya que el indice de Shannon-Wiener es mayormente utilizado en
otros estudios, y nos permite comparar la comunidad que analizamos contra otras
comunidades. Por otra parte, el indice inverso de Simpson de diversidad es mas
sensible a la abundancia relativa de las especies, y no a la abundancia absoluta de
la comunidad (Moreno 2000). Que en el caso de esta investigacion esto es
importante, ya que la abundancia relativa entre las especies en la comunidad es
muy distinta. Por lo tanto, este indice describe mas objetivamente la diversidad de

esta comunidad.

Con los datos obtenidos por ambos indices hicimos estadistica descriptiva mensual
sobre el comportamiento de la diversidad. Para comparar los valores de diversidad
entre los meses muestreados y entre las estaciones de lluvias y secas, elaboramos
pruebas estadisticas de hip6tesis sobre los valores de Shannon-Wiener mediante
de la t modificada de Hutcheson (Moreno 2000). Con los valores del indice de
Simpson se realiz6é un analisis de similitud por el método de Morisita-Horn (Hammer
y Harper 2006), el cual se presenta en un cladograma de agrupacion donde se
identificaron los meses del afio en el que la diversidad es similar. Usamos este
método, ya que toma en cuenta la abundancia de las especies y no solo la presencia

0 ausencia de estas.

Se estimo el atributo de dominancia mediante el indice de Simpson (D), con el cual
generamos estadistica descriptiva de forma mensual. Por ultimo, para evaluar la

equidad de la comunidad utilizamos el indice de Pielou (J) (Moreno 2000).

Para explicar los factores que promueven las fluctuaciones de diversidad en la

comunidad de murciélagos elaboramos analisis de correlacién de las regresiones
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lineales (RMA), donde se correlacionaron la diversidad de la comunidad y las
variables de temperatura, abundancias relativas y disponibilidad de alimento para

organismos insectivoros.

9.7 Disponibilidad de alimento de murciélagos insectivoros
En la comunidad que analizamos las especies insectivoras representan la mayor

parte de los individuos de la comunidad, por esta razon, decidimos hacer un analisis
de disponibilidad de alimento de estas especies con la intencidén de observar si las
variaciones mensuales en abundancias de los murciélagos estan relacionadas con

la disponibilidad de alimento.

Para estimar la disponibilidad de alimento se realiz6 lo siguiente. Durante cada
muestreo se colocd una trampa con ldmpara de luz para captura de insectos
voladores, la cual se coloc6 a 100 m de distancia desde la entrada a la cueva y
permanecio encendida desde el ocaso hasta tres horas posteriores. La lampara que
utilizamos es modelo Pennsylvania de acrilico blanco con cuatro paneles, tiene un
depdsito que almacena alcohol etilico al 70%, y un foco de luz UV de 75 watts (Frost
1957).

Los insectos capturados fueron trasportados al laboratorio en 750 ml de alcohol
etilico al 70%. Una vez en el laboratorio y mediante el uso de un microscopio
estereoscopico marca Olympus modelo S240, se contaron e identificaron los
individuos hasta nivel de orden taxondmico, siguiendo la guia de identificacion de
insectos (Guillot 2005).

La disponibilidad de alimento se evalu6 mediante un analisis de diversidad por
medio del indice de Shannon-Wiener, realizado con la riqueza y abundancia de
insectos capturados por la trampa de luz. Con la intencion de saber si las
fluctuaciones de diversidad de insectos determinan la diversidad en la comunidad
de murciélagos, o la abundancia relativa de las especies insectivoras, se efectuaron

regresiones lineales RMA entre la diversidad de insectos y estas dos variables.

9.8 Condicion reproductiva
Se registr6 la condicion reproductiva de todos los individuos adultos, la

discriminacion entre individuos adultos y juveniles se realizé por medio de la técnica
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de osificacién de falanges (Stoner 2001). En el caso de machos, categorizamos dos
posibles condiciones reproductivas con base en el crecimiento y posicion testicular
(Zortéa 2003).

1) Testiculos internos o abdominales: presentan los testiculos de tamafio
pequefio y en una posicion abdominal, es decir, los testiculos no son visibles
a simple vista, ya que no reposan por completo en el saco escrotal.

2) Escrotados: presentan los testiculos de tamafio y volumen grande, son

evidentes y reposan netamente en el saco escrotal.

En el caso de las hembras se establecieron cuatro categorias de condicion
reproductiva con base en la prefiez y desarrollo mamario de los individuos (Zortéa
2003).

1) Prefiada: presentan gestacion evidente a simple vista, o se reconoce la
prefiez por medio de una suave palpacion en la zona ventral del murciélago.

2) Lactante: presentan mamas grandes alopécicas con pezones expuestos y se
observa secrecion de leche por el pezén.

3) Post lactante, presentan mamas grandes alopécicas con pezones expuestos
necrosados. No se observa secrecion de leche en la glandula mamaria.

4) Inactiva: son individuos que carecen de desarrollo mamario y ademas no

presentan prefiez.

Con base en estos datos se realizd estadistica descriptiva de la abundancia
mensual de individuos por categoria reproductiva. Se describié el patrén
reproductivo de las especies, y se registraron los periodos de copula, prefiez,

alumbramientos, lactancia y post lactancia.

Para cada especie presente en la cueva se hicieron analisis de correlacion de las
regresiones lineales RMA con el programa Past 3 (Hammer y Harper 2006) donde
se correlacionod la abundancia relativa de cada especie respecto a la abundancia de
individuos durante cada proceso reproductivo, prefiez, lactacion, cépula (la suma de

machos escrotados y hembras inactivas) y post lactancia. Esto se hizo para
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identificar si los procesos reproductivos influencian las fluctuaciones de

abundancias relativas para cada especie.

Una vez identificados los procesos reproductivos que modifican las abundancias
relativas de las especies, se procedié a correlacionar estos con los valores

obtenidos de diversidad de la comunidad (Simpson 1-D).

Por otra parte, para comprobar que las variaciones de abundancias relativas
provocadas por los procesos reproductivos de cada especie influencian el
comportamiento de la diversidad de la comunidad, realizamos lo siguiente.
Adaptamos el indice de Shannon-Wiener (Moreno 2000) respecto a la condicion
reproductiva para cada especie, y para la comunidad completa. El cual

denominamos indice de diversidad de condiciones reproductivas (H Cr).
indice de diversidad de condiciones reproductivas Shannon-Wiener
H* Cr=-Y;_,(pi * Inpi)
Donde:
H" Cr = indice de diversidad de condiciones reproductivas de una especie

S= Numero de condiciones reproductivas que presenta la especie (machos
escrotados, machos abdominales, hembras prefiadas, hembras lactantes, hembras

post lactantes y hembras inactivas, S < 6).

Pi = Proporcion de individuos de la condicién reproductiva i, respecto al total de

individuos de todas las condiciones reproductivas.
In = Logaritmo natural

El indice de diversidad de condiciones reproductivas se interpreta de la siguiente
manera: fluctia de 0 a 1, donde valores cercanos a cero representan poca
equitatividad de individuos entre las diferentes condiciones reproductivas, y valores
cercanos a uno, representan mayor equitatividad en niamero de individuos entre las
condiciones reproductivas. Por ejemplo, procesos reproductivos que se pueden

compartir en el tiempo como lactancia y post lactancia empatan con la llegada de
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machos escrotados y la presencia de hembras inactivas, poco tiempo antes del
periodo de coOpula. Lo que provoca que incrementen las abundancias de estas
categorias reproductivas al mismo tiempo, y por consecuencia, se genera un valor
alto de diversidad de condiciones reproductivas de la especie. En contraparte, si en
la misma especie existe una categoria reproductiva ampliamente dominante en
abundancia de individuos, obtendremos un valor bajo de diversidad de condiciones
reproductivas. Esto podria ocurrir durante los procesos reproductivos dnicos y

aislados en el tiempo, como la copula o prefiez.

Una vez obtenidos los indices de diversidad de condicion reproductiva de forma
mensual para cada especie de la comunidad, se procedié a hacer analisis de
correlacion de las regresiones lineales RMA con respecto a la diversidad de la

comunidad.

Por ultimo, promediamos los indices de diversidad de condicion reproductiva entre
todas las especies presentes en la comunidad y de nuevo lo correlacionamos con

la diversidad de la comunidad.

9.9 Horas de salida de la cueva a partir del atardecer
Para establecer la hora de salida promedio de cada especie en horas a partir del

atardecer, se registré la captura de murciélagos en intervalos de 15 minutos. Con
estos datos generamos estadistica descriptiva sobre el intervalo de salida por
especie. Ademas, elaboramos una agrupacion por medio de un indice de
correlaciéon con el programa Past 3 para identificar si existen grupos de especies
que salen de la cueva a la misma hora. Por ultimo, se realizaron histogramas con
intervalos de clase de 45 min, ya que este intervalo de tiempo describe de mejor

forma los pulsos de salida de individuos por cada especie.

9.10 Descripcion de ensambles de la comunidad por gremio alimenticio, tipo
de vuelo y area de forrajeo

9.10.1 Analisis de dieta
La descripcion de la dieta de Mormoops megalophylla y Pteronotus

mesoamericanus se realizo por analisis de contenidos estomacales. Se sacrificaron
15 hembras y 15 machos adultos de cada especie. A estos individuos se les extrajo

el contenido estomacal e intestinal, los cuales fueron trasportados al laboratorio

36



inmersos en una capa de hielo. En el laboratorio se analizaron los contenidos
estomacales de M. megalophylla y P. mesoamericanus por separado. Los insectos
presentes en el contenido estomacal se identificaron hasta el nivel de orden

mediante los métodos propuestos por Whitaker et al. (1996, 2003).

Para la dieta de Natalus mexicanus se utilizaron los datos de los contenidos

estomacales reportados por Torres-Flores y Lopez Wilchis (2018).

Diphylla ecaudata y Desmodus rotundus se categorizaron en cuanto a su dieta como
murciélagos hematofagos de aves y mamiferos, respectivamente, con base en
informacion publicada por Bobrowiec et al. (2015), Ito y et al. (2016) y Stevens
(2022), A Glossophaga soricina se le defini6 como una especie con dieta nectarivora

segun los datos de Sanchez y Alvarez (2000).

Para determinar los grupos de especies con mayor similitud entre sus dietas se
realizé un andlisis de similitud Bray-Curtis con el programa Past 3 (Hammer y Harper
2006).

9.10. 2 Morfometria alar
Para calcular el area alar de la porcion del antebrazo, punta del ala y area total

(Gager et al. 2016), se hizo lo siguiente. Los individuos fueron inmovilizados de
forma mecénica sobre una hoja de papel milimétrico donde se dibujé el contorno del
ala. Posteriormente, se recortd cada porcion alar desde la hoja de papel, y se calculd
el area de cada porcion con base en el método para determinar areas de poligonos
irregulares de Jonckhere et al. (2004). Adaptamos este método de la siguiente
manera. Cada porcion de papel milimétrico se pesd con una bascula electronica
digital (SCALE modelo 100g/0.01g); ademas, se pesé un area definida de 10 cm?
de la misma hoja de papel milimétrico. Por Gltimo, los valores de peso obtenidos, se
usaron en la siguiente ecuacion para calcular cada area. AP = Pa X Am/Pam.
Donde: AP es el area de la porcion, Pa es el peso del area alar recortada, Am es el

area conocida (10 cm?) y Pam es el peso del area conocida.

De igual manera, se midio la longitud del quinto dedo del ala derecha con un vernier,
se peso al individuo con una bascula electronica (SCALE modelo 100g/0.01g) y con

un escalimetro se midié la envergadura alar. Con los datos antes mencionados y
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las areas de cada porcion alar, se calculé la relacién de aspecto, carga alar e indice
de punta, siguiendo las ecuaciones propuestas por Moreno et al. (2006) y Gager et
al. (2016).

Con los datos obtenidos de relacibn de aspecto y carga alar se realizaron
comparaciones estadisticas mediante pruebas de hipotesis de t de Student entre la
comunidad aqui analizada y dos comunidades mas. La primera de ellas compuesta
por especies estrictamente cavernicolas (Torres-Flores y Lopez-Wilchis 2018) y la
segunda compuesta por especies principalmente insectivoras, pero no
estrictamente cavernicolas (Furey y Racey 2016). Esto se hizo para caracterizar la
comunidad de murciélagos cavernicolas con respecto a sus caracteristicas alares.
Por otra parte, al considerar la hipotesis de que las especies son mas agiles y tienen
mejor maniobrabilidad cuando presentan valores bajos en relacion de aspecto y
carga alar (Norberg y Rayner 1987), se decidié hacer una escala para cuantificar y
clasificar los valores como bajos, medios y altos en funcion de estas variables. El
intervalo estadistico para cada variable, carga alar y relacion de aspecto, de la
comunidad se dividio en tres categorias. Con respecto a la carga alar, se consideré
un valor alto cuando era mayor o igual al percentil 75 de la distribucién, x = 8.931
(Mg/S/Nm-2); un valor medio corresponde a la media estadistica, 5.265 < x < 8.931
(Mg/S/Nm2); y un valor bajo corresponde a valores iguales o menores al percentil
25, x < 5.265 (Mg/S/Nm=2). Para la relacion de aspecto se siguié la misma
metodologia, los valores, de alto a bajo, fueron los siguientes: A =2 6.496, 5.189 < A
<6.496 y A <5.189. Con base en este mismo criterio, se asignaron los valores altos,
medios y bajos de relacion de aspecto y carga alar entre los grupos de especies
resultantes en el andlisis de similitud por tipo de dieta. Posteriormente, de forma
inversamente proporcional, asignamos las categorias de agilidad y maniobrabilidad
(baja, media y alta) para cada grupo.

9.10. 3 Ensambles

Se realiz0 una ordenacion multivariada mediante el método de analisis de
correspondencia canodnico (CCA, canonical correspondence analysis) con el
programa Past 3 (Hammer y Harper 2006). Las variables categdricas fueron el tipo

de dieta y las caracteristicas alares de envergadura, indice de punta, carga alar y
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relacion de aspecto. Con respecto a los datos de dieta se realizé lo siguiente. Para
las especies M. megalophylla, N. mexicanus y P. mesoamericanus se usaron datos
cuantitativos que representan partes de insectos en el contenido estomacal. Sin
embargo, los datos cualitativos de dieta obtenidos por bibliografia para las especies
D. rotundus, D. ecaudata y G. soricina fueron transformados a datos cuantitativos
de la siguiente manera. A cada individuo se le asigné un valor aleatorio entre uno 'y
diez dentro de su gremio alimenticio, sangre de mamiferos para D. rotundus, sangre
de aves para D. ecaudata y néctar para G. soricina. El valor obtenido por individuo
fuera de su gremio alimenticio fue igual a 0.1. Por dltimo, para normalizar los datos
de partes de insectos y los valores atribuidos a los gremios hematofagos y
nectarivoros, se transformaron los datos a escala logaritmica natural y se sumaron
tres unidades para evitar nimeros negativos, estos datos son los que usamos para
el analisis CCA. Los grupos resultantes del CCA son los ensambles que se
proponen en esta investigacion. Estos ensambles fueron nombrados de la siguiente
forma: 1, nombre de la comunidad a la que pertenecen “murciélagos neotropicales
cavernicolas”, 2, nombre del gremio alimenticio al que pertenecen (ej.,
“‘insectivoros”) y 3, aerésfera en la que desarrollan la actividad de forrajeo, (ej.,

“sotobosque”).

Para el sacrificio de los murciélagos en esta investigacién, se emplearon las
recomendaciones de Sikes et al. (2016) y se tomaron en cuenta los lineamientos
éticos de la Division de Ciencias Biolégicas y de la Salud de la Universidad
Auténoma Metropolitana-lztapalapa (Anénimo 2010). Los permisos federales que
avalan esta colecta son SGPA/DGVS Nos. 09131/14, 05853/13 y CC 08450/92.
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10. Resultados

10.1 Temperatura'y humedad relativa
Se observo que la temperatura fluctta entre 21.7 °C y 25.5 °C (Figura 2A), lo que

produce un promedio de temperatura anual de 23.6 °C. Las temperaturas altas se
registraron en el periodo de abril a julio X = 25.3 °C y las temperaturas bajas de
agosto a febrero X = 22.9 °C. Es evidente una estacionalidad en la temperatura
durante el afio donde se diferencia una temporada de secas con aumento de
temperatura durante los meses de febrero a julio, y una temporada de lluvias donde
disminuye la temperatura de agosto a enero (t a3 = 4.3116; p=0.0012). Para el caso
de la humedad relativa se registré un promedio de 75.5 % anual. No se observo
diferencia significativa en el promedio de humedad relativa entre las temporadas de
69.5 %); t 13) = -1.5349; p = 0.1530) (Figura 2B).
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Figura 2. Temperatura y porcentaje de humedad relativa registrados durante el muestreo al exterior

de la cueva “El Vado de la Chachalaca”.

10.2 Estructuray composicién de la comunidad (Objetivo particular I

10.2.1 Abundancia.
Se capturaron en total a 4,616 individuos con 193 recapturas, que representan a

tres familias y ocho especies de murciélagos, de las cuales seis son residentes
permanentes de la cueva y dos son residentes temporales. De las ocho especies
reportadas, dos pertenecen al gremio alimenticio hematofago, tres al gremio
nectarivoro y tres al gremio insectivoro (Tabla 1). Respecto a las estimaciones

poblacionales por el método de captura-recaptura, no pudimos calcular el nimero
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de individuos de las poblaciones de Desmodus rotundus, Glossophaga soricina y
Leptonycteris yerbabuenae, debido a que no obtuvimos ninguna recaptura de estas
especies a lo largo del afio. En general, las capturas obtenidas durante el muestreo
para todas las especies fueron muy similares a los datos modelados por el método
de captura recaptura, con excepcion de la especie Mormoops megalophylla, donde
capturamos a 3,752 individuos, y el modelo reporta cerca de 7,204 individuos (Tabla
1).

Tabla 1. Descripcion de gremio alimenticio, residencia en la cueva durante el periodo de muestreo,

abundancia observada “N” y estimacion de abundancia “N”, para cada una de las especies

registradas en la comunidad.

Gremio alimenticio Residente N N estimada Shnebel B
PHYLLOSTOMIDAE
Diphylla ecaudata Hematofago Permanente 72 N =37+ 0.64
Desmodus rotundus Hematofago Permanente 35 Sin dato
Glossophaga commissarisi Nectarivoro Temporal 41 N =21+ 042
Glossophaga soricina Nectarivoro Permanente 55 Sin dato
Leptonyctetis yerbabuenae Nectarivoro Temporal 1 Sin dato
NATALIDAE
Natalus mexicanus Artropodivoro Permanente 424 N =434+1.05
MORMOOPIDAE
Mormoops megalophylla Insectivoro Permanente 3752 N =7204+10.08
Pteronotus mesoamericanus Insectivoro Permanente 236 N=217+0.43

Se registraron diferencias significativas (t @s) = 3.365; p = 0.0050) en abundancia
absoluta de la comunidad entre los meses que representan las estaciones de lluvias
(X = 493.67 individuos capturados) y secas (X = 190.44 individuos capturados). La
distribuciéon de abundancias relativas anuales para las especies de la comunidad
representa una distribucion de serie logaritmica base 10, donde las especies
predominantes son M. megalophylla, N. mexicanus y P. mesoamericanus (Figura
3).
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Figura 3. Distribucion de abundancias relativas en la comunidad de murciélagos. (A) modelo

geométrico, (B) modelo de vara partida, y (C) modelo logaritmico.

Las abundancias relativas por especie no fueron constantes durante el periodo de
muestreo. La especie M. megalophylla estuvo presente en la cueva durante todo el
muestreo, y presenta fluctuaciones de cientos de individuos entre diferentes meses.
El mes que mas capturas conseguimos de esta especie fue octubre con 740
individuos registrados, en contraste el mes con menor niumero de capturas ocurrio
en marzo del 2017 con solo 37 individuos (Figura 4). Por dltimo, encontramos
diferencias significativas (t 13 =-3.1531; p = 0.0076) entre los periodos estacionales,
en lluvias encontramos un promedio de 418 individuos mensuales, y para la estacion

de secas encontramos un promedio de 138 individuos mensuales.
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Figura 4. Abundancia observada de Mormoops megalophylla de forma mensual durante el periodo

de muestreo.

Natalus mexicanus estuvo presente durante todo el muestreo, en el mes de
septiembre registramos la mayor presencia de esta especie con 160 individuos, y la
menor presencia de individuos ocurrié en el mes de enero del 2017 con solo tres
individuos registrados (Figura 5). En esta especie no se registraron diferencias
significativas (t (13) =-0.7970; p = 4397) en el promedio de individuos entre los meses
que representan las estaciones de lluvias (X = 32 individuos por mes) y secas (X =

22 individuos por mes; Figura 5).

La especie P. mesoamericanus también es residente permanente en la cueva
durante el periodo de muestreo. La mayor abundancia de esta especie la
encontramos en el mes de septiembre con 61 individuos registrados, los meses con
menor abundancia de esta especie son junio 2016, febrero 2017 y abril 2017, todos
ellos con un individuo registrado. Esta especie no presenté diferencias significativas
en abundancia dentro de los meses que comprenden las estaciones de lluvias y

secas (lluvias X = 25, secas X = 9; t 13) = -1.6695; p =0.1189; Figura 5).

43



Abundancias mensuales

180
160
140
120
100
80
60
40
20

Individuos

o D O O WO O & & & & A ¢ A A A
S R I P RO Ol A AT AR
N} v Q&\e & o\\\e & @ @ @,z;s NS @QA
(,)Q/ N Q ((Q’

@\, mexicanus eedfee P. mesoamericanus

Figura 5. Abundancia observada de Natalus mexicanus y Pteronotus mesoamericanus de forma

mensual durante el periodo de muestreo.

Diphylla ecaudata es una especie que registramos practicamente todo el afio en la
cueva, con excepcion de los meses de octubre 2016 y marzo del 2017. Los meses
de mayor abundancia de esta especie son agosto 2016 y diciembre 2016, ambos
con 16 individuos registrados. Por otra parte, los meses donde menor captura de
individuos registramos son abril 2016 y septiembre 2017, ambos con solo un
individuo registrado (Figura 6). No encontramos diferencias significativas (t a3) = -
1.0458; p = 0. 3147) en abundancia relativa entre los meses que representan el

periodo de lluvias (X = 7) y secas (X = 4).

Desmodus rotundus es una especie con baja abundancia en la cueva, y en algunos
meses no pudimos registrar individuos de esta especie (marzo, mayo y octubre del
2016). No observamos diferencias significativas en abundancia relativa entre los
periodos estacionales (lluvias X = 3 y secas X = 2; t @3) = -0.8092; p = 0.4342). Los
meses con mayor abundancia de esta especie son agosto 2016 y marzo 2017 donde
registramos seis individuos para ambos meses, y las menores abundancias, donde
solamente registramos un individuo, ocurrieron en los meses de abril, junio, julio y

septiembre 2016, (Figura 6).
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Figura 6. Abundancia observada de Diphylla ecaudata y Desmodus rotundus de forma mensual

durante el periodo de muestreo.

La especie G. commissarisi no se presentd de forma permanente durante el afio en
la cueva, la registramos en los meses de marzo a noviembre 2016 y no se volvio a
registrar hasta mayo 2017. A pesar de esto, no se encontraron diferencias
significativas entre las medias de abundancia relativa de los meses estacionales (t
@3 = 1.3482; p = 0.2006), lluvias (X = 4) y secas (X = 1). Los meses de mayor
abundancia que registramos son abril y julio del 2016 con 12 individuos registrados,
y los meses de menor abundancia son junio y octubre del 2016 y mayo del 2017,

todos con solo un individuo registrado (Figura 7).

Para la especie G. soricina observamos que esta presente en la cueva durante
practicamente todo el afio a excepcion de los meses de marzo 2016 y diciembre de
2016. Los meses de mayor abundancia de esta especie son abril y julio del 2016, y
los meses de menor abundancia son mayo y noviembre del 2016 y enero del 2017
(Figura 7). No se encontraron diferencias significativas en el promedio de individuos
capturados en los meses que representan la estacionalidad (t 13y =1.6164; p =0.13),

lluvias X = 5 individuos capturados, y secas X = 1 individuo capturado.
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Figura 7. Abundancia observada de Glossophaga commissarisi y G. soricina de forma mensual
durante el periodo de muestreo.

10.2.2 Riqueza.
La riqueza de especies en la comunidad de murciélagos vario a lo largo del periodo

de muestreo, desde cinco especies, siendo este el valor mas bajo ocurrido en los
meses marzo, octubre y diciembre del 2016 y marzo del 2017, hasta ocho especies
en el mes de agosto del 2016 (Figura 8A). No se identificaron diferencias
significativas en rigueza entre las estaciones de lluvia y secas (t (13 = -0.1080; p =

9157) ambas con un promedio mensual de seis especies (Figura 8B).

Riqueza de especies mensual

A Comparacion de riqueraentre B

‘ . estaciones

Figura 8. Figura (A) riqgueza observada durante los meses de muestreo. Figura (B) gréfica de cajay

bigotes de riqueza observada en las estaciones de lluvias y secas, comparacion estadistica por t
student.
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Con el indice de Margalef observamos que 11 de los 15 meses de muestreo tuvieron
la probabilidad de encontrar por lo menos una nueva especie por cada individuo
nuevo capturado, exceptuando los meses marzo, octubre, noviembre y diciembre,
todos del 2016, donde el valor es menor a uno (Figura 9A). Por lo tanto, podemos
decir que el muestreo que realizamos representa la mayor cantidad de especies
presentes en la comunidad para cada mes. Esto se confirma con el analisis de
acumulacion de especies Mao’s tau, en donde se reporta que solo eran necesarios
14.4 muestreos de los 15 que hicimos para que la curva de especies observada
llegara a la asintota modelada, ambas con un maximo de ocho especies (Figura
9B). Por otra parte, durante la estacion de secas se encontré un maximo observado
y modelado de siete especies, las cuales pudieron ser registradas desde el cuarto
mes de muestreo de los nueve que realizamos (Figura 9C). Por ultimo, en el periodo
de lluvias fue necesario el total de muestreos realizados durante esta temporada
para registrar un maximo de ocho especies, mismas que concuerdan con la

modelacién (Figura 9D).
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Figura 9. Curvas de rarefaccién Mao’s tau y riqueza de especies mensual. Figura (A) indice de
rigueza de Margalef y riqueza observada. Figura (B) acumulacion de riqueza de especies anual.
Figura (C) acumulacion de riqueza durante la estacion de secas. Figura (D) acumulacion de riqueza

durante la estacion de lluvias.
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10.3 Diversidad de la comunidad (Objetivo particular I 'y II)
En la proporcion de gremios alimenticios por nimero de especies encontramos que,

las especies hematéfagas y nectarivoras representan cada una de ellas el 29% de
la comunidad, mientras que las especies insectivoras representan un 42% (Figura
10A). Sin embargo, cuando observamos la proporcion de gremios en funcion del
namero de individuos que representa cada gremio, tenemos un escenario
totalmente distinto, donde los individuos hematéfagos representan 2% de los
individuos de la comunidad, el gremio nectarivoro igualmente representa el 2% de
la comunidad y el gremio insectivoro representa el 96% (Figura 10B).

Proporciénde gremios porriqueza Proporcion de gremios por abundancia

W Insectivoros M Hematdfagos W Nectarivoros M Insectivoros M Hematdfagos M Nectarivoros

Figura 10. Proporcién de gremio alimenticio. Figura (A) Proporcién de gremio alimenticio por nimero

de especies. Figura (B) proporcion de gremio alimenticio por cantidad de individuos registrados.

Por medio del indice de Shannon-Wiener, la diversidad de la comunidad que habita
la cueva “El Vado de la Chachalaca” presenta un valor promedio anual de H'=0.765,
con un valor de equitatividad de J = 0.423. Sin embargo, por medio del indice inverso
de Simpson encontramos un valor promedio anual de 1-D = 0.367. Por otra parte,
existen fluctuaciones de diversidad en la comunidad durante el periodo de muestreo.
Observamos valores minimos y maximos de diversidad por medio de los analisis de
comparacion de medias (t de Hutcheson; Figura 11A), y agrupacion por similitud de
diversidad (indice de Morisita — Horn; Figura 11B). Los meses de mayor diversidad
en la comunidad fueron abril, mayo y septiembre del 2016 asi como, marzo del
2017, estos meses representan un promedio de diversidad de 1-D = 0.63; J = 0.672.

Los meses de media-alta diversidad los representan marzo del 2016 y enero del
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2017 con un promedio de diversidad de 1-D = 0.48; J = 0.563. Los meses de
diversidad media estan representados por junio, julio y agosto del 2016 y los meses
de febrero y abril del 2017, en conjunto estos meses representan un promedio de
diversidad de 1-D = 0.29; J = 0.349. Por ultimo, los meses de menor diversidad los
representan los meses octubre, noviembre y diciembre del 2016 y mayo del 2017,
con un promedio de diversidad de 1- D= 0.14; J = 0.196. Entre las temporadas de
lluvias y secas no observamos diferencias significativas en diversidad (t (13 =
1.3592; p=0.1972).

Diversidad mensual de la comunidad
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Figura 11. Diversidad de la comunidad. Figura (A) grafico de diversidad mensual por medio del indice
de Shannon-Wiener e indice de Simpson, los meses que comparten circulo del mismo color no tienen
diferencias significativas entre ellos, prueba de t de Hutcheson. Figura (B) agrupacion de meses por
similitud de diversidad Morisita- Horn.

En la composicibn de la comunidad observamos amplia dominancia de M.
megalophylla durante todos los meses del afio, el promedio anual de dominancia
con base en el indice de Simpson es igual a 0.63. Esta especie aporta por lo menos
el 35% de individuos del total de la comunidad durante todo el afio y puede llegar a
representar mas del 90% de la misma en algunos meses, por ejemplo, octubre y
diciembre del 2016. Los mayores cambios en la estructura y composicién de la
comunidad durante el afio estan relacionados con la variacion de abundancias
relativas mensuales en las especies de la comunidad, y no con la variacion en

riqgueza de forma mensual, ya que la rigueza solo varia en funcion de la presencia
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de dos especies que estuvieron presentes de forma temporal en la comunidad L.
yerbabuenae y G. commissarisi (Figura 12). La abundancia de la especie dominante
influencia los cambios de diversidad de la comunidad. Esto se confirmo al encontrar
una correlacion significativa inversamente proporcional entre ambas variables (r = -
0.7004; p=0.0036) (Figura 13).
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100% 1
5 90% 03 o
o 08 m
o 80% 07 2
]
S 70% 06
o 05 E
T B0% 04 o
= ° o
o 50% 03 T
5 02 8
2 A0% 01 c
30% 0
o P W ] o & Z 2 = ‘) ‘) i) ) i
@*1 ad @“$ S N AP\ o
I o d}z T @'&(" S
o X A~ &

I . megalophylla M. mexicanus N F. mesoamericanus

O ecaudaa . G.soricing - G commissaris

I O rotundus N | yerbabuenae —— ominancia D

Figura 12. Composicion de la comunidad en rigueza y abundancia, la linea representa el indice de
dominancia de Simpson.
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Figura 13. Diversidad de la comunidad respecto a abundancia de Mormoops megalophylla. Figura
(A) comportamiento de diversidad y comportamiento de abundancia relativa de M. megalophylla.

Figura (B) regresion lineal RMA entre diversidad ecoldgica y abundancia de M. megalophylla.
10.3.1 Diversidad de la comunidad y disponibilidad de alimento (Objetivo particular I1)
Para explicar las variaciones de abundancias relativas de las especies de la
comunidad, incluida la especie dominante, comenzaremos por la disponibilidad de
alimento. Al ser las especies insectivoras las que representan mas del 90% de la
comunidad, analizamos la disponibilidad de alimento para estas especies.
Registramos 15 6rdenes de insectos durante el muestreo, de los cuales siete
ordenes estuvieron presentes permanentemente, y los demas tienen presencia
temporal (Tabla 2). Los meses con mayor abundancia de insectos fueron mayo y
julio del 2016 (Tabla 2). La riqgueza de 6rdenes de insectos observados de forma
mensual varié desde ocho 6rdenes en junio del 2016 a 12 érdenes observados en
julio del 2016. Por ultimo, los 6rdenes mas abundantes durante el afio son

Trichoptera, Diptera y Coleoptera.

Tabla 2. Insectos capturados por la trampa de luz durante cada mes de muestreo. Al final de la tabla
se observa la estimacion del indice de Shannon-Wiener que representa la disponibilidad de alimento

mensual para las especies insectivoras.

Individuosde insectos capturadospor cada mes de muestreo

Ordenes de insectos Marzo Abril Mayo Junic Julio Agosto Septiembre Octubre Noviembre Diciembre Enero 17 Febrero17 Total

Lepidoptera 72 156 610 215 620 336 39 66 217 259 570 286 3446
Coleoptera 97 621 1754 859 2118 2205 551 79 1941 2077 1461 653 14416
Diptera 55 196 2572 177 3268 612 31 29 433 576 4365 908 13222
Trichoptera 105 352 10129 192 1991 646 47 7 14 242 1247 428 15400
Himenoptera 3 3 240 1542 843 690 34 3 41 27 39 16 3481
Hemiptera 7 39 200 305 748 2281 14 3 409 476 463 46 4996
Homoptera 11 27 126 57 67 20 4 22 65 78 183 37 757
Psocoptera 2 2 7 0 21 12 0 1 0 4 17 9 75
Dermaptera 1 0 1 0 3 0 0 0 3 0 0 0 8
Ortoptera 0 16 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 17
Embioptera 0 1 1 0 0 0 0 0 0 0 6 4 12
Blattaria 0 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1
Plecoptera 0 0 3 0 10 3 0 0 0 0 0 0 16
Ephemeroptera 0 0 2561 13 364 161 5 0 5 2 581 35 3727
Neuroptera 0 0 0 0 4 3 18 0 0 0 0 2 27
Total 353 1414 18205 3360 10057 7029 743 215 3128 3741 8932 2424

indice de Shannen (H’) 1.602 1.483 1.365 1.509 1.766 1.689 1.051 1.552 1.199 1.367 1.548 1.55
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Cuando se correlacioné la diversidad mensual de insectos, con respecto a la
abundancia de murciélagos, observamos que no existe una correlacion entre las
dos variables (RMA. r = -0.1225; p = 0.7044).

Por otra parte, al comparar solo la abundancia de M. megalophylla con respecto a
la diversidad de insectos, de nuevo, no observamos ninguna correlacion entre
ambas variables (RMA. r = -0.0672; p = 0.8356).

Por dltimo, tampoco observamos correlacion significativa entre la diversidad
mensual de insectos respecto a la diversidad mensual de murciélagos de la
comunidad (RMA. r = -2327; p = 0.4668).

10.3.2 Diversidad de la comunidad y su relacion con la temperatura y humedad
relativa (Objetivo particular I1)
Al correlacionar la abundancia de las especies presentes en la comunidad respecto

al comportamiento anual de temperatura y humedad relativa. No encontramos
ninguna relacion significativa (Tabla 3). Por lo tanto, las variables ambientales
medidas no explican las variaciones de abundancias relativas en las especies de la
comunidad. Lo mismo encontramos al correlacionar la diversidad de murciélagos
con las variables de temperatura (RMA, r=0.4403; p=0.1519) y humedad (RMA, r=
-0.1910; p= 0.5458), de tal forma que, las variables ambientales tampoco explican
los cambios en la diversidad de la comunidad.

Tabla 3. Correlaciones de los analisis de regresion reducida del eje mayor (RMA) entre abundancias
relativas respecto a la temperatura y humedad relativa. (P) probabilidad del estadigrafo, (r) indice de
correlacion, y (t) valor del estadigrafo.
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Correlacion RMA entre la abundanciarelativa y las variables de
temperatura y humedad relativa

Temperatura Humedad relativa

p= 0.3514 0.8316

D. ecaudata r= 0.2846 -0.066
= 0.9846 -0.2193

p= 0.5066 0.9602

D. rotundus r= -0.201 -0.0158
= -0.6805 -0.0524

p= 0.1622 0.1368

G. commissarisi r= 0418 -0.441
= 1.5261 -1.6297

p= 0.0571 0.2566
G. soricina r= 0.5165 -0.3259
= 2.0006 -1.1434

p= 0.2034 0.1146

M. megalophylla r= -0.372 0.462
= -1.3293 17279

p= 0.793 0.305

N. mexicanus r= 0.1146 0.2866
= 0.3826 0.9921

p= 0.2032 0.0665

P. mesoamericanus r= -0.3805 0.5328
t= -1.3647 20881

10.3.3 Diversidad y su relacion con los procesos reproductivos (Objetivo particular 11).

Se registré la condicion reproductiva de 4,354 individuos adultos distribuidos en
siete especies presentes en la comunidad D. ecaudata (69), D. rotundus (33), G.
commissarisi (40), G. soricina (54), M. megalophylla (3,509), N. mexicanus (420) y
P. mesoamericanus (229; Tabla 4). De las ocho especies presentes en la
comunidad solo se pudo reconstruir el patrén reproductivo anual de seis de ellas.
De la especie L. yerbabuenae no se pudo reportar el patron reproductivo anual
debido a que uUnicamente registramos un individuo en todo el muestreo. Por otra
parte, de la especie G. commissarisi Unicamente registramos individuos de marzo a
noviembre del 2016, ademas en las hembras capturadas Unicamente registramos

dos condiciones reproductivas, inactivas y prefiadas. Estas dos razones impidieron

la reconstruccion del patrén reproductivo anual para ambas especies.
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Tabla 4. Numero de individuos adultos capturados mensualmente por especie y su condicion

reproductiva.
Especie Condicidn reproductiva Numero de individuos
MAR ABR MAY JUN JUL AGO SEP OCT NOV DIC ENE17 FEB17 MAR 17 ABR 17 MAY 17
Prefiada 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0
Post lactante 0 0 0 1 0 2 0 0 0 2 1 4 0 0 0
D.ecaudata  Lactante 0 0o 0 0o 1 1 0 0 0 3 0 0 0 1 0
Inactiva 1 0 1 2 2 9 0 0 1 5 3 3 0 0 1
Abdominales 0 1 1 3 3 4 1 1 0 0 0 1 0 0 0
Escrotados 0 0 1 0 1 0 0 0 1 5 0 0 0 0 1
Prefiada 0 0 0o 0o o0 2 1 0 0 1 0 0 2 0 0
Post lactante 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0
D. rotundus Lactante 0 0 2 00 0 0 0 1 2 0 0 0 3 2
Inactiva 0 0 00 0 1 0 0 0 1 2 2 2 0 0
Abdominales 0 1 0 1 00 0 0 0 1 0 0 2 0 0
Escrotados 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 1 0 0 0 1
Prefiada 1 1 0 0 2 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
Post lactante 0 0 0 00 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
G.commissarisi  Lactante 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
Inactiva 3 1 1 03 1 1 0 0 0 0 0 0 0 1
Abdominales 1 5 0 1 7 0 1 1 0 0 0 0 1 0 0
Escrotados 2 1 1 0 2 1 0 0 0 0 0 0 0 0 1
Especie Condicién reproductiva Numero de individuos
MAR ABR MAY JUN JUL AGO SEP OCT NOV DIC ENE 17 FEB 17 MAR 17 ABR 17 MAY 17
Prefiada 0 G 1 1 2 0 1 0 0 0 0 0 1 1 1
Postlactante 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0 0
. Lactante 0 0 0 1 1 0 0 0 1 0 0 0 0 0 0
G.soricima | - cva o 2 0o 0 2 1 0 0 0 0 1 1 0 1 0
Abdominales ] i ] 4 3 ] ] ] ] ] ] ] ] ] ]
Escrotados 0 4 0 0 3 1 1 1 0 0 0 2 2 1 1
Prefiada 7 19 78 3 5 5 ] ] ] ] ] 3 1 76 78
Postlactante 1 1 5 1 ] 39 44 a7 51 lili] 9 ik 0 2 5
Lactante 6 0 73 88 206 132 0 0 14 15 3 0 0 1 73
M. megalophylla  Inactiva 22 3 15 i 60 95 67 97 53 3z 1 i ] 3 15
Abdominales 156 3 1 19 67 74 76 76 121 79 13 23 12 4 10
Escrotados 17 29 22 28 29 38 63 63 334 308 28 73 18 a 3
Prefiada 2 9 1 3 0 0 0 0 0 0 0 0 1 1 1
Postlactants 1 1 1 0 0 0 1 3 3 0 0 0 3 1 1
Lactante 2 0 0 4 9 1 4 1 4 2 0 3 2 0 0
N. mexicanus Inactiva 26 15 2 i 3 9 74 5 1 3 0 2 1 2 2
Abdominales G 0 1 2 G 3 7 7 0 0 3 4 0 5 0
Escrotados 0 5 7 g g 14 54 55 3 1 1 1 4 0 1
Prefiada a 10 1 0 0 0 0 0 0 0 0 0 3 0 1
Postlactante 1 0 0 0 0 0 4 3 g9 0 2 0 0 0 0
_ Lactante 0 0 0 0 0 0 0 0 0 1 0 0 0 0 0
P. mesoamericanus - 2 %5 0 1 0 0 1 16 1 15 1 0 1 0 0 1
Abdominales 13 0 0 0 2 0 12 1 g9 2 1 0 0 0 0
Escrotados 0 5 1 1 1 1 24 24 10 0 8 0 0 0 0

10.3.3.1 Patrones reproductivos.
Para D. ecaudata encontramos un patron reproductivo poliéstrico no estacional,

donde observamos dos ciclos reproductivos. El primero de ellos, comienza con la
copula, que inferimos por la convergencia de la mayor abundancia de hembras
inactivas y machos escrotados, que ocurre a partir del mes de abril a agosto. El

periodo de prefiez podria observarse entre los meses de julio a octubre, sin
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embargo, no pudimos registrar hembras prefiadas durante este periodo. Posterior a
la prefiez, dedujimos que los alumbramientos ocurren desde septiembre hasta
diciembre, y la lactancia, la observamos desde finales de octubre hasta enero. Por

altimo, registramos un periodo de post lactancia de noviembre a marzo (Figura 14).

En el segundo ciclo reproductivo las copulas inician de octubre a enero, seguidas
del periodo de prefiez que registramos de febrero a mayo, con posibles
alumbramientos de marzo a junio, y un periodo de lactancia que observamos de
abril hasta agosto, seguido del periodo de post lactancia de julio a septiembre
(Figura 14).

Diphylla ecaudata (Hembras) Diphylla ecaudata (Machos)

Numero de individuos

WPrefizda WPogt jactante Mlactante nactiva DOAbdominales M Escrotados

Febrero

D. ecaudata

Alumbramientos Alumbramientos

Lactancia Lactancia

Figura 14. Abundancia de individuos por categoria reproductiva y patron reproductivo de Diphylla

ecaudata.

La especie D. rotundus presenta un patrén reproductivo poliéstrico no estacional,
donde el periodo de copulas comprende los meses enero y febrero, abril y mayo y
de octubre a diciembre. Se registro el periodo de prefiez entre diferentes meses del
afo, de enero a abril, de julio a septiembre y de noviembre a diciembre. Inferimos
que los alumbramientos ocurren en los meses de marzo a julio y entre septiembre
y octubre. Encontramos hembras lactantes en los meses de enero a febrero, de abril
a junio y de octubre a diciembre. Por ultimo, hay presencia de hembras post

lactantes en los meses de marzo a mayo (Figura 15).
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Desmodus rotundus (Hembras) Desmodus rotundus (Machos)
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Namero de individuos

WPrefizda WPost lctante Mlactante ® Inactiva DAbdominales W Escrotados
Enero | Febrero | Marzo | Abril Mayo | Junio Julio | Agosto | Septiembre | Octubre | Noviembre | Diciembre
D. rotundus - =
Alumbramientos Alumbramientos
Lactancia Lactancia Lactancia

Figura 15. Abundancia de individuos por categoria reproductiva y patrén reproductivo de Desmodus
rotundus.

La especie G. soricina presenta un patron reproductivo poliéstrico bimodal. Las
cOpulas podrian ocurrir entre enero hasta mayo y de julio a septiembre. Se
observaron hembras prefiadas de febrero a octubre, e inferimos que los
alumbramientos pueden ocurrir entre los meses de junio a octubre y entre diciembre
y febrero. Posteriormente a los periodos de prefiez y alumbramientos, observamos
hembras lactantes en los meses de mayo a agosto y de octubre a noviembre.
(Figura 16).
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Glossophaga soricina (Hembras) Glossophaga soricina (Machos)

Nimero de individuos

mPrefiada BPog lactante Wlactante  ® Inactiva DAbdominales W Escrotados

Noviembre |Diciembre|

G. soricina

‘ Alumbramientos Alumbramientos
Lactancia | | Lactancia

Figura 16. Abundancia de individuos por categoria reproductiva y patron reproductivo de

Glossophaga soricina.

Observamos un patrén reproductivo monoéstrico estacional para M. megalophylla,
donde el periodo de cépulas ocurre entre los meses de octubre y enero.
Posteriormente, el periodo de prefiez lo observamos desde el mes de marzo hasta
el mes de junio, estos mismos meses pueden concordar con el periodo de
alumbramientos, ya que el periodo de gestacién de esta especie es de entre cinco
y siete meses, y hembras que fueron prefiadas en el mes de octubre podrian
alumbrar en el mes de marzo. Después del periodo de prefiez y alumbramientos se
registraron las hembras lactantes desde el mes de abril hasta el mes de agosto. Por
altimo, el periodo de post lactancia se observa claramente desde julio hasta

diciembre (Figura 17).
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Mormoops megalophylla (Hembras) Mormoops megalophylla (Machos)

Numero de individuos

Nimero de individuos

~ A a4 crotados
mPrefiada mPost lactante  mlactante  w Inactiva DAbdomingles  m Escrotados

Enero | Febrero | Marzo Abril Mayo Junio Julio Agosto | Septiembre | Octubre | Noviembre | Diciembre

Alumbramientos

M. megalophylla

Lactancia

Figura 17. Abundancia de individuos por categoria reproductiva y patrén reproductivo de Mormoops

megalophylla.

La especie N. mexicanus presenta un patron reproductivo monoeéstrico estacional,
al igual que M. megalophylla. Observamos que las copulas ocurren entre los meses
de agosto a noviembre. En el caso del periodo de prefiez, observamos las hembras
prefiadas desde el mes de enero hasta el mes de abril. Después del periodo de
gestacion de cinco meses de esta especie, esperariamos que el periodo de
alumbramientos ocurra entre enero y abril. Posteriormente, registramos a las
hembras en proceso de lactancia entre los meses de febrero a junio. Por ultimo, el
periodo de post lactancia ocurre desde el mes de agosto hasta el mes de diciembre
(Figura 18).
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Natalus mexicanus (Hembras) Natalus mexicanus (Machos)

Abdominales m Escrotados
mPrefiada mPost lactante mlactante m Inactiva 1 Abdominales - mEsCoeac

Enero | Febrero | Marzo Abril Mayo Junio Julio ﬁosto Seitiembre Octubre | Noviembre | Diciembre
N. mexicanus
Alumbramientos

Lactanacia

! ! I I [ postactanaa ]

Figura 18. Abundancia de individuos por categoria reproductiva y patrén reproductivo de Natalus

mexicanus.

La ultima especie en la que se pudo describir el patrén reproductivo fue P.
mesoamericanus, la cual present6 un patréon reproductivo monoéstrico estacional al
igual que las ultimas dos especies descritas. El proceso de copula puede ocurrir
desde noviembre hasta febrero, siendo la especie donde las hembras inactivas y
machos con testiculos escrotados estan presentes cerca de siete meses del afio.
Esto alarga el periodo de prefiez desde marzo hasta agosto, donde también pueden
ocurrir los alumbramientos debido a los cinco meses de gestacion de esta especie.
No registramos hembras lactantes durante el periodo de muestreo, sin embargo,
podria ocurrir desde abril hasta octubre. Por dltimo, la etapa de post lactancia la
observamos desde agosto hasta noviembre (Figura 19).
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Pteronotus mesoamericanus (Hembras) Pteronotus mesoamericanus (Machos)

Namero de individuos
Numero de individuos

mPrefizda mPost lxtante mlactante m Inactiva DOAbdominales m Escrotados

Enero | Febrero | Marzo | Abril Mayo Junio Julio | Agosto | Septiembre | Octubre | Noviembre | Diciembre

P. mesoamericanus

Alumbramientos

Figura 19. Abundancia de individuos por categoria reproductiva y patrén reproductivo de Pteronotus

mesoamericanus.

10.3.3.2 Procesos reproductivos y su relacion con la abundancias relativa

Al correlacionar la abundancia relativa con respecto a la abundancia de individuos
de cada condicion reproductiva, para cada una de las especies, encontramos qué,
los cambios de abundancia relativa estan asociados principalmente al incremento
en el nimero de individuos que representan las categorias reproductivas de machos
con testiculos escrotados y hembras inactivas (cépulas), esto sucede para todas las
especies de la comunidad (Tabla 5). El proceso de prefiez no afecta la abundancia
relativa en la mayoria de las especies durante el afio, a excepcion de D. rotundus y
G. soricina, ambas especies incrementan sus abundancias relativas durante este
proceso (Tabla 5). Durante el proceso de lactancia aumenta la abundancia relativa
de la especie D. ecaudata, en ninguna otra especie de la comunidad se observa
esto (Tabla 5). Por altimo, cuando las hembras terminan el periodo de lactancia y
comienzan el periodo de post lactancia, se incrementan las abundancias relativas

de M. megalophylla, D. ecaudata y P. mesoamericanus (Tabla 5).
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Tabla 5. Correlacion entre numero de individuos de cada categoria sexual y la abundancia observada
para cada una de las especies de la comunidad. Los nimeros en negritas indican las correlaciones

significativas. (P) probabilidad del estadigrafo, (r) indice de correlacion, y (t) valor del estadigrafo.

Correlacion RMA entre Abundancia relativa, con respectoa las siguientes variables:
Hembras prefiadas (prefiez) | Hembras lactantes (lactancia) | Hembras poslactantes (poslactancia) | Machos escrotados y hembras inactivas (copulas)
pP= 0.7353 0.0108 0.0134 0.0001
D. ecaudata r= -0.150 0.723 0.684 0.961
t= -0.548 3.768 3.3711 12.483
pP= 0.0048 0.448 0.4585 0.0376
D. rotundus r= 0.741 0.217 0.220 0.544
t= 3.980 0.803 0.814 2340
pP= 0.0005 0.4025 ND 0.0014
G. soricina = 0.924 0.251 ND 0.849
t= 8.721 0.933 ND 5.789
pP= 0.2421 0.5795 0.0001 0.0001
M. megalophylla r= -0.315 0.164 0.895 0.936
t= -1.198 0.601 1.216 9.591
p= 0.7057 0.3646 0.8666 0.0001
N. mexicanus r= 0.091 0.228 -0.046 0.990
t= 0.328 0.843 -0.167 24.903
P= 0.6777 0.6927 0.0032 0.0002
P. mesoamericanus r= 0.143 -0.160 0.768 0.956
t= 0.521 -0.584 4318 11.751

10.3.3.3 Procesos reproductivos y su relacion con la diversidad
Cuando se realizo la correlacion entre el nimero de individuos que representan

cada una de las condiciones reproductivas respecto a la diversidad de la comunidad,
observamos qué no todos los cambios de abundancias relativas en las especies
tienen impacto directo sobre la diversidad de la comunidad (comparacién entre la
tabla 5 y 6). Ademas, el incremento de abundancias provocado por los procesos
reproductivos no necesariamente disminuye la diversidad, en ocasiones, el
incremento de abundancia relativa de una o varias especies tiene una relacion

directamente proporcional con el incremento de diversidad (Tabla 6).

El incremento de abundancias relativas provocado por los procesos de copulay post
lactancia en la especie M. megalophylla tienen una relacion inversamente
proporcional a la diversidad de la comunidad (Tabla 6). Por otra parte, el incremento
de abundancias de las especies G. soricina, N. mexicanus y P. mesoamericanus
durante el periodo de prefiez se correlacionan de forma directamente proporcional

con los incrementos de diversidad de la comunidad (Tabla 6).
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Tabla 6. Correlacién entre nimero de individuos de cada categoria sexual y la diversidad de la

comunidad. Los nameros en negritas indican las correlaciones significativas. (P) probabilidad del
estadigrafo, (r) indice de correlacion, y (t) valor del estadigrafo.

Correlacion RMA entre Diversidad Simpson 1-D respectoa las siguientes variables:
Hembras prefiadas (prefiez) | Hembras lactantes (lactancia) | Hembras poslactantes (poslactancia) | Machos escrotadosy hembrasinactivas (copulas)

P= 0.9314 0.0772 0.3085 0.0704

D. ecaudata r= -0.090 -0.454 -0.288 -0.478
t= -0.326 -1.836 -1.084 -1.963

pP= 0.7713 0.2895 0.9376 0.7842

D. rotundus r= 0.083 -0.293 -0.090 -0.078
t= 0.301 -1.105 -0.326 -0.284

pP= 0.0142 0.3956 ND 0436

G. soricina r= 0.558 -0.245 ND 0.22043

t= 2422 -0.912 ND 0.81501

pP= 0.6017 0.2562 0.0342 0.0183

M. megalophylla r= -0.148 -0.319 -0.549 -0.590
= -0.540 -1.213 -0.549 -2.632

P= 0.004 0.9327 0.864 0.0776

N. mexicanus = 0.666 -0.025 -0.050 0436
= 3.220 -0.088 -0.179 1.745

pP= 0.0034 0.9409 0.6147 0.6598

P. mesoamericanus r= 0.705 -0.022 -0.159 0.124
t= 3.587 -0.079 -0.581 0452

Por otra parte, el indice de diversidad de condiciones reproductivas entre las
especies de esta comunidad oscila desde H Cr = 0, hasta H" Cr = 1.57 (Tabla 7;
Figura 20A). Los valores mas altos de este indice se encuentran desfasados en el
tiempo entre las especies (Figura 20B). La mayor cantidad de procesos
reproductivos de la especie N. mexicanus la observamos en el mes de junio,
seguida de la especie G. soricina en el mes de julio y M. megalophylla en el mes de
agosto (Figura 20B). Entre los meses de septiembre a octubre ninguna especie
presentd su mayor diversidad de condiciones reproductivas. Posteriormente, en el
mes de noviembre la especie P. mesoamericanus presenta su mayor actividad
reproductiva, seguida de D. ecaudata y D. rotundus en el mes de diciembre (Figura
20B).
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Tabla 7. Diversidad de condiciones reproductivas mensual para cada especie de la comunidad
durante el periodo de muestreo. En la parte final de la tabla se observa el promedio de diversidad de

condicion reproductiva por mes.

Diversidad de condiciones reproductivas (H') mensual

Mar | Abr | May | Jun | Jul | Ago | Sep | Oct | Nov | Dic |Ene17|Feb17|Mar 17 |Abr 17|May 17

D. ecaudata 0.000 | 0.000 | 1.099 | 1.011 | 1.277 | 1.103 | 0.000 | 0.000 | 0.693 |1.323 | 0.562 | 0.974 | 0.000 | 0.693 | 0.693
D. rotundus 0.000 | 0.000 | 0.000 | 0.000 | 0.000 | 0.637 | 0.000 | 0.000 | 0.693 |1.332 | 0.637 | 0.000 | 1.099 | 0.562 | 0.637
G. soricina 0.000 | 1.311 | 0.000 | 0.868 | 1.547 | 0.693 | 0.693 | 0.000 | 0.000 |0.000 | 0.000 | 0.637 | 0.637 | 1.099 | 0.693
M. megalophylla 0.901 | 1.095 | 1.351 | 1.133 | 1.253 | 1.549 | 1.368 | 1.109 | 1.169 | 1.138 | 1.407 | 1.057 | 0.794 | 0.756 | 1.258
N. mexicanus 0934 10991 | 1.428 | 1.578 | 1.321 | 1.058 | 0.962 | 1.426 | 1.295 [ 1.011 | 0.562 | 1.241 | 1.468 | 1.089 | 1.332

P_mesoamericanus 1.184 | 0.776 | 0.694 | 1.173 | 0.942 | 1.259 | 1.252 | 1.235 | 1.362 | 1.297 | 0.804 | 1.173 | 0.640 | 0.000 | 1.133
Promedio H" Cr comunidad | 0.503 | 0.695 | 0.762 | 0.960 | 1.057 | 1.050 | 0.712 | 0.628 | 0.869 | 1.017 | 0.662 | 0.847 | 0.773 | 0.700 | 0.958

H'Cr por especie mensual Maximos de H' Cr
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Figura 20. Figura (A) Comportamiento de diversidad de condiciones reproductivas por especie.

Figura (B) valores maximos obtenidos de diversidad de condiciones reproductivas por especie.

El indice de diversidad de condiciones reproductivas promedio de la comunidad tuvo
variaciones mensuales, desde H” Cr = 0.503, hasta H" Cr = 1.057. Los meses
donde el valor del indice fue menor son marzo, octubre del 2016 y el mes de enero
del 2017, con valores de H" Cr < 0.7 en promedio. En contraparte, los meses donde
el valor del indice fue mayor ocurrieron en julio, agosto y diciembre 2016 con valores
de H Cr = 1.0 (Figura 21).
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Figura 21. Promedio mensual de diversidad de condiciones reproductivas de la comunidad.

Al correlacionar el indice H'Cr de cada una de las especies con respecto a la
diversidad de la comunidad, observamos gue ninguna especie por si sola tiene
alguna correlacion significativa (Tabla 8). Por otra parte, al correlacionar la
diversidad con respecto al promedio de H Cr de todas las especies, encontramos
una correlacién significativa con tendencia inversamente proporcional (Tabla 8,
Figura 22). Esto indica que cuando existe una mayor cantidad de procesos
reproductivos entre las especies de la comunidad existe una disminucion en la
diversidad de la misma, que se puede atribuir a la disminucién en la equitatividad,
debido al incremento de abundancias relativas que sufre cada especie durante sus

procesos reproductivos.
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Tabla 8. Correlacion RMA entre diversidad de condiciones reproductivas de cada especie y la
diversidad de la comunidad. Al final de la tabla se observa la correlacion RMA entre el promedio de
diversidad de condiciones reproductivas y la diversidad de la comunidad. (P) probabilidad del
estadigrafo, (r) indice de correlacion, y (t) valor del estadigrafo.

Correlacion entre diversidad H’ Cry diversidad 1-D
P= 0.0671
D. ecaudata r= -0.491
t= -2.032
P= 0233
D. rotundus r= -0.326
t= -1.245
= 0.5197
G. soricina = 0.179
t= 0.657
P= 0.7233
M. megalophylia r= -0.099
t= -0.358
p= 0.4703
N. mexicanus r= -0.204
t= -0.752
P= 0.1957
P. mesoamericanus r= -0.359
t= -1.386
H’ Cr promedio de la P= 0RO+
comunidad = -0.508
t= -2.127
o an 1 0.80
L _ 0.72- *aori
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Figura 22. Figura (A) Comportamiento del promedio de diversidad de condiciones reproductivas de
la comunidad y comportamiento de la diversidad. Figura (B) Grafico de correlacibon RMA entre

diversidad de condiciones reproductivas y diversidad de la comunidad.

10.4 Descripcion de los ejes del nicho realizado (Objetivo particular i1 y 1V)

10. 4.1 Eje troéfico
Con respecto al tipo de dieta de los murciélagos presentes en la comunidad,

detectamos cuatro grupos bien definidos por el método de Bray-Curtis (Figura 23),
los cuales fueron discriminados principalmente por gremio alimenticio, como era de

esperarse, diferenciando a los hematdéfagos (D. rotundus y D. ecaudata),
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nectarivoros (G. soricina) e insectivoros (N. mexicanus, M. megalophylla y P.
mesoamericanus). Sin embargo, en el gremio insectivoro encontramos dos grupos
definidos. El primer grupo lo componen uUnicamente individuos de N. mexicanus el
cual denominamos como “Murciélagos con dieta de artrépodos no voladores”
(Figura 23), ya que su principal fuente de alimento son opiliones, aunque también
consumen insectos voladores como lepidopteros (Tabla 9). El segundo grupo,
compuesto por M. megalophylla y P. mesoamericanus, fue nombrado como
“Murciélagos con dieta de insectos voladores” (Figura 23), ya que la principal fuente
de alimento son lepidépteros, dipteros, tricopteros y hemipteros (Tabla 9). Los
resultados de los contenidos estomacales analizados y la clasificacion de alimento

por especie se observan en la Tabla 9.

Tabla 9. Dieta por especie, Para especies insectivoras, los niUmeros representan la cantidad de
partes de insectos encontradas. Los circulos indican el orden de mayor a menor cantidad de partes

de insectos encontradas; los cuatro circulos son el orden mas consumido. NP = no presente y P =

presente

Diphylla ecaudata | Desmodus rotundus| Glossophaga soricina | Mormoops megalophylla | Natalus mexicanus | Preronotus mesoamericanus
Lepidoptera NP NP NP 1515 ™" 0™ 869 "
Coleoptera NP NP NP 369" 580° 281™
Trichoptera HP NP HP m° NP 187
Diptera NP NP NP 151" 630" m
Hemiptera NP NP NP 103 NP 17°
Ephemeroptera NP NP NP 26 NP 118
Hymenoptera NP NP NP ] 30 12
Aranae NP NP NP NP LTI NP
Sangre mamiferos NP p NP NP NP NP
Sangre aves P NP NP NP NP NP
Nectar NP NP P NP NP NP
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Figura 23. Agrupamiento de individuos por tipo de alimento mediante el método de Bray-Curtis.
Cédigo de colores: Amarillo N. mexicanus, verde M. megalophylla, azul P. mesoamericanus, rojo

claro D. ecaudata, rojo intenso D. rotundus, y morado G. soricina.

10. 4. 2 Eje espacial
Se logro describir la morfometria alar de las seis especies residentes permanentes

de la cueva, las caracteristicas alares se muestran en la Tabla 10.

Tabla 10. Caracteristicas alares por especie, valores promedio y error estandar

Especie Envergadura (S/m) | Area alar total (S/m?) | Relacién de aspecto (A) | Carga alar (Mg/$/Nm?) | indice de punta ()| N
Diphylla ecaudata 0.373 +0.003 0.0010+ 0.00004 5.927 +0.250 17.189+0.511 0.7011+0.031 |9
Desmodus rotundus 0.365 +0.006 0.0011+ 0.00006 6.210+0.146 19.380+ 1.001 0.784+0.129 5
Glossophaga soricina 0.248 £0.005 0.0005+ 0.00002 6.530+0.224 11,968+ 0.951 0.756+0.275 5
Mormoops megalophylla 0.325+0.003 0.0010+ 0.00002 5.677 +0.209 7.438+0.256 0.453+0.035 |30
Natalus mexicanus 0.263 £0.002 0.0006+ 0.00002 5.998+0.216 4330+0.185 0.203+0.014 |30
Pteronotus mesoamericanus 0.351+0.002 0.0011+ 0.00003 5.784+0.193 7.146£0.251 0.164+0.008 |30
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Sobre la caracterizacion morfométrica alar de la comunidad de murciélagos
cavernicolas neotropicales encontramos que, al comparar las caracteristicas de
relacion de aspecto y carga alar promedios de la comunidad analizada en este
estudio respecto a una comunidad de murciélagos cavernicolas ubicada en el
estado de Colima al oeste de México (Torres-Flores y Lépez Wilchis 2018), no se
encontraron diferencias significativas en los promedios de relaciéon de aspecto (X =
5.88 A; ta1)= —2.002; p = 0.071), y carga alar (X = 8.06 Mg/S/Nm~2; ta1)= —-1.990; p
=0.072). Cabe destacar que ambas comunidades son de murciélagos cavernicolas
neotropicales; sin embargo, la composicion de especies es diferente. Torres-Flores
y Lopez Wilchis (2018) reportan la presencia de P. davyi, P. personatus y Macrotus
waterhousii, asi como, la ausencia de D. rotundus y D. ecaudata. Por otra parte,
observamos que no existen diferencias significativas para ambas variables, relacion
de aspecto (t7=-2.21; p = 0.077) y carga alar (t7y=—0.766; p =0.477), al comparar
nuestros datos con una comunidad dominada por organismos insectivoros no
estrictamente cavernicolas (Furey y Racey 2016). Con base en estas
observaciones, podria decirse que las especies que integran la comunidad de
murciélagos cavernicolas neotropicales tienen alas con forma y tamafio similar,
probablemente dominadas por caracteristicas alares de individuos insectivoros.
Las alas de las especies presentes en la comunidad de murciélagos cavernicolas
neotropicales presentan valores promedio de relacion de aspecto y carga alar de
5.99 + 0.21 Ay 7.28 + 0.90 Mg/S/Nm, respectivamente.

Respecto al desemperio de vuelo de los cuatro grupos resultantes por seleccion de
alimento en la comunidad, se encontro lo siguiente. El primer grupo lo conforman
individuos de las especies D. rotundus y D. ecaudata. Estas especies tienen el
desempeiio mas bajo de agilidad y maniobrabilidad, ya que los promedios en
relacion de aspecto y carga alar de estas especies son los mas altos entre todas las
especies analizadas (Tabla 11). El segundo grupo esta compuesto por individuos
de N. mexicanus, que representan la especie con el mejor desempefio en
maniobrabilidad y agilidad, al tener los valores mas bajos en promedio de relacion
de aspecto y carga alar (Tabla 11). El tercer grupo lo componen individuos de las

especies P. mesoamericanus y M. megalophylla, el promedio obtenido para estas
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especies en relacion de aspecto y carga alar representan un desempefio de agilidad
y maniobrabilidad media en comparacién con los otros grupos (Tabla 11). El dltimo
grupo lo conforman individuos de G. soricina, estos individuos comparten valores
altos de carga alar con el grupo uno (11.968 Mg/S/Nm) y valores medios de
relacion de aspecto con el grupo tres (6.530 A), debido a esto los categorizamos

como murciélagos con agilidad y maniobrabilidad media-baja (Tabla 11).

Tabla 11. Promedio y error estandar de las caracteristicas alares por grupo.

Grupo Especie Envergadura Areaalartotal Relacién de Carga alar indice de punta Agilidady
P P (s/m) (s/m?) aspecto (A) (Mg/s/Nm™) m maniobrabilidad
1 [D-rotundusy 0.370+0.003 | 0.001+0.00004 | 6.027+0.169 | 17.971+0.546 | 0.730+0.048 Baja
D. ecaudata
2 |N. mexicanus 0.263+0.001 | 0.001+0.00002 | 5.736+0.216 | 4.378:0.185 0.3920.030 Alta
g (M-megalophyllay | 31010003 | 0.001£0.00001 | 5.628+0.141 | 6.989£0.179 | 0.546:0.054 Media
P. mesoamericanus
4 |G soricina 0.248+0.005 | 0.001+0.00002 | 6.530+0.224 | 11.968+0.951 | 0.756+0.275 Media-Baja

Con el CCA se forman cuatro grupos definidos que representan los ensambles, que
se proponen en este trabajo, los cuales componen a la comunidad de murciélagos
cavernicolas neotropicales (Figura 24). Los primeros dos ejes del analisis explican
el 99.89 % de la variacién total. El eje uno esta definido por diferentes variables,
dentro de tipo de alimento lo definen, Aranae, Hemiptera e Hymenoptera, y dentro
de variables morfométricas los definen, la carga alar, relacién de aspecto e indice
de punta. El eje dos esta definido por las variables de dieta, Hemiptera, Aranae y

Ephemeroptera, y por la variable morfométrica de envergadura.

Existe concordancia entre el tipo de dieta de los individuos con respecto a las
caracteristicas alares. Los individuos hematéfagos (D. rotundus y D. ecaudata)
estan asociados principalmente con una alta carga alar (Figura 24). Por el contrario,
los individuos insectivoros con predileccién por artrépodos no voladores (N.
mexicanus) son mayormente asociados con una baja carga alar (Figura 24). Los
murciélagos que tienen mayor éarea total alar (M. megalophylla y P.
mesoamericanus) se asocian con dietas insectivoras y con predileccion por el

consumo de lepiddpteros, dipteros, tricpteros y hemipteros (Figura 24). Por ultimo,
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los individuos con alta carga alar y media relacion de aspecto se asocian con

individuos nectarivoros (G. soricina; Figura 24).
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Figura 24. Analisis candnico de correspondencia entre las caracteristicas alares y dieta de las

especies de murciélagos analizadas.

10. 4. 3 Temporal

Se pudo registrar la hora de salida de 4,557 individuos. EI comportamiento de salida
de la cueva durante las primeras cuatro horas después del atardecer es diferente
para cada una de las especies. Aunque todas las especies ocupan este intervalo de
tiempo para salir de la cueva, es importante mencionar que existe predileccion en
ciertos intervalos de tiempo donde sale el mayor porcentaje de individuos de cada

especie.

Al analizar la frecuencia de salida de cada especie en intervalos de 15 min
observamos que, las especies D. rotundus. D. ecaudata y G. soricina no presentan
salidas constantes a traves del tiempo. Porcentajes de entre 13 y 20% de individuos
salen en horarios especificos y posteriormente, se observa salidas de individuos
con cada vez menos frecuencia (Figura 25). La especie D. ecaudata presenta el
mayor porcentaje de individuos que salen de la cueva (13%) dos horas y 15 minutos
después del atardecer (Figura 25). Por otra parte, en la especie D. rotundus se

observa que la mayor cantidad de individuos (20%) salen dos horas y 45 min
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después del atardecer (Figura 25). Cabe mencionar que las dos especies
hematofagas de esta comunidad son las que salen mas tarde de la cueva, en
comparacion a las demas especies de la comunidad. En el caso de G. soricina
observamos que, el mayor porcentaje de salida, que representa el 22 % de la
poblacion, ocurre una hora y 45 min después del atardecer (Figura 25).

Las especies insectivoras M. megalophylla, N. mexicanus y P. mesoamericanus,
presentan un proceso de salida mas constante a través del tiempo, que oscila entre
el seis y 18% del total de la poblacion para cada una de las especies. Ademas, no
se observan picos de salida en tiempos especificos tan evidentes en comparacion
con las especies hematdfagas y nectarivoras (Figura 25). Las especies N.
mexicanus y P. mesoamericanus son las especies que primero salen de la cueva
en comparacion a toda la comunidad, en la primera hora después del atardecer
salen el 13% y 18% del total de la poblacion para N. mexicanus y P.
mesoamericanus, respectivamente. A partir de esa hora se observa un
comportamiento de salida constante y decreciente hasta las cuatro horas
posteriores al ocaso (Figura 25). Por ultimo, en la especie M. megalophylla
observamos que, durante la primera media hora después del atardecer salen
aproximadamente el 8% de la poblacién, pero una hora y 15 minutos después del
atardecer existe un pico de salida del 11%, a partir de ese momento se observa
salida constante y decreciente de individuos hasta las cuatro horas después del

ocaso (Figura 25).
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Hora de salida de la cueva por especie
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Figura 25. Porcentaje de salida de la cueva por especie, intervalos de 15 min de tiempo.

Con el andlisis de similitud de frecuencia de salida de la cueva, por medio de una
matriz de correlacion se observan tres grupos definidos (Figura 26). El primero esta
compuesto por las especies G. soricina y M. megalophylla. Estas especies se
agrupan debido a que el mayor porcentaje de individuos que salen de la cueva para
cada una de las especies, lo hacen una hora y 45 min después del atardecer (Figura
27). Debido a su hora de salida, estas especies no son las primeras ni Gltimas en

salir, estan a la mitad del horario de salida entre las demas especies de la
comunidad.
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Similitud por indice de correlacion
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Figura 26. Agrupacién de especies en hora de salida después del atardecer, por medio de una matriz

de correlacion.

El segundo grupo estd compuesto por las especies N. mexicanus y P.
mesoamericanus (Figura 26). Estas especies son las primeras en salir después del
atardecer. En los primeros 45 min después del atardecer salen cerca del 30% de
individuos de la poblacion para cada una de estas especies (Figura 27). Por ultimo,
encontramos el grupo gue integran las especies D. rotundus y D. ecaudata (Figura
26). Estas especies son las ultimas en salir, cerca del 35% de individuos de estas
especies salen de la cueva dos horas y treinta minutos después del atardecer
(Figura 27).
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11. Discusién

11.1 Estructuray composicion de la comunidad (Objetivo particular 1 y 1)

11.1.1Riqueza de especies
Veracruz es uno de los estados mas ricos en especies de murciélagos de México,

en donde se han registrado 88 de las 148 especies de murciélagos que residen en
el pais (Gonzalez-Christen y Delfin-Alonso 2016; Coates et al. 2017). En gran
medida esto se debe a que el Estado tiene gran variedad de ecosistemas tales
como, bosque de niebla, bosque tropical caducifolio, subcaducifolio y perennifolio,
matorrales xerofilos y desiertos (Castillo-Campos et al. 2005; Gémez-Diaz et al.
2018) que proporcionan diferentes nichos ecolégicos adecuados para el desarrollo
de distintas especies de murciélagos, lo cual produce una alta riqueza de estas

especies.

Dentro y al rededor de la zona de estudio en el municipio de Emiliano zapata se han
reportado 44 especies que representan las familias Vespertilionidae, Molossidae,
Natalidae, Emballonuridae, Phyllostomidae y Mormoopidae (Moreno y Halffter 2000;
2001a; Moreno et al. 2006). En la cueva estudiada encontramos la presencia de
ocho especies, de las cuales Glossophaga commissarisi y Leptonycteris
yerbabuenae fueron especies temporales del refugio. De las especies cavernicolas
gue pertenecen a la familia Phyllostomidae reportadas para la zona de estudio
nosotros no registramos a Carollia brevicauda, Artibeus jamaicensis, A. lituratus y
A. intermedius (Moreno y Halffter 2000; 2001b; Moreno et al. 2006). Sin embargo,
reportamos la presencia de D. ecaudata y G. commissarisi, que no habian sido
registradas para la zona. De la familia Mormoopidae, nosotros no registramos en la
cueva la presencia de P. personatus y P. fulvus (Moreno y Halffter 2000; 2001a;
Moreno et al. 2006). Es posible que estas dos especies y los filostdbmidos que no
observamos tengan otras alternativas de refugios diurnos en la zona. Mediante
exploraciones de sitio, comprobamos la existencia de cuevas y sétanos con
presencia de murciélagos en un radio de 6 km alrededor de la cueva de estudio. Por
ejemplo, en una cueva ubicada en el municipio de Apazapan ubicada a cinco km al
oeste de nuestro sitio de estudio, encontramos la presencia de P. fulvus, M.
megalophylla, P. mesoamericanus y N. mexicanus con ausencias de especies
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hemat6fagas. Ademas, con base en comentarios realizados por lugarefios, es
posible que varias de estas cuevas y sétanos, incluida la cueva de nuestro estudio,
pudieran estar interconectadas de forma subterranea, lo que puede amplificar la
capacidad para albergar a diferentes especies de murciélagos en la zona. Debido a
esto, suponemos que la comunidad de murciélagos cavernicolas de la zona de
estudio puede estar distribuida entre diferentes refugios diurnos, y que la comunidad

analizada en este estudio representa solo una fraccion de la misma.

Para dar una interpretacion sobre las seis especies residentes permanentes que
habitan la cueva, comentamos el siguiente contexto comparativo. Se ha reportado
gue en México unicamente el 10% de los refugios estudiados resguardan seis 0 mas
especies, y el 80% de cuevas analizadas albergan menos de cuatro especies (Arita
1993). Por otra parte, Torres-Flores y Santos-Moreno (2017) reportan que, el 80%
de los refugios albergan < 5 especies, y en contraparte, solo un 4% tiene presencia
de nueve o mas especies. Por lo tanto, al considerar los andlisis de Arita (1993) y
Torres-Flores y Santos-Moreno (2017) podemos decir que la cueva “El Vado de la
Chachalaca” no es de las mas ricas en especies, sin embargo, si es una de los

pocos refugios en México que mantienen a seis 0 mas especies en resguardo.

En funcion de la clasificacion entre especies que comparten un refugio (Torres-
Flores y Santos-Moreno 2017), la comunidad de la cueva “El Vado de la
Chachalaca” esta compuesta por cinco especies integracionistas (M. megalophylla,
P. mesoamericanus, N. mexicanus, D. ecaudata y G. soricina) es decir, especies
que se caracterizan por estar presentes en cuevas con alta riqueza, residentes
permanentes dentro de los refugios y poblaciones numerosas (Arita 1993). Y una
especie indiferente (D. rotundus) es decir, especies presentes en refugios con alta
o baja riqueza, que presentan poblaciones poco numerosas en comparacion con las
especies integracionistas, y pueden utilizar los refugios de forma intermitente
durante el afio (Arita 1993). Esto explica el porqué no encontramos diferencias
significativas en riqueza de especies a lo largo del afio ni entre las temporadas de
lluvias y secas, debido a lo siguiente. Si la composicion de la comunidad que

estudiamos tuviera presencia de especies segregacionistas (especies que usan los
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refugios de forma intermitente, con abundancias bajas; Arita 1993) o una mayor
cantidad de especies indiferentes, posiblemente encontrariamos variaciones de
riqueza en la comunidad a lo largo del afio. Un ejemplo de esto es la comunidad de
murciélagos cavernicolas neotropicales que habita la cueva “El salitre” ubicada en
el estado de Colima, México (Torres-Flores et al. 2012), la cual, esta compuesta por
seis especies integracionistas y cinco segregacionistas, donde los autores
identificaron diferencias significativas en la riqueza de especies entre las estaciones
de lluvias y secas, y que son adjudicadas a las ausencias temporales de las
especies segregacionistas durante el afio.

11.1.2 Abundancia absoluta de la comunidad y abundancias relativas de especies
Mediante la estimacién del muestreo de captura recaptura encontramos que la

cueva alberga aproximadamente a 7,913 individuos. En contexto comparativo, se
ha registrado que la abundancia en cuevas de la region neotropical en México, es
muy variable, donde se pueden identificar cuatro categorias (Arita 1993; Torres-
Flores y Santos-Moreno 2017), cuevas de baja abundancia que albergan menos de
100 individuos, cuevas de media abundancia que albergan cientos de individuos,
cuevas de alta abundancia (mas de 1,000 y menos de 10,000 individuos) y cuevas
de muy alta abundancia (mas de 10,000 individuos). Con base en esta
categorizacion, la cueva “El Vado de la Chachalaca” se puede considerar un refugio

con alta abundancia de individuos.

La abundancia absoluta de la comunidad varia de forma significativa entre las
estaciones de lluvias y secas, lo que es usual en comunidades tropicales.
Generalmente, las modificaciones de abundancias en una comunidad suceden por
el movimiento de individuos a otros refugios, provocados por el aumento o
disminucién de temperatura, escasez de agua y disminucion en la disponibilidad de
alimento (Fleming y Eby 2003; Mac Swiney et al. 2009; Nufiez-Novas et al. 2016).
Sin embargo, la variabilidad de abundancias estacionales en esta comunidad no
estéa relacionada con los factores de temperatura, humedad relativa y disponibilidad

de alimento.
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En primer lugar, es posible que los cambios climéticos estacionales en la zona no
tengan tanto impacto en el bienestar de los murciélagos. Recordemos que en el
analisis de humedad relativa no registramos diferencias significativas estacionales,
por otra parte, aunque si existen diferencias significativas en el promedio de
temperatura entre ambas temporadas, el promedio es cercano entre estas. En
comparacion, en comunidades donde se reportan variaciones de abundancia
estacionales provocadas por las fluctuaciones de temperatura y humedad, las
diferencias estacionales climéaticas son mas dréasticas (Estrada-Villegas et al. 2012;
Nufiez-Novas et al. 2016). Por lo tanto, podemos concluir que los cambios
estacionales no son lo suficientemente radicales en nuestra zona de estudio para
gue los individuos que habitan la cueva se vean obligados a abandonarla de forma

temporal.

En segundo lugar, la abundancia de murciélagos insectivoros, que son las mas
abundantes en la comunidad, no se correlaciona con la disponibilidad de alimento.
Debido a que, los insectos mas consumidos por los murciélagos estan presentes
tanto en la temporada de lluvias como en la temporada de secas, por ejemplo,
lepidépteros, coledpteros, tricopteros y dipteros (Rolfe y Kurta. 2012; Salinas-
Ramos et al. 2015).

En tercer lugar y ultimo, se ha registrado que el periodo estacional de secas puede
modificar la abundancia y riqueza de una comunidad de murciélagos por estrés
hidrico. (Mac Swiney et al. 2009; Razgour et al. 2011). En el caso de la comunidad
agui analizada, esto probablemente no suceda. En un radio de 5 km. alrededor de
la cueva se encuentra el Rio Pescados. Este rio tiene diferentes divergencias
alrededor de la zona de estudio, y aunque en la temporada de secas disminuye su
afluente, este no se seca por completo. Se sabe que los murciélagos pueden volar
cerca de 60 km. durante la noche para conseguir alimento (Kunz et al. 2011),
entonces ir a beber a una distancia de 5 km. es totalmente posible. Por lo tanto, los
individuos de esta comunidad podrian tener poco estrés hidrico durante la

temporada de secas.
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El andlisis de distribucion de abundancias relativas encontramos un patron
logaritmico, en el cual existe una especie extremadamente abundante (M.
megalophylla), dos especies medianamente abundantes (N. mexicanus y P.
mesoamericanus) y tres especies con bajas abundancias (D. ecaudata, D. rotundus
y G. soricina). Este patron de abundancias ha sido reconocido entre diferentes
comunidades cavernicolas residentes de selvas bajas caducifolias (Siles et al. 2007;
Torres-Flores et al. 2012).

Mormoops megalophylla tiene muy alta representatividad de individuos en la
comunidad durante todo el afio, donde representa entre el 39 % y mas del 90 % del
total de individuos de la comunidad. De forma comparativa, en el refugio “Apanguito”
en Oaxaca, esta especie representa cerca del 18% de esa comunidad (Hernandez-
Aguilar y Santos-Moreno 2020), y en “El Salitre” Colima representa el 28% (Torres-
Flores et al. 2012). Ademds, es la Unica especie en la comunidad donde
observamos diferencias significativas en abundancia relativa entre ambas
temporadas climéticas, lo que concuerda con lo reportado por Torres-Flores et al.
(2012), en “El Salitre”, Colima. Por otra parte, es conocido que M. megalophylla
produce poblaciones altamente abundantes que van desde 1000 hasta 10,000
individuos (Rezsutek y Cameron 1993; Arita 1993; Rodriguez-Duran 2009; Ayala-
Téllez et al. 2018), lo que concuerda con la estimacion de abundancia poblacional
gue obtuvimos para esta especie en nuestro estudio, que es de 7,204 individuos.

La especie N. mexicanus es la segunda especie mas abundante de esta comunidad,
aporta desde el 1.1% hasta el 29.3% de individuos de la cueva. En comparacion a
otras comunidades esta especie representa entre el 4% (Hernandez-Aguilar y
Santos-Moreno 2020) o el 16% (Torres-Flores et al. 2012). Es por esto que
mencionamos que N. mexicanus tiene alta representacion de abundancia de
individuos en esta comunidad. Se ha reportado que esta especie en general tiene
poblaciones de media abundancia, es decir, menos de 1000 individuos (Torres-
Flores y Lépez-Wilchis 2018; Lépez-Wilchis et al. 2020), lo que concuerda con lo
observado en esta poblacién (434 individuos). Con respecto a la representatividad

de esta especie en la comunidad, no es del todo comun que sea la segunda especie
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mas abundante, generalmente representa la tercera especie 0 menos en
abundancia de la comunidad (Torres-Flores y Lépez-Wilchis 2018; Hernandez-
Aguilar y Santos-Moreno 2020). Esto podria explicarse debido a la ausencia de otras
especies gregarias y muy abundantes en la comunidad. Por ejemplo, especies como
P. fulvus, P. personatus, o algunas especies frugivoras como Artibeus jamaicensis,
que si estuvieran presentes, probablemente serian la segunda especie mas

abundante de la comunidad.

La abundancia relativa de P. mesoamericanus representa entre el 0.5% y 15.7% del
total de individuos la comunidad. Esto contrasta los datos de Torres-Flores et al.
(2012) y Hernandez-Aguilar y Santos-Moreno (2020), donde esta especie
representa un mayor porcentaje de individuos de la comunidad. En “El Salitre” y
“‘Apanguito” P. mesoamericanus representa cerca del 25% y 39% respectivamente.
Se ha registrado que esta especie forma colonias relativamente grandes con mas
de 1,000 individuos (Arita 1993; Torres-Flores et al. 2012; Nufiez-Novas et al. 2016;
Hernandez-Aguilar y Santos-Moreno 2020), lo cual no concuerda con lo obtenido en
este estudio. Nosotros registramos menor cantidad de individuos de esta especie
en la cueva. Una posible explicacion a este fendmeno es que Pteronotus
mesoamericanus es una especie bastante sensible a la perturbacion del habitat y
actividades antrépicas (De Oliveira et al. 2015). Inferimos que el alto impacto
antrépico alrededor de la cueva ha disminuido las poblaciones de esta especie en

su interior.

La especie D. ecaudata representa entre el 0.7% y el 3.6% de individuos de la
comunidad. Se ha registrado que esta especie generalmente no es altamente
gregaria, y no producen colonias grandes dentro de las cuevas (Siles et al. 2007;
Echavarria-R Jonard et al., 2017), lo que concuerda con lo registrado en nuestro
estudio. Estimamos una poblacion de 37 individuos, que representa abundancia alta
en comparacion a otras cuevas tropicales, donde solo se capturaron dos individuos

en su comunidad (Siles et al. 2007).

Desmodus rotundus representan entre el 0.3% y 3.4% de la comunidad. No pudimos
estimar el tamafio poblacional debido a la ausencia de recapturas registradas
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durante el afo. Sin embargo, capturamos un total de 35 individuos durante el tiempo
de muestreo, que comprueba una poblacion pequefa de esta especie. Lo que
concuerda con lo reportado con Trajano (1996), donde reportan 30 capturas de esta

especie en la cueva “Agua Quente”.

La especie G. soricina, representa entre el 0.2% y 12% de individuos de la
comunidad, equiparable a lo encontrado en la cueva “El Salitre” donde representa
el 8% de la comunidad (Torres-Flores et al. 2012). En general, G. soricina forma
colonias de unos cuantos cientos de individuos como maximo (Zortéa 2003; Torres-
Flores et al. 2012; Hernandez-Aguilar y Santos-Moreno 2020). En este estudio no
pudimos registrar un calculo de abundancia poblacional por el método de captura
recaptura, ya que no obtuvimos recapturas de esta especie durante el muestreo.
Sin embargo, pudimos contabilizar a 55 individuos de esta especie durante el afio,

confirmando una abundancia poblacional baja.

Respecto a G. commissarisi, representaron entre el 1.1% y el 8% de individuos en
la comunidad. No encontramos diferencias significativas en abundancia de esta
especie entre las estaciones de lluvias y secas. Este es un dato importante, aunque
en la segunda mitad de la temporada de lluvias (de noviembre a diciembre) no
registramos ningun individuo de esta especie, la ausencia de la especie no se
diferencia de forma estadistica con la temporada de secas, donde encontramos la
mayor abundancia. Con estos datos podriamos interpretar que la abundancia de
individuos en realidad no es significativa en la comunidad a lo largo del afio.

11.1.3 Diversidad de la comunidad que habita la cueva “El Vado de la Chachalaca”
(Obijetivo particular 1)

El rango de diversidad que presenta la comunidad por medio del indice de Shannon-
Wiener es amplio, aproximadamente de 1.25 unidades (H'=0.27 < X =0.77 < 1.50).
Para el indice de Simpson observamos una variacibn mas pequefia de 0.63
unidades (1-D =0.11 <X =0.37 < 0.74). Resaltamos los siguientes argumentos para
dar una correcta interpretacion a los indices de diversidad: 1) La comunidad de
estudio tiene 7,913 individuos lo que permite categorizar el refugio como de alta
abundancia (Arita 1993; Torres-Flores y Santos-Moreno 2017), 2) Este refugio

alberga una comunidad de seis especies permanentes, las cuales caracterizan al
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refugio como una cueva de media rigueza en comparacion a otras que se
distribuyen en México (Arita 1993; Torres-Flores y Santos-Moreno 2017), y 3) El
promedio anual de diversidad obtenido para la cueva de estudio (H" = 0.77) en
comparacién con indices de Shannon-Wiener reportados para otras comunidades
cavernicolas tropicales representa media-alta diversidad, Colima “El Salitre” H" =
1.77 (Torres-Flores et al. 2012), Republica Dominicana “Honda de Julian” H = 1.46,
“La Chepa” H'= 1.26, “Los platos” H'= 1.14 y “Pomier 4” H'= 0.78 (NUfiez-Novas et
al. 2016). De forma conclusiva, la comunidad presente en “El Vado de la
Chachalaca” puede considerarse en la actualidad como una comunidad de media-
alta diversidad. Algo importante de mencionar, es que esta comunidad tiene un alto
impacto por actividades antrépicas y perturbaciones del paisaje, que pueden
disminuir en un futuro cercano tanto la riqueza como la abundancia de la comunidad,
este fendmeno ya se ha observado en otras comunidades (De Oliveira et al. 2015)

y es importante prevenirlo.

Las fluctuaciones de diversidad de la comunidad durante el afio no estan
determinadas por la presencia o ausencia de especies. Lo que realmente modifica
la diversidad de la comunidad son las variaciones de abundancia relativas. Para
explicar las variaciones de diversidad de esta comunidad comentamos los

siguientes razonamientos.

Se ha registrado que las variaciones de diversidad en comunidades de murciélagos
estan intimamente ligadas a los cambios estacionales del habitat (Abed et al. 2019;
Klingbeil y Willig 2010; Stevens y Amarilla-Stevens 2012), pero esto no sucede en
la comunidad analizada en esta investigacién. Los valores obtenidos de diversidad
no se correlacionan ni con la temperatura ni con la humedad relativa de forma
significativa. Cajaiba et al. (2021) reportan que la influencia de condiciones
climaticas puede no ser un factor determinante en las fluctuaciones de abundancias
relativas y diversidad de las comunidades cuando estas se encuentran en
ecosistemas alterados por impacto antrépico. Siendo otras variables como la
cobertura vegetal o la heterogeneidad del ecosistema las que pueden determinar

las variaciones en la composicién y abundancia en las comunidades. Lo que puede
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estar ocurriendo en la comunidad que analizamos, debido al impacto antropico en

la zona de estudio.

Otro argumento en la literatura que sustenta las modificaciones de diversidad, es la
disponibilidad de alimento para los murciélagos (Stevens y Amarilla-Stevens 2012;
Rocha y Bichuette 2016). En esta comunidad la diversidad de la comunidad
tampoco se correlacion6 de forma significativa con la diversidad de insectos
disponibles en la zona. Por lo tanto, la disponibilidad de alimento no determina las
fluctuaciones de diversidad.

Como ultima variable explicativa que analizamos sobre las fluctuaciones de la
diversidad en la comunidad, resaltamos los procesos reproductivos. Encontramos
que las fluctuaciones de abundancia relativa de las especies de murciélagos
neotropicales cavernicolas estan asociadas con los procesos reproductivos, lo que
concuerda con (Torres-Flores et al. 2012; Hernandez-Aguilar y Santos-Moreno
2020), Sin embargo, no todos los procesos reproductivos (copula, prefiez, lactancia
y post lactancia) modifican de forma significativa la abundancia relativa y diversidad
de la comunidad. Ademas, los incrementos de abundancia que si se correlacionan
con los procesos reproductivos, pueden incrementar o disminuir la diversidad de la

comunidad.

En esta comunidad observamos que los incrementos de abundancia relativa
durante el proceso de copula de la especie M. Megalophylla, que ya se han
observado por Torres-Flores et al. (2012) y Hernandez-Aguilar y Santos-Moreno
(2020), disminuye drasticamente la diversidad de la comunidad durante los meses
de octubre a diciembre. Por otra parte, los incrementos de abundancia relativa por
el proceso de copula de la especie N. mexicanus, ya reportados anteriormente por
Torres-Flores et al. (2012), incrementa la diversidad de la comunidad en el mes de
septiembre, lo mismo que ocurre con la especie P. mesoamericanus para los meses
de septiembre y enero. Por ultimo, los procesos de prefiez y lactancia (de enero a
julio), para estas tres especies homogeneizan la equitatividad de abundancia
relativa entre las especies de la comunidad, lo que genera una mayor diversidad en

la misma.
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Es muy dificil contrastar estos resultados con otras investigaciones debido a que no
existen trabajo que relacionen los proceso reproductivos poblacionales con analisis
de diversidad comunitaria. Sin embargo, una forma de confirmarlo fue realizar el
indice de diversidad de condiciones reproductivas de Shannon-Wiener (HCr),
donde al correlacionar este indice respecto a la diversidad, encontramos una
relacion inversamente proporcional que indica que entre mas actividad reproductiva
exista en una comunidad de murciélagos cavernicolas disminuye la diversidad de la
misma, siendo los procesos reproductivos los que determinan la estructura y

composicién de la comunidad.

11. 2 Ensambles y coexistencia de especies (Objetivo particular il y V)

11. 2. 1 Descripcion del nicho realizado por especie
Respecto al eje trofico y espacial de G. soricina, comentamos lo siguiente. Con base

en las caracteristicas alares que presenta G. soricina consideramos que esta
especie tiene agilidad y maniobrabilidad media-baja en comparacion con las demas
especies de la comunidad, debido a que presenta carga alar alta, lo que indica que
esta especie necesita bastante fuerza de sustentacion para mantener el vuelo que,
y que a su vez condiciona el vuelo a velocidades elevadas, ya que, al disminuir la
velocidad, se pierde fuerza de sustentacién (Mancina et al. 2012). Por otra parte,
presentan alta relacién de aspecto, lo que indica que no pueden hacer cambios de
direccion dentro de espacios reducidos (Carvalho et al. 2013), pues al intentarlo
tendrian que disminuir la velocidad y, por lo tanto, perder la sustentacion de vuelo.
Ademas, los valores de relacion de aspecto e indice de punta que presentan le
permiten volar con rapidez con poco desgaste energético, gracias a que tienen un
menor arrastre del viento (Hedenstré y Johansson 2015). Tedricamente, los
individuos de G. soricina deberian evitar vuelos en aerdsferas estructuralmente
complejas que requieran giros o maniobras frecuentes y repentinas, por ejemplo, al
interior del sotobosque. De forma natural esta especie se ha encontrado en
aerosferas estructuralmente complejas, por ejemplo, Kalko et al. (2008) clasifican a
G. soricina como un murciélago que vuela principalmente en espacios estrechos
haciendo referencia a la aerdsfera dentro del sotobosque. Sin embargo, se ha

encontrado también en aerésferas no complejas, Carvalho et al. (2013) lo describen
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como un murciélago que vuela principalmente alrededor del dosel. Tomando en
cuenta el desempefio de vuelo que presenta esta especie, se podria decir que los
espacios aereos despejados le son mas favorables, aunque tienen la facultad de

desarrollar su vuelo en el interior del sotobosque, asi como alrededor del dosel.

Con respecto a la dieta de G. soricina, Sanchez y Alvarez (2000) mencionan que
cerca del 80% de su dieta se compone del néctar producido por Mastichodendron
sp., Cordia alliodora, Ceiba pentandra, Crescentia alata, Pseudobombax ellipticum,
Ipomoea sp., Mucuna sp., Combretum farinosum, Agave sp. y Stenocereus sp.,
plantas que forman parte de dos estratos arbéreos: el sotobosque y el dosel. Por lo
anterior, se puede deducir que el desemperio de vuelo de esta especie se favorece
en aerOsferas estructuralmente no complejas, aunque acostumbra a volar entre
estos dos estratos arbéreos, uno de ellos complejo, para conseguir su alimento
(Marinello y Bernard 2014). Se ha reportado que G. soricina puede introducir en su
dieta algunos insectos como lepidopteros, dipteros y coledpteros cuando escasea
la produccion de néctar, efecto que sucede principalmente en ecosistemas
estacionales (Zortéa 2003; Clare et al. 2014). Esta conducta alternante entre
nectarivoro e insectivoro en la dieta de G. soricina puede explicar que ocupe de
forma alterna las aerOsferas de sotobosque y dosel, concordando con su

desempefio de vuelo y caracteristicas alares.

Respecto al eje temporal de nicho G. soricina es una especie que caracteriza el
comportamiento crepuscular (Taboada 1979; Corso et al. 2010; Nufiez-Novas et al.
2014), es decir, comienza su actividad de forrajeo una hora y 45 min posteriores al
ocaso. También este comportamiento concuerda con lo reportado por Pedro y
Taddei (2002), donde mencionan que esta especie pude tener dos picos de

actividad durante la noche, los cuales ocurren antes de la media noche.

Por ultimo, en el eje reproductivo, G. soricina presenta un patron poliéstico bimodal,
lo que concuerda con lo reportado por Zortéa (2003) y Hernandez-Aguilar y Santos-
Moreno (2020). El mes de mayor diversidad de condiciones reproductivas es julio,
y la mayor congregacion de individuos de esta especie durante el periodo de copula
ocurre en los meses de abril y julio, al igual que lo reportado por Zortéa (2003).
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Respecto al eje trofico y espacial de las especies hematofagas observamos que, las
caracteristicas alares y de desempefio de vuelo de los individuos de Desmodus
rotundus y Diphylla ecaudata tienen el valor mas alto de carga alar y el segundo
valor mas alto en relacién de aspecto entre las demés especies de la comunidad, lo
que indica que necesitan mucha fuerza de sustentacidén para sostener el vuelo vy,
ademas, no pueden girar a alta velocidad ni en espacios reducidos. Sin embargo,
estas especies son las que tienen menos arrastre del viento, lo que les permite volar
distancias mas grandes en areas despejadas (Hedenstré y Johansson 2015).
Tomando en cuenta estas caracteristicas, son las especies menos agiles y
maniobrables en comparacidn con el resto de las especies de la comunidad. Estas
especies tedricamente deberian de volar en aerésferas con poca complejidad
estructural, espacios que estan relacionados con la periferia del dosel y senderos
despejados a través de la vegetacion.Sin embargo, Kalko et al. (2008) y Carvalho
et al. (2013) coinciden en que D. rotundus vuela dentro del sotobosque, lo que no
es compatible con la inferencia tedrica del desempefio de vuelo que nosotros
describimos. Por otra parte, Carvalho et al. (2013) registraron que D. ecaudata vuela
a la altura del dosel, lo que concuerda con lo que se describe en nuestro estudio. A
pesar de que las caracteristicas alares de estos murciélagos, en teoria, favorecen
el vuelo en aerdsferas estructuralmente no complejas segun los datos de este
estudio, estas especies suelen volar dentro del espacio aéreo del sotobosque. Una
posible explicacién a esta contradiccion es que estas especies vuelan en el espacio
aéreo del sotobosque por resguardo o proteccion de depredadores (Sanchez-
Hernandez et al. 2006). Otro aspecto a considerar es que las capacidades de vuelo
de ambas especies no estan altamente relacionadas con la actividad de forrajeo, ya

gue consumen su alimento posados en su presa.

Con respecto a la dieta de estas especies, D. ecaudata tiene un tipo de alimentacion
especialista, consume principalmente sangre fresca proveniente de aves (Ito et al.
2016; Stevens 2020). Cuando hay escasez de este alimento, se pueden alimentar
ocasionalmente de sangre fresca de mamiferos como porcinos, ovinos, equinos e
incluso de humanos (Ito et al. 2016; Stevens 2020). Por otra parte, D. rotundus no

es especialista en su dieta y se puede alimentar de sangre de reptiles, mamiferos y
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aves Bobrowiec et al. 2015; Stevens 2020). Por lo tanto, en la actualidad, los
recursos alimenticios de estas especies estan principalmente confinados a corrales
o encierros (Bobrowiec et al. 2015), y las conductas de vuelo estan mas
relacionadas con el desplazamiento hacia estos encierros y no para el forrajeo
activo durante el vuelo. Por lo anterior, se sugiere que las caracteristicas alares que
presentan son mas favorables para desplazarse distancias grandes con poco
desgaste energético (Sanchez-Hernandez et al. 2006) en lugares semi-abiertos, y
asi llegar a presas silvestres o a los encierros donde estan las principales fuentes

de alimento.

Respecto al eje temporal, las especies D. ecaudata y D. rotundus presentan un
patron de salida nocturno (Taboada 1979; Corso et al. 2010; Nufiez-Novas et al.
2014), es decir, su pulso de salida ocurre dos horas y treinta min después de la
puesta del sol. Para la especie D. rotundus concuerda con lo reportado por
Hernandez-Pérez et al. (2019), donde mencionan que esta especie tiene su periodo
de actividad de forrajeo desde las 8:00 pm hasta las 5:00 am, tendiendo la mayor
actividad alrededor de las 11:21 pm. Algo similar encontramos con la especie D.
ecaudata donde se ha reportado su actividad ceca de las 11:00 pm (Echavarria-R
Jonard et al. 2017).

En el eje reproductivo tanto D. ecaudata y D. rotundus presentan un patrén
poliéstico no estacional, lo que concuerda con Crichton y Krutzsch (2000), y Mena
y Williams de Castro (2002). Respecto el mes de mayor diversidad de condiciones
reproductivas de estas especies ocurre en el mes de diciembre, siendo estas las
Unicas dos especies que comparten el valor mas alto de diversidad de condiciones

reproductivas en un mismo periodo de tiempo.

Respecto al eje tréfico y espacial de M. megalophylla y P. mesoamericanus,
observamos que, presentan carga alar media y relacibn de aspecto alto en
comparacion con las demas especies de la comunidad. La relacién de aspecto alta
no les permite hacer cambios de direccion dentro de espacios pequefos a
velocidades altas. Sin embargo, si pueden realizar giros en espacios reducidos, ya

gue los valores medios de carga alar les permiten disminuir la velocidad sin perder
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sustentacion, de tal forma que logran hacer giros al reducir su velocidad (Mancina
et al. 2012). Son individuos que no pueden recorrer grandes distancias, ya que
tienen mayor arrastre con el viento, lo que generaria mayor desgaste energético
(Hedenstrd y Johansson 2015). Esta misma condicion hace que tengan menor
velocidad de vuelo en comparacién con los dos grupos antes descritos. Este grupo
de individuos lo clasificamos con maniobrabilidad y agilidad media. En teoria,
deberian evitar lugares que demanden alta agilidad y maniobrabilidad (Marinello y
Bernard 2014). Sin embargo, pueden disminuir su velocidad y girar en espacios
pequefios, lo que les permite volar en aerdsferas medianamente complejas. Segun
los datos de este trabajo, se podria inferir que las zonas de vuelo de estos individuos
estan relacionadas con bordes de vegetacion, lugares semi-abiertos e, inclusive, el
interior del sotobosque. Esto concuerda con lo reportado por Kalko et al. (2008) y
De Oliveira et al. (2015) quienes registraron que P. mesoamericanus vuela
alrededor e interior del sotobosque. También coincide con lo reportado para M.
megalophylla que se encuentra principalmente volando por encima de arroyos y

cuerpos de agua ubicados entre la vegetacion (Rezsutek y Cameron 1993).

Con respecto a la dieta, los resultados indican que P. mesoamericanus consume
principalmente lepidopteros, coledpteros y dipteros. Esta composicién de alimento
se ha observado a lo largo de su distribucién (Emrich et al. 2014; Salinas-Ramos
et al. 2015). Por otra parte, también se observo que M. megalophylla presenta una
dieta muy similar a la de P. mesoamericanus, al alimentarse principalmente de
lepidopteros, coledpteros y dipteros. Esta composicion concuerda con lo reportado
por Rezutek y Cameron (1993) y Boada et al. (2003), con la diferencia de que ellos
reportan el orden Dermoptera, que no se identific en este estudio. Sin embargo, se
encontr6 que M. megalophylla también se puede alimentar de hemipteros,

himendpteros y efemerépteros.

Entre M. megalophylla y P. mesoamericanus existe una amplia sobreposicion de
nicho tréfico. En la revision bibliografica no se encontrd este patréon descrito para
estas dos especies; sin embargo, se ha reportado sobreposicion de nicho tréfico

entre M. blainvillei y P. quadridens (Rolfe y Kurta 2012; Rolfe et al. 2014), especies
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filogenéticamente emparentadas con M. megalophylla y P. mesoamericanus,
respectivamente. Ademas de que la composicion de alimento que ellos reportan es
muy similar con lo encontrado en nuestros resultados, se puede decir que entre M.
megalophylla y P. mesoamericanus muy probablemente no exista diferenciacion de
nicho tréfico. Los principales componentes de la dieta de M. megalophylla y P.
mesoamericanus se encuentran en areas de pastizales, sotobosque y areas
cercanas a cuerpos de agua (Mac Swiney et al. 2009; Rolfe y Kurta 2012). Por lo
tanto, el requerimiento alimenticio de ambas especies se ubica dentro y alrededor
del sotobosque, donde su desempefio de vuelo es 6ptimo.

Respecto al eje temporal, observamos que M. megalophylla presenta las
caracteristicas de una especie crepuscular (Taboada 1979; Corso et al. 2010;
Nufiez-Novas et al. 2014) es decir, el pulso de salida del refugio ocurre cerca de
una hora 45 min después del ocaso, lo que concuerda con el primer pico de actividad
reportado por Boada et al. (2003) para esta especie. En el caso de P.
mesoamericanus observamos un comportamiento con caracteristicas vespertinas
(Taboada 1979; Corso et al. 2010; Nufiez-Novas et al. 2014), es decir, que su pulso
de salida ocurre durante la primera hora después del atardecer. Lo que concuerda
con Appel et al. (2017), donde reportan el mismo comportamiento que nosotros,
ademas de un decrecimiento paulatino en el nimero de individuos durante el

transcurso de la noche.

Respecto a al eje reproductivo, tanto P. mesoamericanus como M. megalophylla
presentan un patron monoéstrico estacional (Arango-Diago et al. 2020; Torres-
Flores et al. 2012; Hernandez-Aguilar y Santos-Moreno 2020). Donde el mayor
indice de actividad reproductiva ocurre en agosto para M. megalophylla y noviembre
para P. mesoamericanus. Por dltimo, M. megalophylla presenta el pico de
abundancia por cépula en los meses de octubre a diciembre, que en comparacion
con lo reportado por Hernandez-Aguilar y Santos-Moreno (2020) ocurre un mes mas
temprano en el tiempo, ya que ellos reportan el mayo pico de abundancia de
noviembre a enero al igual que Torres-Flores et al. (2012). Por dltimo, P.

mesoamericanus presenta sus picos de abundancia desde septiembre
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disminuyendo en noviembre, e incrmentando después del mes de diciembre lo que

concuerda con Hernandez-Aguilar y Santos-Moreno (2020).

En el eje tréfico y espacial de N. mexicanus observamos que, tiene carga alar media
y relacion de aspecto bajo. Esta especie necesita la menor fuerza de sustentacion
en comparacion con las especies anteriores. La baja carga alar le permite reducir la
velocidad sin perder sustentacion durante el vuelo, y la relacion de aspecto medio
le permite hacer giros o variaciones de direccién en espacios pequefos sin tener
que reducir la velocidad (Mancina et al. 2012). Estas caracteristicas permiten
considerar a N. mexicanus como un murciélago muy &gil y maniobrable en
comparacion con las demas especies de esta comunidad. Sin embargo, es la
especie que genera el mayor arrastre de viento, lo que le impide volar distancias
grandes, asi como a velocidades altas (Hedenstré6 y Johansson 2015). Las
caracteristicas alares de esta especie sugieren que puede volar en lugares donde
se requieran cambios de direccion, giros y alteraciones de velocidad frecuentes,
caracteristicas relacionadas con aerdsferas estructuralmente complejas; por

ejemplo, al interior del sotobosque (Kalko y Handley 2001; Kalko et al. 2008).

Respecto a la dieta de N. mexicanus, segun los datos, el 32 % de lo que consume
son organismos del orden Araneae (Tabla 2). Es posible que también utilice
lepidépteros como segunda fuente de alimento, que representa 30 % de la dieta, y
dipteros, coledpteros e himenopteros, que en conjunto representan cerca del 38 %

restante de su dieta (Torres-Flores y Lopez Wilchis 2018; Lopez-Wilchis et al. 2020).

El 4rea de forrajeo de N. mexicanus esta delimitada por la localizacién de su
principal fuente de alimento: los opiliénidos, que se localizan generalmente entre
rocas, hojas, ramas y suelo dentro del sotobosque (Acosta et al. 2007). Podria
decirse que tanto las caracteristicas alares del murciélago como la distribucién de
su principal alimento delimitan la zona de forrajeo de N. mexicanus al interior del

sotobosque de forma exclusiva.

Respecto al eje temporal, En N. mexicanus observamos dos pulsos de salida, uno
gue cumple con las caracteristicas de una especie vespertina y el otro con una

especie crepuscular (Taboada 1979; Corso et al. 2010; Nufiez-Novas et al. 2014),
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siendo la Unica que presenta un patron doble en esta comunidad. Lo que concuerda
parcialmente con lo reportado por LoOpez-Wilchis et al. (2020). Ya que ellos
mencionan que esta especie tiene la mayor frecuencia de salida a las dos horas
después del atardece, lo que concuerda con el segundo pico reportado en nuestro
estudio.

Respecto al eje reproductivo, El patron reproductivo que observamos en la especie
N. mexicanus es monoeéstrico estacional, lo que concuerda con Lépez-Wilchis et al.
(2020). Donde el mayor indice de condiciones reproductivas ocurre en el mes de
junio. Y el incremento de abundancia relativa durante el proceso de copula lo
registramos en el mes de septiembre, y que contrasta con los datos de Hernandez-
Aguilar y Santos-Moreno (2020), donde ellos encontraron el mayor pico de

abundancia en el mes de noviembre.

11. 2. 2 Ensambles y coexistencia por conservaciéon de nicho y segregacion
competitiva
Al comparar las similitudes y diferencias entre los diferentes ejes del nicho realizado

para cada especie, encontramos evidencia de que la coexistencia entre las especies
neotropicales cavernicolas es promovida por la accién sinérgica entre la
conservacion de nicho y la segregacion competitiva. En nuestros resultados
podemos identificar la influencia de la conservacion de nicho en dos ensambles de
esta comunidad, en el ensamble de murciélagos neotropicales cavernicolas
insectivoros de vuelo facultativo y en el ensamble de murciélagos cavernicolas
neotropicales hematofagos de areas semi-abiertas. El primer ensamble esta
compuesto por P. mesoamericanus y M. megalophylla, dos especies cercanamente
emparentadas filogenéticamente que divergieron hace apenas 16.1 millones de
afios (Pavan y Marroig 2017). Donde encontramos similitud en el eje trofico, al
alimentarse de lepidopteros, dipteros y coleépteros principalmente (Boada et al.
2003; Arciniegas 2012; Salinas-Ramos et al. 2015; Magalh&des de Oliveira et al.
2020).

Por otra parte, con base en nuestros resultados creemos que otra evidencia de la
conservacion de nicho es la similitud entre morfometria alar, desempefio de vuelo y

seleccion de aeroOsferas de forrajeo. Encontramos que para ambas especies sus
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caracteristicas morfolégicas alares y desempefios de vuelo les permiten ocupar
aerosferas estructuralmente complejas y semi-complejas lo que concuerda con
(Marinello y Bernard, 2014; De Oliveira et al. 2015; Magalhdes de Oliveira et al.
2020). Sin embargo, los efectos competitivos de estas similitudes pudieran ser
disminuidos debido a dos factores importantes en la conducta de forrajeo, la
habilidad de capturar su alimento (Smotherman y Guillén-Servent 2008) y la

temporalidad durante la actividad de forrajeo (NUfiez-Novas et al. 2014).

La habilidad de capturar su alimento esta determinado por el desempefio de vuelo,
y el sistema de ecolocalizacion (Zhang et al. 2007). En el sistema de ecolocalizacion
ambas especies presentan frecuencias vocales distintas, mientras que P.
mesoamericanus presenta una vocalizacion constante doppler con una frecuencia
de 69.4 kHz y con pulsos de 19.7 ms de duracion promedio, M. megalophylla tiene
vocalizaciones FM mas cortas de cinco ms en promedio, con una frecuencia de 53.9
kHz (Smotherman y Guillén-Servent 2008). Esta diferenciacion en el sistema de
ecolocalizacion permite discernir las estrategias de forrajeo, ya que especies que
presentan vocalizaciones de frecuencia constante como P. mesoamericanus se
asocian a captura de insectos en aerdsferas estructuralmente complejas como el
sotobosque, lo cual es mas complicado para especies con pulsos cortos de
frecuencia modulada como M. megalophylla (Schnitzler y Kalko 2001; Neuweiler
2003). Entonces, a pesar de la similitud en el desempefio de vuelo y seleccion de
aerosferas de forrajeo, es posible la segregacion espacial al momento de conseguir
alimento, debido al sistema de deteccion de presas distinto para cada especie. El
otro aspecto que puede disminuir los efectos de la conservacion de nicho tréfico es
la temporalidad de salida del refugio, donde se ha observado que la diferenciacion
temporal puede ser un factor determinante en la disminucion de los efectos
competitivos al compartir dieta (Corso et al. 2010; Nufiez-Novas et al. 2014). Dentro
de estas dos especies encontramos un comportamiento de salida entre una especie
vespertina (P. mesoamericanus) y una especie crepuscular (M. megalophylla). Por
lo tanto, no existe sobrelapamiento de nicho temporal. Por ultimo, dentro del eje

reproductivo, encontramos un desfase temporal durante el incremento de
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abundancia relativa provocado por la cépula, y también en la diversidad de

condiciones reproductivas entre estas dos especies.

En resumen, la coexistencia que permite el ensamble de murciélagos cavernicolas
neotropicales de vuelo facultativo esta determinada por la accién compartida de la
conservacion de nicho en el eje tréfico y en el desempefio de vuelo, ademas de una

posible segregacion competitiva en el eje espacial y temporal.

El ensamble de murciélagos cavernicolas hematéfagos de vuelo en areas semi-
abiertas estd compuesto por D. rotundus y D. ecaudata dos especies que
divergieron hace 23 millones de afios aproximadamente (Rojas et al. 2011), siendo
las especies mas longevas de esta comunidad. Dentro de estas dos especies
observamos que la coexistencia pudiera estar promovida mayormente por la
conservacion de nicho que por la segregacion competitiva, sin embargo, actian de
manera diferente al ensamble anterior. Entre las dos especies observamos
diferencia en seleccion de alimento, siendo D. rotundus una especie generalista en
la seleccion de sus presas (Bobrowiec et al. 2015; Stevens 2020), donde se incluyen
mamiferos, aves y reptiles, y D. ecaudata un poco mas especialista al consumir
mayormente sangre de aves (Ito et al. 2016; Stevens 2020), lo que puede ser reflejo
de una segregacion competitiva en el eje tréfico. Sin embargo, esto no es del todo
conclusivo, aunque existen estas diferencias aun siguen siendo muy similares en el
tipo de dieta, lo que también podria ser efecto de la conservacion de nicho,
provocado por el fantasma de la competencia en el pasado evolutivo (Morris 1999),
entre estas especies. Por otra parte, en los demas ejes del nicho que aqui
analizamos, encontramos fuertes similitudes en morfometria alar y desempefio de
vuelo, ocupando ambas especies aerdsferas semi-despejadas, temporalidad de
salida de la cueva, especies nocturnas con el mismo pulso nocturno que ocurre dos
horas y 45 min después del atardecer, e inclusive el mismo mes de mayor
representacion de condiciones reproductivas, que ocurre en diciembre. Es por todo
esto que creemos que entre estas dos especies la coexistencia es permitida
principalmente por los efectos de la conservaciébn de nicho, a pesar de las

diferencias existentes en el eje trofico.
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En el caso del ensamble de murciélagos cavernicolas neotropicales artropodivoros
de sotobosque encontramos a la especie N. mexicanus. Esta especie no comparte,
por lo menos en esta comunidad, este ensamble con ninguna otra especie. La
familia Natalidae divergié filogenéticamente hace 15 millones de afos
aproximadamente (Jones et al. 2005). De forma ecoldgica N. mexicanus comparte
gremio alimenticio y distribucion con la familia Mormoopidae. Sin embargo,
encontramos que existen diferencias claras en los ejes del nicho realizado entre
esta especie y las demas presentes en la comunidad, apoyando la hipotesis de que
N. mexicanus explica su coexistencia en la comunidad debido a la segregacion
competitiva. Respecto al eje trofico esta especie se diferencia de los demas
insectivoros de la comunidad, al consumir preferentemente organismos artropodos
(opilibnidos), pero comparte ocasionalmente el consumo de lepiddpteros,
coledpteros y dipteros con M. megalophylla y P. mesoamericanus. Por otra parte,
no encontramos similitudes en cuanto a morfometria alar y aerdsfera de forrajeo
entre N. mexicanus con ninguna otra especie o ensamble de esta comunidad.
Ademas, en el eje temporal, esta especie comparte su pulso de salida vespertino
con P. mesoamericanus, lo que podria representar competencia temporal, sin
embargo, estas dos especies disminuyen este efecto competitivo al seleccionar
distinta dieta y aerdsfera de forrajeo. Por ultimo, en el eje reproductivo esta especie
desfasa tanto su proceso de cépula como la presencia de mayor diversidad de
condiciones reproductivas con las demas especies de la comunidad.

El ensamble denominado murciélagos neotropicales cavernicolas nectarivoros con
vuelo facultativo esta representado por la especie G. soricina, esta especie
pertenece a la familia Phyllostomidae y a la subfamilia Glossophaginae la cual
divergié hace 11 millones de afios aproximadamente (Rojas et al. 2011). Esta
especie no comparte este ensamble con ninguna otra en esta comunidad. La
presencia y coexistencia de esta especie en la comunidad esta explicada por la
segregacion competitiva. Encontramos diferencias evidentes en todos los ejes del
nicho realizado con respecto a las demas especies de la comunidad. En el eje tréfico
es la Unica especie que presenta dieta nectarivora, aunque en ocasiones puede

alimentarse de coleodpteros, lepidopteros y dipteros (Clare et al. 2014), compartidos
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con P. mesoamericanus y M. megalophylla, sin embargo, esto solo ocurre en ciertos
momentos durante la estacionalidad de secas, cuando disminuye la disponibilidad
del alimento principal para G. soricina (Zortéa 2003). Y si esto sucede, a la Unica
especie que le representaria una presion competitiva seria M. megalophylla con la
que comparte aerésfera de forrajeo, debido a la similitud en morfometria alar
(relacidon de aspecto), y al pulso de salida crepuscular para ambas especies. Pero
los efectos provocados por esta cercania competitiva podrian ser disminuidos
debido al desempefio de vuelo, donde M. Megalophylla que es una especie mas
maniobrable y &gil en comparaciéon con G. soricina, o que podria separar las
aerosferas de forrajeo entre ambas. Por ultimo, respecto al eje reproductivo, G.
soricina presenta un patron bimodal, Unico en esta comunidad, y el tiempo de mayor
representacion de caracteristicas reproductivas ocurre en julio, el cual no es

compartido con ninguna otra especie.

Tomando en cuenta lo anterior, podemos aclarar que en la comunidad de
murciélagos cavernicolas neotropicales la coexistencia entre especies es favorecida
por la interaccion sinérgica entre la influencia de la conservacién de nicho y la
segregacion competitiva. Donde confirmamos que la conservacion de nicho actua
en especies cercanas filogenéticamente, principalmente dentro del eje trofico. Y la
segregacion competitiva esta presente en los demas ejes del nicho realizado, que
disminuyen las consecuencias competitivas provocadas por la conservacién de
nicho. En relacion con los ensambles que integran a esta comunidad encontramos
gue se formaron cuatro ensambles, de los cuales dos estan conformados por

especies filogenéticamente cercanas, lo que confirma nuestra tercera hipotesis.

No podemos comparar de forma directa estos resultados respecto a estudios
similares, ya que no encontramos en la literatura estudios que comparen ambas
hipotesis de coexistencia con base en la especializacion del nicho realizado, sin

embargo, podemos comentar lo siguiente.

Respecto a lo reportado por Moreno et al. (2006), donde especifican que el
ensamble de murciélagos mormodpidos a escala local, no se diferencia de lo

esperado, es decir no se diferencia del reservorio de especies anidadas y por lo
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tanto, el azar es quien promueve la coexistencia de estas especies, y no la
segregacion competitiva. Podemos destacar que en parte es cierto, si tomamos en
consideracion la presencia o ausencia de especies, e inclusive el analisis del eje del
nicho tréfico. Sin embargo, también queremos destacar que al analizar otros ejes
del nicho como el espacial, temporal y reproductivo, se pueden observar
importantes segregaciones del nicho realizado, que de forma deterministica pueden
funcionar como mecanismos que promueven la coexistencia de estos ensambles
dentro de la comunidad, como lo que sucede en el ensamblaje de murciélagos

cavernicolas neotropicales de vuelo facultativo que describimos en este trabajo.

Por otra parte, respecto a que la conservacion de nicho promueve la coexistencia
de algunas especies de mormodpidos (Salinas-Ramos et al. 2015). Queremos
mencionar que en nuestros resultados, analizando solo el eje tréfico, también
observamos este fendmeno entre M. megalophylla y P. mesoamericanus,
reconociendo que en el eje mas importante de presion competitiva, la conservacion
de nicho permite la coexistencia. Sin embargo, no es el Unico mecanismo que
promueve la coexistencia de estas especies. Igualmente, confirmamos
diferenciacion espacial entre estas especies concordando con (Mancina et al. 2012),
e inclusive segregaciéon de nicho temporal y reproductivo. Por lo tanto,
mencionamos que en los ensambles donde ocurren especies de la familia
Mormopidae dentro de una escala local, la coexistencia se debe a la interaccion

sinérgica entre la conservaciéon de nicho y la segregacion competitiva.

12. Conclusiones.

Estructura y composicion de la comunidad de murciélagos cavernicolas
neotropicales que habita la cueva “El Vado de la Chachalaca”. La comunidad
de murciélagos cavernicolas que habitan la cueva “El Vado de la Chachalaca”
presenta una diversidad media-alta en comparacibn a otras comunidades
cavernicolas con distribucion en el territorio mexicano. Esta condicion de diversidad
se debe a que la comunidad presenta alta abundancia de individuos y riqueza media

de especies, sin embargo, es importante destacar que la perturbacion antropica en
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la zona de estudio podria disminuir la diversidad de esta comunidad a corto y

mediano plazo.

Con referencia a la estructura y composicion de la comunidad, la proporcion de
gremios, asi como de abundancias relativas se mantienen constantes durante el
afo. No se observaron diferencias de riqueza, si de abundancia absoluta entre las
estaciones de lluvias y secas. Ademas, los cambios de diversidad de la comunidad
observados de forma mensual no se correlacionan con las fluctuaciones de
temperatura, humedad relativa y disponibilidad de alimento. Las fluctuaciones de
diversidad de esta comunidad estan determinadas por las variaciones de
abundancias relativas de las especies y no por recambio de especies de manera
mensual. Las variaciones de abundancias relativas en las especies estan asociadas
a la dinamica poblacional de cada una de ellas, debido a sus procesos reproductivos
de copula, prefiez, lactancia y post lactancia. Encontramos que existe una relacion
inversamente proporcional entre la diversidad de la comunidad y la acumulacion de
procesos reproductivos de las especies presentes en la cueva. Esto se explica por
las modificaciones en la diversidad de la comunidad durante los procesos

reproductivos.

Mecanismo que promueve la coexistencia entre las especies que componen
una comunidad de murciélagos neotropicales cavernicolas que habita en la

cueva “El Vado de la Chachalaca”.

Confirmamos que la coexistencia en una comunidad de murciélagos cavernicolas
neotropicales es promovida por la accion sinérgica entre la conservacion de nicho y
la segregacion competitiva. Encontramos evidencias de conservacion de nicho en
ensambles de especies que comparten un ancestro en comun al tener alta similitud
en el eje trofico. Entre especies mormoopidos argumentamos que esta
conservacion de nicho esta relacionado con la poca diferenciacién evolutiva del
nicho realizado, al ser las especies que divergieron hace poco tiempo de forma
evolutiva en comparacion a las demas especies de la comunidad. Sin embargo,

dentro de este ensamble también observamos segregacion competitiva en otros
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ejes del nicho, por ejemplo, el espacial, temporal y reproductivo, lo cual puede

disminuir la presion competitiva de la conservacion de nicho en el eje tréfico.

Dentro del ensamble de especies de la subfamilia Desmodontinae, encontramos
evidencia de conservacion de nicho al no segregar casi ningun eje del nicho
realizado entre especies, a excepcion de pequeniias diferencias en el eje trofico. Esto
nos lleva a concluir que la conservacion de nicho esta determinado por una posible
diferenciacion por segregacion competitiva en el pasado evolutivo (“el fantasma de
la competencia”®), debido a que estas especies son las mas longevas evolutivamente

hablando en la comunidad.

Por dltimo, las demas especies de esta comunidad explican su coexistencia al
segregar todos los ejes del nicho realizado con las demas especies presentes,

inclusive entre las especies de las familias Mormoopidae y Natalidae.

A pesar de que existe evidencia que menciona que el ensamble de especies
mormoopidos se estructura de forma no deterministica, en esta investigacion
concluimos que en cierta forma esto es verdad, cuando solo se analiza el eje del
nicho tréfico, o la presencia y ausencia de las especies. Sin embargo, al analizar
durante un periodo anual los diferentes ejes del nicho realizado en este ensamble,
encontramos evidencia de una posible estructuracion deterministica por

competencia entre los ejes, espacial, temporal y reproductivo del nicho realizado.
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13. Anexos.

Anexo |. Graficas mensuales de distribucion de abundancias relativas y abundancias por
caracteristicas reproductivas.
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Proporcion sexual (Diciembre 2016) Proporcion de abundancia (Diciembre 2016)
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Anexo Il. Articulo cientifico publicado durante el periodo de estudio del programa de Doctorado
en Ciencia Bioldgicas y de la Salud. “Characterization of assemblages in neotropical cave dwelling
bats based on their diet, wing morphology, and flight performance”.
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Characterization of assemblages in neotropical cave
dwelling bats based on their diet, wing morphology,
and flight performance
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Bats have a great variety of wing morphologies that determines the bat’s flight performance, and this in turn
conditions the forage aerosphere and the food it can obtain. Several studies have shown differences in wing
morphology, flight performance, and forage aerospheres among species from different trophic guilds. However, for
species that share a guild this is not entirely clear. It is possible that these species have differences in their diet and show
changes in wing morphology that modify their flight performance and forage areas. Determining this will allow a better
understanding of spatial segregation among species that share a trophic guild. These studies allow the identification of
species assemblages based on wing morphological differences and flight performance that would not be distinguished
only by guild membership. Our goal was to define the species assemblages that make up a community of Neotropical
cave dwelling bats based on their trophic guild, flight performance, and forage zone. A community of Neotropical cave
dwelling bats from a cave in Veracruz, Mexico was analyzed. The diet of each species was determined by means of their
stomach contents and bibliographic review. In addition, aspect ratio, wing loading and tip index were calculated. Based
on the wing characteristics and diet, multivariate groupings and orders were performed, as well as to define the
assemblages present. According to the wing characteristics and the dietary composition, four groups of species were
found that represent four different flight characteristics in terms of agility and maneuverability. There was agreement
between diet and wing characteristics, and the four trophic groups were identified through canonical correspondence
analysis. Correlating wing morphology, diet and forage area allows us to adequately define the assemblages of a
community of bats. Regarding the hypothesis, it was found that species that share a food guild show differences in the
composition of their food and wing morphology, which generate differences in flight performance and forage areas. Four
assemblages differing in forage aerospheres among three trophic guilds are described: understory and facultative
artrhopodivorous, semi-clearing hematophages, and facultative nectarivores. Finally, spatial segregation between the
species of the families Mormoopidae and Natalidae was recognized.
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Los murciélagos presentan gran variedad de morfologias alares que determina el desempefio de vuelo del
murciélago y condiciona la aerdsfera de forraje y alimento que puede conseguir. Varios estudios han demostrado
diferencias en morfologia alar, desempefios de vuelo y aerdsferas de forraje entre especies de diferentes gremios

tréficos. Sin embargo, para especies que comparten un gremio esto no es del todo claro. Es posible que estas especies
tengan diferencias en su dieta a pesar de pertenecer al mismo gremio tréfico, y manifiesten cambios en la morfologia
alar, desempeiio de vuelo y zonas de forraje. Analizar esto permiten entender la segregacidn espacial entre especies
que comparten un gremio tréfico, ademas de identificar ensambles de especies con base en diferencias morfolégicas
alares y desemperio de vuelo. Nuestro objetivo fue definir los ensambles de especies que integran una comunidad de
murciélagos cavernicolas neotropicales con base en su gremio tréfico, desempefio de vuelo y zona de forraje. Se analizé
una comunidad de murciélagos cavernicolas neotropicales en Veracruz, México. La dieta de cada especie se determind
por medio de sus contenidos estomacales y revisidn bibliografica. Ademas, se calculo relacidn de aspecto, carga alar e
indice de punta. Con base en las caracteristicas alares y la dieta, se realizaron ordenaciones multivariadas para definir
los ensambles presentes. Se encontraron cuatro grupos de especies que representan cuatro desempefios de vuelo
distintos en cuanto a agilidad y maniobrabilidad. Hubo concordancia entre la dieta y las caracteristicas alares en el
analisis candnico de correspondencia. Correlacionar morfologia alar, dieta y zona de forraje permite definir
adecuadamente los ensambles de una comunidad de murciélagos. Con respecto a la hipdtesis, se encontrd que especies
que comparten un gremio alimenticio muestran diferencias en la composicion de sus alimentos y morfologia alar, lo que
genera diferencias en desempefios de vuelo y zonas de forraje. Se describen cuatro ensambles que difieren en
aerdsferas de forraje entre tres gremios troficos: artropodivoros de sotobosque y facultativos, hematdfagos de zonas

semidespejadas y nectarivoros facultativos.

Por ultimo, se reconocid la segregacidn espacial entre las especies de las familias Mormoopidae y Natalidae.

Keywords: Chiroptera; coexistnce; Mormoopidae; Natalidae; trophic guild.

© 2021 Asociacion Mexicana de Mastozoologia, www.mastozoologiamexicana.org

Introduccion

Los murciélagos son el segundo orden de mamiferos mas
diverso en el mundo con mas de 1,400 especies (Burgin et
al. 2018 y American Society of Mammalogists 2020). Este
orden se compone de seis familias con distribucién
exclusivamente neotropical: Phyllostomidae,
Mormoopidae, Noctilionidae, Thyropteridae, Natalidae y
Furipteridae (Clare et al. 2011). En México se pueden
encontrar las primeras cinco familias distribuidas a lo largo
de las vertientes del Golfo, el Pacifico y la Peninsula de
Yucatan (Medellin et al. 2008). Habitan principalmente en
matorrales xerdfilos y selvas bajas, medianas y altas
(Ortega y Arita 1998). Entre las caracteristicas generales
de los murciélagos neotropicales se destaca que son de
habitos nocturnos, tienen sistema de ecolocalizacién,
pesan entre 5y 65 g (Tirira 1998), y algunas especies, como
las que integran las familias Mormoopidae y Natalidae, son
cavernicolas estrictos (Rodriguez-Duran 2009). Los

murciélagos cavernicolas neotropicales tienen gran
impacto en los ecosistemas, donde proveen servicios
ecosistémicos como dispersores de semillas, controladores
de plagas y polinizadores de flores (Kunz et al. 2011). Por
otra parte, la comunidad de murciélagos cavernicolas es de
gran interés para la investigacion ecoldgica, ya que estas
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especies tienen caracteristicas de simpatria y coexistencia
a lo largo de su distribucion, condiciones importantes para
analizar y entender la estructura y composicién de las
comunidades.

Los estudios sobre la diversidad de murciélagos se han
centrado en definir los factores que determinan la
estructura y composicién de sus comunidades (Moreno y
Halffter 2000; Kalko y Handley 2001; Stevens et al. 2004;
Stoner 2005; Stevens y Amarilla-Stevens 2012). Uno de los
principales ejes de analisis consiste en tratar de explicar la
coexistencia de especies en escenarios de simpatria con
base en la competencia (Arlettaz 1999; Ashrafi et al. 2011;
Salsamendi et al. 2012; Emrich et al. 2014), donde se
postula que la coexistencia se logra al evitar la
competencia mediante la diferenciacion del nicho
realizado (Hutchinson 1959; MacArthur y Levins 1967).

El nicho realizado se ha diferenciado entre especies del
orden Chiroptera en gran medida por la especializacién de
sus dietas en el eje tréfico, donde podemos identificar
diferentes gremios alimenticios (i. e., artropodivoros,
frugivoros, nectarivoros, hematdéfagos y carnivoros;
Denzinger y Hans-Ulrich 2013). Esta diferenciacion del
nicho tréfico se manifiesta en la especializacion de las




estructuras alares, cuya variabilidad en forma y tamafo
proporciona diferentes capacidades de vuelo entre
especies (Norberg y Rayner 1987; Norberg et al. 1993;
Mancina et al. 2012). Las variaciones en la estructura alar
y el desempeiio de vuelo estan relacionadas con la
especializacidn del alimento, lo que hace evidente la
relacién entre la morfologia alar de las especies que
pertenecen a diferentes nichos tréficos (Norberg et al.
1993; Norberg y Norberg 2012; Marinello y Bernard 2014;
Furey y Racey 2016). Se ha observado que murciélagos
con alas pequefias y redondeadas generalmente son del
gremio artropodivoro; aquellos con alas pequeiias y
puntiagudas por lo general se asocian con el gremio
nectarivoro, y las alas grandes y redondeadas a menudo
corresponden a murciélagos frugivoros (Norberg y Rayner
1987; Norberg y Norberg 2012). Por otra parte, la masay
tamariio corporal de los murciélagos tiene un gran efecto
en el desempefio de vuelo y seleccion de dieta.
Murciélagos de talla grande y mayor peso se asocian a la
seleccion de presas grandes, asi como, a desempeinos de
vuelo poco maniobrables y agiles (Barclay y Brigham 1991),
y murciélagos con talla pequefia y masa corporal menor se
asocian a seleccién de presas pequefas y desempefios de
vuelo agiles y maniobrables (Aldridge y Rautenbach 1987;
O’Neill y Taylor 1989).

Aunque la diferenciacién morfolégica alar entre
especies que pertenecen a diferentes gremios
alimenticios estd bien establecida (Norberg y Rayner
1987; Moreno et al. 2006; Carvalho et al. 2013;
Marinello y Bernard 2014), esta no se ha estudiado
entre las especies que tienen tallas similares y
comparten el mismo gremio alimenticio, como en el
caso de las especies insectivoras de la comunidad de
murciélagos cavernicolas neotropicales que
pertenecen a las familias Mormoopidae y Natalidae.
Podria suceder que, entre especies que comparten
gremio alimenticio existan pocas o muy sutiles
diferencias en la seleccion de alimento, y que debido a
esto, no puedan ser relacionadas con la morfologia
alar. Sin embargo, es posible que la diferenciacién en
la seleccién de alimento entre especies que comparten
un gremio alimenticio sea suficientemente distinta
para ser relacionada con la morfologia alar entre estas
especies.

Por otra parte, las diferencias en la morfologia alar
proporcionan diferentes desempefios de vuelo (Swartz
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et al. 2003; Kalko et al. 2008; Mancina et al. 2012) y
esta diferenciacién separa las aerdsferas de forraje
entre las especies, ya que el espacio aéreo es un
gradiente de complejidad estructural donde la
morfologia alar y el desempefo de vuelo de cada
especie se ponen a prueba (Kalko y Handley 2001;
Kalko et al. 2008; Carvalho et al. 2013). Sin embargo,
este tipo de estudios auin son escasos para las especies
neotropicales, y todavia mds en especies neotropicales
cavernicolas. Probablemente esto se deba a la
dificultad para observar a estos individuos durante el
vuelo en estas aerdsferas estructuralmente complejas
(Carvalho et al. 2013; Marinello y Bernard 2014). Una
solucién es emplear la ecomorfologia, una herramienta
de analisis con la que se puede inferir el desempefio de
vuelo de las especies sin tener que observar a los
individuos durante el vuelo (Norberg y Rayner 1987;
Norberg et al. 1993; Norberg 2002).

La ecomorfologia investiga la relacidn causal que existe
entre los diferentes disefios estructurales de los
individuos con el comportamiento y desempefio que
tienen estos para explotar su habitat (Norton 1995).
Esta ciencia estipula que de manera multifactorial la
forma y tamafio de las estructuras anatémicas
determinan el desempefio funcional del organismo
(Swartz 1991). Sin embargo, también toma en cuenta
que las interacciones ecoldgicas del individuo
localmente pueden alterar su desempefio funcional,
dependiendo de las caracteristicas del habitat,
recursos disponibles y condiciones. El analisis
ecomorfoldgico puede considerar estructuras
particulares de un organismo, asi como, una
caracterizaciéon completa o exhaustiva de todo un
sistema estructural anatdmico que expliquen las
funciones ecoldgicas del individuo (Swartz et al. 2003).
Por lo tanto, en el caso de los murciélagos, analizar el
tamafio y la forma de las alas permite describir la
capacidad de vuelo (agilidad y maniobrabilidad) de
cada especie (Norberg y Rayner 1987; Norberg et al.
1993; Mancina et al. 2012). La agilidad consiste en la
velocidad a la que puede iniciarse un giro o cambio de
direccion, mientras que la maniobrabilidad se define
como el espacio en el que se puede dar un giro a una
velocidad especifica (Norberg y Rayner 1987). Para
medir la agilidad y maniobrabilidad es necesario tomar
en cuenta la teoria de giro en vuelo (Norberg y




Norberg 1971) que menciona, que un individuo debe
de mantener en equilibrio tres fuerzas para realizar un
giro, la fuerza de inercia provocada por el peso del
animal en movimiento, el empuje del individuo
provocado por la velocidad en la que realiza el giro y la
fuerza lateral que contrarresta las dos fuerzas
anteriores mediante el batido de las alas. El tamafoy
la forma alar del murciélago delimita la cantidad de
fuerza lateral que puede desarrollar, caracteristicas
como baja carga alar provocan que el murciélago
genere la mayor fuerza lateral permitiendo estabilizar
el giro. Por otra parte, se considera que un individuo
agil y maniobrable presenta, area alar grande,
envergadura pequefia y relacién de aspecto bajo, que
le permiten al individuo contrarrestar la fuerza lateral
de giro, girar en espacios pequefios y mayor resistencia
al viento en la punta del ala, respectivamente (Norberg
y Rayner 1987). Por lo tanto, es posible medir la
agilidad y maniobrabilidad de los murciélagos
comparando los valores de carga alar, relacién de
aspecto e indice de punta entre individuos.

La maniobrabilidad y agilidad estan intimamente
relacionadas con la actividad de forraje de dos formas:
el desempeno de vuelo delimita la aerdsfera en la que
un murciélago puede volar para obtener su alimento y
condiciona su éxito al conseguir el alimento (Kalko y
Handley 2001; Kalko et al. 2008; Mancina et al. 2012).
Por lo tanto, al describir la agilidad y la
maniobrabilidad y correlacionarlas con la dieta de
cada especie, se pueden inferir de forma tedrica las
aerdsferas que utilizan (Swartz et al. 2003; Kalko et al.
2008; Mancina et al. 2012). Las aérosferas de forraje
que describen Kalko et al. (1996) se describen a través
de la complejidad estructural aérea mediante la
observacion y captura de especies. Ellos mencionan
que los espacios aéreos que utilizan los murciélagos
para forrajear tienen dos caracteristicas principales:
espacios aéreos despejados y espacios aéreos
desordenados, estos ultimos hacen referencia al
sotobosque y el borde de la vegetacion.

Describir ensambles de especies por caracteristicas de
vuelo, zona de forraje y tipo de dieta nos permite
definir cdmo se establecen las comunidades a escala
local, al entender los mecanismos de segregacion
espacial y tréfica entre especies que pertenecen a
diferentes gremios alimenticios (Marinello y Bernard
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2014), y entre especies que pertenecen al mismo
gremio alimenticio; por ejemplo, entre las especies de
las familias Mormoopidae y Natalidae.

El objetivo de este trabajo es definir y proponer los
ensambles de especies que integran una comunidad de
murciélagos cavernicolas neotropicales con base en el
desempefiio de vuelo, la zona de forraje y el gremio
alimenticio. Como hipdtesis esperamos que existan
diferentes ensambles dentro de la comunidad de
murciélagos cavernicolas que se diferencien por sus
desempeiios de vuelo y dieta. Especies que dependen de
vuelo activo para conseguir alimento como las especies
artropodivoras, tendran mayor desempeiio de agilidad y
maniobrabilidad durante el vuelo y explotaran aerdsferas
complejas. En contraparte, especies que no dependen del
vuelo activo para conseguir alimento como las especies
hematodfagas o nectarivoras, tendran desempefios de vuelo
menos agiles y maniobrables y explotaran aerdsferas
despejadas. Por ultimo, esperariamos que especies que
comparten gremio alimenticio como los artropodivoros,
tengan diferentes desempefios de vuelo debido a las
preferencias en dieta y por lo tanto exploten distintas
zonas de forraje.

Materiales y Métodos

Area de estudio. Se estudié la comunidad de murciélagos
de la cueva “El Vado de la Chachalaca” (19° 21’ 12.09” N; -
96° 39’ 30.27” W, 449 msnm), localizada cerca de la
poblacién Villa de Emiliano Zapata, en el municipio de
Emiliano Zapata, Veracruz, México (Figura 1). El tipo de
vegetacion original de la zona es el bosque tropical
caducifolio (Rzedowski 2006); sin embargo, actualmente es
un mosaico de vegetacion compuesto por fragmentos de
bosque secundario, relictos de bosque tropical caducifolio
y dreas de actividad ganadera y agricola. La vegetacidn
circundante a la cueva corresponde principalmente a
relictos de bosque tropical caducifolio (Figura 1). La
temperaturay la precipitacién anual promedio en la zona
es de 25.2 °Cy 2,779 mm, respectivamente. Las lluvias se
registran de junio a septiembre con un periodo prolongado
de secas en los meses restantes.

Captura de murciélagos y nota nomenclatural. Se
realizaron colectas de una noche por mes durante un
periodo de un afio, desde el mes de marzo del 2016 a
marzo del 2017. Para la captura de murciélagos se



utilizaron trampas de arpa colocadas en la entrada de la
cueva. Se establecié un tiempo de captura de tres horas a
partir del ocaso. Durante la colecta, se contaron e
identificaron todos los murciélagos capturados. La
identificacion se realizé6 mediante la clave de Medellin et
al. (2008) para el uso de P. mesoamericanus seguimos a
Pavan y Marroig (2016, 2017).

Gremios alimenticios. La descripcion de la dieta de
Mormoops megalophylla y Pteronotus mesoamericanus se
realizé por analisis de contenidos estomacales. Se
sacrificaron 15 hembras y 15 machos adultos de cada
especie. A estos individuos se les extrajo el contenido
estomacal e intestinal, los cuales fueron trasportados al
laboratorio inmersos en una capa de hielo. En el
laboratorio se analizaron los contenidos estomacales de M.
megalophylla y P. mesoamericanus por separado. Los
insectos presentes en el contenido estomacal se
identificaron hasta el nivel de orden mediante los métodos
de Whitaker et al. (1996, 2003).

Para definir la dieta de Natalus mexicanus se emplearon
las identificaciones de insectos del contenido estomacal de
30 individuos adultos colectados por el grupo de
investigacion de marzo del 2003 a marzo del 2005. Los
contenidos estomacales fueron extraidos y analizados en el
laboratorio mediante el método antes descrito. Los
individuos y contenidos estomacales pertenecen a una
poblacién de N. mexicanus localizada en el Estado de
Colima, México (Torres-Flores y Lépez Wilchis 2018).

Diphylla ecaudata y Desmodus rotundus se categorizaron
en cuanto a su dieta como murciélagos hematdéfagos de
aves y mamiferos, respectivamente, con base en
informacién publicada por Ruschi (1951), Goodwin y
Greenhall (1961), Estefano et al. (2015) e lIto et al. (2016).
A Glossophaga soricina se le definié como una especie con
dieta nectarivora segun los datos de Sanchez y Alvarez

(2000).

Para determinar los grupos de especies con mayor
similitud entre sus dietas de acuerdo con la descripcién de
la dieta obtenida para cada especie, se realizd un analisis
de similitud Bray-Curtis con el programa Past 3 (Hammer y
Harper 2006). Morfometria alar. Para calcular el area alar
del antebrazo y la punta alar, asi como el area total del ala

Figura 1. Mapa de ubicacion de la cueva “Vado de la Chachalaca”.
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(Gager et al. 2016), se realizd lo siguiente. Los individuos
fueron inmovilizados de forma mecdnica sobre una hoja de
papel milimétrico donde se dibujé el contorno del ala.
Posteriormente, se recortd cada porcion alar en la hoja de
papel y se calculd el area con base en el método para
determinar dreas de poligonos irregulares de Jonckhere et
al. (2004). Cada porcién de papel milimétrico se pesé con
una bascula electrénica digital (SCALE modelo 100g/0.01g);
ademas, se pesd un area definida de 10 cm? de la misma
hoja de papel milimétrico. Por ultimo, los valores de peso
obtenidos en la bdscula se usaron en la siguiente ecuacion
para calcular cada area AP = Pa x Am/Pam. Donde: AP es
el rea de la porcion, Pa es el peso del drea alar recortada,
Am es el drea conocida (10 cm?) y Pam es el peso del area
conocida.

De igual manera, se midié la longitud del quinto dedo
del ala derecha con un vernier, se pesé al individuo
con una bascula electrdnica (SCALE modelo
100g/0.01g) y con un escalimetro se midid la
envergadura alar. Con los datos antes mencionados y
las dreas de cada porcidn alar, se calculd la relacién de
aspecto, carga alar e indice de punta,
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siguiendo las ecuaciones propuestas por Moreno et al.
(2006) y Gager et al. (2016).

Con los datos obtenidos se realizaron comparaciones
estadisticas con pruebas de hipdtesis de t de Student

mayor o igual al percentil 75 de la distribucion, x >
8.931 (Mg/S/Nm=2); un valor medio corresponde a la
media estadistica, 5.265 < x < 8.931 (Mg/S/Nm?2); y un
valor bajo corresponde a valores iguales o menores al
percentil 25, x £ 5.265 (Mg/S/Nm2). Para la relacién de
aspecto se siguid la misma metodologia, los valores,
de alto a bajo, fueron los siguientes: A 2 6.496, 5.189 <
A<6.496y A <5.189. Con base en este mismo
criterio, se asignaron los valores altos, medios y bajos
de relacion de aspecto y carga alar entre los grupos de
especies resultantes en el andlisis de similitud por tipo
de dieta y de forma inversamente proporcional,
asignamos las categorias de agilidad y maniobrabilidad
(baja, media vy alta) para cada grupo.

Ensambles. Se realizé una ordenacién multivariada
mediante el método de anadlisis de correspondencia
candnico (CCA, canonical correspondence analysis) con

Especie Envergadura (S/m)  Area alar total (S/m?)  Relacién de aspecto (A) Carga alar (Mg/S/Nm-) I::::Z (:; N
Dyphylla ecaudata 0.373 £ 0.003 0.0010 + 0.00004 5.927 £ 0.250 17.189+0.511 0.7011 £ 0.031 9
Desmodus rotundus 0.365 + 0.006 0.0011 + 0.00006 6.210 £ 0.146 19.380 +1.001 0.784 +0.129 5
Glossophaga soricina 0.248 + 0.005 0.0005 + 0.00002 6.530£0.224 11.968 +0.951 0.756 £ 0.275 5
Mormoops megalophylla 0.325 +0.003 0.0010 + 0.00002 5.677 £ 0.209 7.438 £ 0.256 0.453 £ 0.035 30
Natalus mexicanus 0.263 +0.002 0.0006 + 0.00002 5.998 +0.216 4.330+0.185 0.203 +0.014 30
Pteronotus mesoamericanus 0.351 +0.002 0.0011 +0.00003 5.784 +0.193 7.146 £ 0.251 0.164 + 0.008 30

con las variables de relacion de aspecto y carga alar
entre la comunidad aqui analizada y dos comunidades
mas, la primera de ellas compuesta de especies
estrictamente cavernicolas (Torres-Flores y Lépez-
Wilchis 2018) y las segunda con especies
principalmente insectivoras, pero no estrictamente
cavernicolas (Furey y Racey 2016). Con estas
comparaciones pretendemos identificar si es posible
caracterizar la comunidad de murciélagos cavernicolas
con respecto a sus caracteristicas alares. Por otra
parte, al considerar la hipétesis de que las especies
son mas agiles y tienen mejor maniobrabilidad cuando
presentan valores bajos en relacion de aspecto y carga
alar (Norberg y Rayner 1987), se decidié hacer una
escala para cuantificar y clasificar los valores como
bajos, medios y altos en funcién de estas variables. El
intervalo estadistico de carga alar y la relacion de
aspecto de todas las especies encontradas en este
estudio se dividieron en tres categorias. Con respecto
a la carga alar, se considerd un valor alto cuando era
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el programa Past 3 (Hammer y Harper 2006). Las
variables categodricas fueron el tipo de dieta y las
caracteristicas alares de envergadura, indice de punta,
carga alar y relacidn de aspecto. Con respecto a los
datos de dieta se realizd lo siguiente. Para las especies
M. megalophylla, N. mexicanus y P. mesoamericanus
se usaron datos cuantitativos que representan partes
de insectos en el contenido estoma-

Tabla 1. Caracteristicas alares por especies, valores promedio y error esténdar.
cal. Sin embargo, los datos cualitativos de dieta obtenidos
por bibliografia para las especies D. rotundus, D. ecaudata
y G. soricina fueron transformados a datos cuantitativos de la
siguiente manera. A cada individuo se le asigné un valor
aleatorio entre 1 y 10 dentro de su gremio alimenticio, sangre
de mamiferos para D. rotundus, sangre de aves para D.
ecudata y néctar para G. soricina. El valor obtenido por
individuo fuera de su gremio alimenticio fue igual a 0.1. Por
ultimo, para normalizar los datos de partes de insectos y los
valores atribuidos a los gremios hematofagos y nectarivoros,



se transformaron los datos a escala logaritmica natural y se
sumaron tres unidades para evitar nimeros negativos, estos
datos son los que se usaron para el andlisis CCA. Los grupos
resultantes del CCA son los ensambles que se proponen en
esta investigacidn. Estos ensambles fueron nombrados de la
siguiente forma: 1) nombre de la comunidad a la que
pertenecen “murciélagos neotropicales cavernicolas”, 2)
nombre del gremio alimenticio al que pertenecen (i.

e., “artropodivoros”) y 3) aerdsfera en la que desarrollan la
actividad de forraje, (i. e., “sotobosque”).

Para el sacrificio de los murciélagos se emplearon las
recomendaciones de Sikes et al. (2016) y se tomaron en
cuenta los lineamientos éticos de la Division de Ciencias
Bioldgicas y de la Salud de la Universidad Auténoma
Metropolitana-lztapalapa (Anénimo 2010). Los permisos
federales que avalan esta colecta son SGPA/DGVS Nos.
09131/14, 05853/13 y CC 08450/92.

Resultados

Se analizaron un total de 109 individuos que representan seis
especies residentes permanentes en la cueva: Diphylla
ecaudata (n = 9), Desmodus rotundus (n = 5), Glossophaga
soricina (n =5), Mormoops megalophylla (n = 30), Natalus
mexicanus (n = 30) y Pteronotus mesoamericanus (n = 30). La
proporcién de gremios en la comunidad analizada es de 82.6
% de especies artropodivoras, 12.8 % de especies
hematéfagas y 4.6 % de especies nectarivoras. Las
caracteristicas alares para cada especie se observan en la
Tabla 1. Con respecto al tipo de dieta de los murciélagos
presentes en la comunidad, detectamos cuatro grupos bien
definidos (Figura 2) por el método de Bray Curtis (Bray y
Curtis 1957), los cuales fueron discriminados principalmente
por gremio alimenticio, como era de esperarse, diferenciando
a los hematdfagos (D. rotundus y D. ecaudata), nectarivoros
(G. soricina) y artropodivoros (N. mexicanus, M. megalophylla
yP.
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mesoamericanus). Sin embargo, en el gremio artropodivoro
encontramos dos grupos definidos. El primer grupo lo
componen Unicamente individuos de N. mexicanus (Figura
2), el cual se denomind “Murciélagos con dieta de
artréopodos no voladores”, ya que su principal fuente de
alimento son opiliones, aunque también consumen
insectos voladores como lepidépteros (Tabla 2). El
segundo grupo, compuesto por M. megalophyllay P.
mesoamericanus, se denomind “Murciélagos con dieta de
artrépodos voladores”, ya que la principal fuente de
alimento son lepidépteros, dipteros, tricépteros y
hemipteros (Tabla 2). Los resultados de los contenidos
estomacales analizados y la clasificacién de alimento por
especie se observa en la Tabla 2.

Sobre la caracterizacion morfométrica alar de la
comunidad de murciélagos cavernicolas neotropicales
encontramos que, al comparar las caracteristicas de
relacidn de aspecto y carga alar promedios de la
comunidad analizada en este estudio respecto a una
comunidad de murciélagos cavernicolas ubicada en el
estado de Colima al oeste de México (Torres-Flores y Lépez
Wilchis 2018), no se encontraron diferencias significativas
en los promedios de relacién de aspecto (X = 5.88 A; t;; =
-2.002; p = 0.071), y carga alar (X = 8.06 Mg/S/Nm=2; t,, =
-1.990; p = 0.072). Cabe destacar que ambas comunidades
son de murciélagos cavernicolas neotropicales; sin
embargo, la composicion de especies es diferente. Torres-
Flores y Lopez Wilchis (2018) reportan la presencia de P.
davyi, P. personatus y Macrotus waterhousii, asi como, la
ausencia de D. rotundus y D. ecaudata. Por otra parte,
observamos que no existen diferencias significativas para
ambas variables relacion de aspecto (t;=-2.21; p = 0.077)
y carga alar (t;=-0.766; p = 0.477) al comparar nuestros
datos con una comunidad dominada por organismos
artropodivoros no estrictamente cavernicolas
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Figura 2. Agrupamiento de individuos por tipo de alimento mediante el método de Bray-
Curtis. Codigo de colores: Amarillo N. mexicanus, verde M. megalophylla, azul P.
mesoamericanus, rojo claro D. ecaudata, rojo intenso D. rotundus y Morado G. soricina.

(Furey y Racey 2016). Con base en estas
observaciones, podria decirse que las especies que
integran la comunidad de murciélagos cavernicolas
neotropicales tienen alas con forma y tamafio similar,

probablemente dominadas por caracteristicas alares
de individuos artropodivoros. Las alas de las especies
presentes en la comunidad de murciélagos
cavernicolas neotropicales presentan valores
promedio de relacién de aspecto y carga alar de 5.99 +
0.21 Ay 7.28 £ 0.90 Mg/S/Nm?, respectivamente.

Respecto al desempeno de vuelo de los cuatro grupos
resultantes por seleccién de alimento en la comunidad
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se encontré lo siguiente. El primer grupo lo
conforman individuos de las especies D. rotundus y D.
ecaudata. Estas especies tienen el desempefio mads
bajo de agilidad y maniobrabilidad, ya que los
promedios en relacidon de aspecto y carga alar de estas
especies son los mas altos entre todas las especies
analizadas (Tabla 3). El segundo grupo esta compuesto
por individuos de N. mexicanus, que representan la
especie con el mejor desempefio en maniobrabilidad y
agilidad, al tener los valores mas bajos en promedio de
relacidn de aspecto y carga alar (Tabla 3). El tercer
grupo lo componen individuos de las especies P.
mesoamericanus y M. megalophylla, el promedio
obtenido para los valores de relacién de aspecto y
carga alar (Tabla 3) representan un desempefio de
agilidad y maniobrabilidad media de vuelo en
comparacion con los otros grupos. El tdltimo grupo lo
conforman individuos de G. soricina, estos individuos
comparten valores altos de carga alar con el grupo uno
(11.968 Mg/S/Nm=) y valores medios de relacién de
aspecto con el grupo tres (6.530 A), debido a esto los
categorizamos como murciélagos con agilidad y
maniobrabilidad media-baja (Tabla 3).



Con el CCA se forman cuatro grupos definidos (Figura
3). Los primeros dos ejes del analisis explican el 99.89
% de la variacion total. El eje 1 esta definido por
diferentes variables, dentro de tipo de alimento lo
definen, aranae, hemiptera e hymenoptera y dentro
de variables morfometricas los definen, carga alar,

Discusion

Composicion de especies. Se han registrado
aproximadamente 20 especies de murciélagos
neotropicales en el drea de estudio pertenecientes a
familias Phyllostomidae, Natalidae y Mormoopidae
(Moreno et al. 2006). Seis de estas especies son

Tabla 2. Dieta por especie. Para especies insectivoras, los niUmeros representan la cantidad de partes de insectos encontradas. Los circulos indican el orden de mayor a menor cantidad

de partes de insectos encontradas; los cuatro circulos son el orden mds consumido. NP = no presente y P = presente.

Dyphylla Desmodus

ecaudata rotundus Glossophaga soricina Mormoops megalophylla  Natalus mexicanus  Pteronotus mesoamericanus
Lepidoptera NP NP NP 1515 °°°° 940 °*° 869 °*°°
Coleoptera NP NP NP 369 °°° 580 281 °*°
Trichoptera NP NP NP 142° NP 187°°
Diptera NP NP NP 151°° 630 °° 111
Hemiptera NP NP NP 103 NP 127 °
Ephemeroptera NP NP NP 26 NP 118
Hymenoptera NP NP NP 6 30° 12
Aranae NP NP NP NP 970 °°°° NP
Sangre mamiferos NP P NP NP NP NP
Sangre aves P NP NP NP NP NP
Néctar NP NP P NP NP NP

relacion de aspecto e indice de punta. El eje 2 estd
definido por las variables de dieta, hemiptera, aranae y
ephemeroptera y por la variable morfométrica
envergadura. Existe concordancia entre el tipo de
dieta de los individuos con respecto a las
caracteristicas alares. Los individuos hematdéfagos (D.
rotundus y D. ecaudata) estan asociados
principalmente con una alta carga alar (Figura 3). Por
el contrario, los individuos artropodivoros con
predileccidn por artrépodos no voladores (N.
mexicanus) son mayormente asociados con una baja
carga alar (Figura 3). Los murciélagos que tienen
mayor area total alar (M. megalophylla y P.
mesoamericanus) se asocian con dietas artropodivoras
con predileccion por el consumo de lepidépteros,
dipteros, tricopteros y hemipteros (Figura 3). Por
ultimo, los individuos con alta carga alar y media
relacién de aspecto se asocian con individuos
nectarivoros (G. soricina; Figura 3). También se
observan los cuatro grupos que representan los
ensambles que se proponen en este trabajo, los cuales
componen a la comunidad de murciélagos cavernicolas
neotropicales (Figura 3).
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residentes permanentes en la cueva que se estudio.

La diferencia entre el nimero de especies encontradas
en la cueva respecto al total de especies registradas
en el drea se debe a que no todos los murciélagos del
area son estrictamente cavernicolas. De las especies
cavernicolas reportadas para esta zona por Moreno et
al. (2006) no se registraron en la cueva a P. personatus
y P. davyi. Una posible explicacién es que hay mas
cavernas en la zona que albergan murciélagos donde
se pueden refugiar estas especies. Por lo tanto, las seis
especies que registramos representan una fraccién de
la comunidad de murciélagos cavernicolas presentes
en el drea de estudio.

La proporcion de gremios alimenticios encontrada en
este estudio difiere con lo reportado por Garcia et al.
(2015) para una comunidad de murciélagos
neotropicales cavernicolas en Venezuela. Ellos
reportan 16.6 % de artropodivoros, 16.6 % de
hematdfagos y 66.0 % de frugivoros. Por otra parte, en
una comunidad de murciélagos cavernicolas
neotropicales que se localiza en el estado de Colima,
Meéxico, se reportd una proporcion de gremios de 71.0
% de artropodivoros, 14.2 % nectarivoros y 14.2 %



frugivoros (Torres-Flores y Lépez-Wilchis 2018), que
también difiere a lo encontrado en este estudio. Sin
embargo, es importante destacar que el gremio
artropodivoro es el predominante en la comunidad de
murciélagos cavernicolas, y es representado
principalmente por las especies de las familias
Mormoopidae y Natalidae a lo largo de la regién
neotropical en México y en algunas zonas de
Centroamérica (Garcia et al.
2015; Torres-Flores y Lépez-Wilchis 2018; Rodriguez-Duran
2020).
Caracteristicas de vuelo de las especies neotropicales
cavernicolas. Segun los datos reportados por Norberg y
Rayner (1987), el intervalo de dispersion estadistico de
relacion de aspecto y de carga alar en murciélagos abarca
de54Aal1l1.1Ayde4.1 Mg/S/Nm2a35.7 Mg/S/Nm?,
respectivamente. Al comparar los promedios de relacion
de aspecto y carga alar obtenidos en la comunidad de
murciélagos cavernicolas aqui analizada (Tabla 1) contra el
intervalo de dispersién obtenido por Norberg y Rayner
(1987), se observa que la comunidad de murciélagos
cavernicolas neotropicales se ubica por debajo de la media
en cada una de las variables. Se sabe que los valores bajos
de relacion de aspecto y carga alar generan mayor agilidad
y maniobrabilidad en el vuelo y que se relacionan con
vuelos en zonas estructuralmente complejas (Norberg y
Rayner 1987; Norberg 2002; Mancina et al. 2012; Marinello

y Bernard 2014). Por lo tanto, podemo decir que, las
caracteristicas alares que encontramos en las especies que
componen la comunidad de murciélagos neotropicales
cavernicolas en general son alas redondeadas y con baja
carga alar, que favorecen un forraje activo durante el vuelo
y su desarrollo en aerdsferas estructuralmente complejas
(Norberg y Norberg 2012), posiblemente estas
caracteristicas podrian estar determinadas en su mayoria
por las caracteristicas alares de las especies insectivoras,
gue como ya habiamos mencionado son el gremio
predominante.

Definicion de ensambles por caracteristicas de vuelo, dieta
y zona de forraje. En las caracteristicas alares del cuarto
grupo integrado por individuos de la especie G. soricina
(Figura 3), se observa que tienen carga alar alta, lo que
indica que necesitan bastante fuerza de sustentacion para
mantener el vuelo. Esto condiciona el vuelo a velocidades
bajas, ya que, al disminuir la velocidad, se pierde fuerza de
sustentacién (Mancina et al. 2012). Por otra parte,
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presentan alta relacion de aspecto, lo que indica que no
pueden hacer cambios de direccion dentro de espacios
reducidos (Findley et al. 1972), pues al intentarlo tendrian
gue disminuir la velocidad y, por lo tanto, perder la
sustentacion de vuelo. Ademas, debido a los valores de
relacidn de aspecto e indice de punta que presentan,
pueden volar con rapidez con poco desgaste energético,
gracias a que tienen un menor arrastre del viento
(Hedenstrd y Johansson 2015).

Con base en las caracteristicas alares antes mencionadas,
se considera que este grupo de individuos tiene agilidad y
maniobrabilidad media-baja en comparacién con los otros
grupos (Tabla 3; Figura 3). Tedricamente, los individuos de
G. soricina deberia evitar vuelos en aerdsferas
estructuralmente complejas que requieran giros o
maniobras frecuentes y repentinas, por ejemplo, al interior
del sotobosque. Sin embargo, esta especie se ha
encontrado de forma natural en aerdsferas
estructuralmente complejas. Kalko et al. (2008) clasifican a
G. soricina como un murciélago que vuela principalmente
en espacios estrechos haciendo referencia a la aerdsfera
dentro del sotobosque. Por otra parte, Carvalho et al.
(2013) lo describen como un murciélago que vuela
principalmente alrededor del dosel. Tomando en cuenta el
desempeiio de vuelo que presenta esta especie, se podria
decir que los espacios aéreos despejados le son mas
favorables, aunque tienen la facultad de desarrollar su
vuelo en el interior del sotobosque, asi como alrededor del
dosel.

Con respecto a la dieta de G. soricina, Sanchez y Alvarez
(2000) mencionan que cerca del 80 % de su dieta se
compone del néctar producido por Mastichodendron sp.,
Cordia alliodora, Ceiba pentandra, Crescentia alata,
Pseudobombax ellipticum, Ipomoea sp., Mucuna sp.,
Combretum farino-




Tabla 3. Promedio y error estandar de las caracteristicas alares por grupo.

aerdéferas de sotobosque y dosel, concordando con su

Area alar Relacién de ; Agilidad y
Grupo Especie Envergadura total aspecto Carga alar Indice de punta |- Liobrabilidad

0.001 +

1 D. rotundus y D. ecaudata 0.370 £ 0.003 0.00004 6.027 £ 0.169 17.971 +0.546 0.730+0.048 Baja
0.001 +

2 N. mexicanus 0.263 £ 0.001 0.00002 5.736 £ 0.216 4.378 £0.185 0.392+0.030 Alta
0.001 +

3 M. megalophyllay P. mesoamericanus 0.340 + 0.003 0.00001 5.628 £ 0.141 6.989+0.179 0.546+0.054 Media
0.001 +

4 G. soricina 0.248 + 0.005 0.00002 6.530 +0.224 11.968 +0.951 0.756 +0.275 Media-Baja

sum, Agave sp. y Stenocereus sp., plantas que forman
parte de dos estratos arbdreos: el sotobosque y el
dosel. Por lo anterior, se puede deducir que el
desempefio de vuelo de esta especie se favorece en
aerosferas estructuralmente no complejas, aunque

~

Eje 2

~

desempefiio de vuelo y caracteristicas alares.

Tomando en consideracion las caracteristicas de vuelo,
zona de forraje y dieta de este grupo, representado
por G. soricina, se propone el ensamble denominado

Ensamble 2: Murciélagos neotropicales
cavernicolas artropodivoros de vuelo facultativo
. (M. megalophyllay P. mesoamericanus)

-30-

Ensamble 1: Murciélagos neotropicales cavernicolas
artropodivoros de sotobosque (V. mexicantis)

Eje 1

nectarivoros de vuelo facultativo

d
40

---------- Indice de punta

Ensamble 4: Murciélagos
neotropicales cavernicolas
hematdfagos de dreas semi - abiertas
(D. ecaudatay D. rotundus)

Ensamble 3: Murciélagos
neotropicales cavernicolas

(G. soricina)

Figura 3. Andlisis candnico de correspondencia entre las caracteristicas alares y los contenidos estomacales de las especies de murcilagos analizadas.

acostumbra volar entre estos dos estratos arbéreos,
uno de ellos complejo, para conseguir su alimento
(Norberg et al. 1993; Marinello y Bernard 2014). Por
ultimo, se ha reportado que G. sorcina puede
introducir en su dieta algunos insectos como
lepidopteros, dipteros y coleopteros cuando escasea la
produccién de néctar, efecto que sucede
principalmente en ecosistemas estacionales (Howell
1974; Clare et al. 2011). Esta conducta alterna entre
nectarivoro y artropodivoro en la dieta de G. soricina
puede explicar que ocupe de forma alterna las

“Murciélagos neotropicales cavernicolas nectarivoros
de vuelo facultativo” (Figura 3). Algunas especies que
podrian agregarse a este ensamble, y que no
encontramos en la comunidad que se analizd, son
aquellas que pertenecen a la subfamilia
Glossophaginae y el género Leptonycteris.

El grupo uno integra las caracteristicas alares y de
desempeiio de vuelo de los individuos de Desmodus
rotundus y Diphylla ecaudata. Este grupo tiene el
valor mas alto de carga alar y el segundo valor mas
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alto en relacién de aspecto de entre todos los demas
grupos (Tabla 3; Figura 3), lo que indica que necesitan
mucha fuerza de sustentacién para sostener el vuelo y,
ademas, no pueden girar a alta velocidad ni en
espacios reducidos. Sin embargo, estas especies son
las que tienen menos arrastre del viento, lo que les
permite volar distancias mas grandes en areas
despejadas (Hedenstré y Johansson 2015). Tomando
en cuenta estas caracteristicas, son las especies menos
agiles y maniobrables en comparacién con el resto de
las especies de la comunidad. Estas especies
tedricamente deberian de volar en aerdsferas con
poca complejidad estructural, espacios que estan
relacionados con la periferia del dosel y senderos
despejados a través de la vegetacion. Sin embargo,
Kalko et al. (2008) y Carvalho et al. (2013) coinciden en
que D. rotundus vuela dentro del sotobosque, lo que
no es compatible con la inferencia tedrica del
desempeio de vuelo que nosotros describimos. Por
otra parte, Carvalho et al. (2013) registraron que D.
ecaudata vuela a la altura del dosel, lo que concuerda
con lo que se describe en este estudio. A pesar de que
las caracteristicas alares de estos murciélagos, en
teoria, favorecen el vuelo en aerdsfereas
estructuralmente no complejas segun los datos de este
estudio, estas especies suelen volar dentro del espacio
aéreo del sotobosque. Una posible explicacion a esta
contradiccidn es que estas especies vuelan en el
espacio aéreo del sotobosque por resguardo o
proteccion de depredadores (Sanchez- Herndndez et
al. 2006). Otro aspecto a considerar es que las
capacidades de vuelo de ambas especies no estdn
altamente relacionadas con la actividad de forraje, ya
gue consumen su alimento posados en su presa.

Con respecto a la dieta de estas especies, D. ecaudata
tiene un tipo de alimentacion especialista, consume
principalmente sangre fresca proveniente de aves
(Uieda 1996; Ito et al. 2016). Cuando hay escasez de
este alimento, se pueden alimentar ocasionalmente
de sangre fresca de mamiferos como porcinos, ovinos,
equinos e incluso de humanos (Ruschi 1951; Ito et al.
2016). Por otra parte, D. rotundus no es especialista
en su dieta y se puede alimentar de sangre de reptiles,
mamiferos y aves (Goodwin y Greenhall 1961;
Estefano et al. 2015). Por lo tanto, en la actualidad,
los recursos alimenticios de estas especies estan

principalmente confinados a corrales o encierros
(Estefano et al. 2015), y las conductas de vuelo estan
mas relacionadas con el desplazamiento hacia estos
encierros y no para el forraje activo durante el vuelo.
Por lo anterior, se sugiere que las caracteristicas alares
gue presentan son mas favorables para desplazarse
distancias grandes con poco desgaste energético
(Sdnchez- Hernandez et al. 2006) en lugares
semiabiertos, y asi llegar a presas silvestres o a los
encierros donde estdn las principales fuentes de
alimento.

Tomando en consideracidn las caracteristicas de vuelo,
zona de forraje y dieta de este grupo, el cual es
representado por las caracteristicas de los individuos de D.
rotundus y D. ecaudata, se propone el ensamble
“Murciélagos neotropicales cavernicolas hematéfagos de
areas semiabiertas” (Figura 3). Se optd por el término
semiabierto porque a pesar de que este grupo de
individuos es el mas apto para volar en lugares abiertos
con poca complejidad estructural, aun pertenecen a la
comunidad de murciélagos cavernicolas neotropicales que,
como ya se habiamos mencionado, son especies que se
desarrollan en sotobosque, dosel y subdosel. La Unica
especie que podria incluirse en este ensamble es D. youngi.

El grupo tres que integra las caracteristicas alares y
desempefio de vuelo de los individuos de M. megalophylla
y P. mesoamericanus presenta carga alar media y relacion
de aspecto alto en comparacidn con las demds especies de
la comunidad (Tabla 3). La relacién de aspecto alta no les
permite hacer cambios de direccién dentro de espacios
pequefios a velocidades altas. Sin embargo, si pueden
realizar giros en espacios reducidos, ya que los valores
medios de carga alar les permiten disminuir la velocidad
sin perder sustentacién, de tal forma que logran hacer
giros al reducir su velocidad (Mancina et al. 2012). Por otra
parte, en comparacién con los dos primeros grupos
definidos en esta investigacidn, estos son individuos que
no pueden recorrer grandes distancias, ya que tienen
mayor arrastre con el viento, lo que generaria mayor
desgaste energético (Hedenstrd y Johansson 2015). Esta
misma condicién hace




que tengan menor velocidad de vuelo en comparacién con los dos grupos antes descritos (Hopkins
et al. 2003). Este grupo de individuos se clasific6 con maniobrabilidad y agilidad media. En teoria,
deberian evitar lugares que demanden alta agilidad y maniobrabilidad (Marinello y Bernard 2014).
Sin embargo, pueden disminuir su velocidad y girar en espacios pequefios lo que les permite volar
en aerésferas medianamente complejas. Segun los datos de este trabajo, se podria inferir que las
zonas de vuelo de estos individuos estan relacionadas con bordes de vegetacidn, lugares
semiabiertos e, inclusive, el interior del sotobosque. Esto concuerda con lo reportado por Kalko et
al. (2008) y Queiroz de Oliveira et al. (2015) quienes registraron que P. mesoamericanus vuela
alrededor e interior del sotobosque. También coincide con lo reportado para M. megalophylla que
se encuentra principalmente volando por encima de arroyos y cuerpos de agua ubicados entre la
vegetacién (Rezsutek y Cameron 1993).

Con respecto a la dieta, los resultados indican que P. mesoamericanus consume principalmente
lepiddpteros, coledpteros y dipteros (Tabla 2). Esta composicién de alimento se ha observado a lo
largo de la distribucidn de P. mesoamericanus (Emrich et al. 2014; Salinas-Ramos et al. 2015). Por
otra parte, también se observé que M. megalophylla presenta una dieta muy similar a la de P.
mesoamericanus, al alimentarse principalmente de lepidépteros, coledpteros y dipteros (Tabla 2).
Esta composicidn concuerda con lo reportado por Rezutek y Cameron (1999) y Boada et al. (2003),
con la diferencia de que ellos reportan el orden dermdptera, que no se identificé en este estudio.
Sin embargo, se encontré que M. megalophylla también se puede alimentar de hemipteros,
himendpteros y efemerdpteros (Tabla 2).

Se observé que entre M. megalophylla y P. mesoamericanus existe una amplia sobreposicién de
nicho tréfico. En la revisidn bibliografica no se encontro este patrdn descrito para estas dos
especies; sin embargo, se ha reportado sobreposicion de nicho tréfico entre M. blainvilleiy P.
quadridens, especies filogenéticamente emparentadas con M. megalophylla y P. mesoamericanus,
respectivamente (Rolfe y Kurta 2012; Rolfe et al. 2014), ademas de que la composicién de
alimento que ellos reportan es muy similar con lo encontrado en nuestros resultados. Se puede
decir que entre M. megalophylla y P. mesoamericanus muy probablemente no exista
diferenciacidn de nicho troéfico. Los principales componentes de la dieta de M. megalophylla y P.
mesoamericanus se encuentran en areas de pastizales, sotobosque y areas cercanas a cuerpos de
agua (MacSwiney et al. 2009). Por lo tanto, el requerimiento alimenticio de ambas especies se
ubica dentro y alrededor del sotobosque, donde su desempefio de vuelo es éptimo.

Tomando en consideracién las caracteristicas de vuelo, zona de forraje y dieta de este grupo,
representado por las caracteristicas de P. mesoamericanus y M. megalophylla, proponemos el
ensamble denominado “Murciélagos neotropicales cavernicolas artropodivoros de vuelo
facultativo”

THERYA  Vol. 12 (2): xxx-xxx

(Figura 3). Se optod por el término “facultativo” porque estas especies pueden volar entre
aerésferas complejas, como el sotobosque, y aredsferas semidespejadas, como el dosel o los
senderos. La facultad de volar entre el sotobosque y el dosel para conseguir el alimento
podria permitir la sobreposicion de su nicho troéfico al disminuir la competencia entre ambas
especies de forma espacial; mientras que una puede realizar su actividad de forraje en el
dosel, la otra lo realiza en el sotobosque o viceversa. Este fendmeno ya se ha reportado para
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otras especies de murciélagos del género Myotis (Kriger et al. 2014). Algunas especies que
podrian pertenecer a este ensamble por sus requerimientos alimenticios y caracteristicas
alares son P. davyi, P. gymnonotus, P. personatus, P. quadridens y M. blainvilli.

El grupo dos, formado por las caracteristicas alares y desempeno de vuelo de los individuos
que representan a la especie N. mexicanus, tiene carga alar media y relacion de aspecto bajo
(Tabla 3). Esta especie necesita la menor fuerza de sustentacidn en comparacién con las
especies anteriores. La baja carga alar le permite reducir la velocidad sin perder sustentacion
durante el vuelo, y la relacién de aspecto medio le permite hacer giros o variaciones de
direccion en espacios pequefios sin tener que reducir la velocidad (Mancina et al. 2012). Estas
caracteristicas permiten considerar a N. mexicanus como un murciélago muy agil y
maniobrable en comparacidn con las demas especies de esta comunidad. Sin embargo, es la
especie que genera el mayor arrastre de viento, lo que le impide volar distancias grandes, asi
como a velocidades altas (Hedenstro y Johansson 2015). Las caracteristicas alares de esta
especie sugieren que puede volar en lugares donde se requieran cambios de direccion, giros y
alteraciones de velocidad frecuentes, caracteristicas relacionadas con aerdsferas
estructuralmente complejas; por ejemplo, al interior del sotobosque (Kalko y Handley 2001;
Kalko et al. 2008).

Con respecto a la dieta de N. mexicanus, segun los datos, el 32 % de lo que consume son
organismos del orden Araneae (Tabla 2). Es posible que también utilice lepidépteros como
segunda fuente de alimento, que representa 30 % de la dieta, y dipteros, coledpteros e
himendpteros, que en conjunto representan cerca del 38 % restante de su dieta (Tabla 3).
Esto discrepa de lo encontrado por Torres-Flores y Lépez Wilchis (2018), quienes reportan que
el 70 % de la dieta de N. mexicanus se compone de organismos del género Araneae, y el 30 %
restante son lepiddpteros y dipteros. Sin embargo, es evidente que la principal fuente de
alimento son los organismos del orden Opiliones.

El area de forraje de N. mexicanus estd delimitada por la localizacién de su principal fuente de
alimento: los opilidnidos, que se localizan generalmente entre rocas, hojas, ramas y suelo
dentro del sotobosque (Acosta et al. 2007). Podria decirse que tanto las caracteristicas alares
del murciélago como la distribucion de su principal alimento delimitan la zona de forraje de N.
mexicanus al interior del sotobosque de forma exclusiva.

Tomando en consideracion las caracteristicas de vuelo, zona de forraje y dieta de este grupo,
el cual es representado por las caracteristicas de los individuos de N. mexicanus, se propone
el ensamble denominado “Murciélagos neotropicales cavernicolas artropodivoros de
sotobosque” (Figura 3). Dentro del listado de caracteristicas alares de Norberg y Rayner
(1987) no existe otro murciélago neotropical con estas caracteristicas; sin embargo, pueden
integrar este ensamble otras especies de la familia Natalidae que se distribuyen en el centro y
sur de América como Natalus major, N. primus, N. stramineus, N. tumidirostris y N.
brevimanus.

Mediante la descripcidn de estos ensamblajes es posible decir que la coexistencia entre las
especies de las familias Natalidae y Mormoopidae estda mayormente relacionada con la
diferenciacidn de la zona de forraje mas que con la diferenciacién de nicho tréfico (Figura 3).
Estas especies podrian disminuir la competencia al realizar las actividades de forraje en dos
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aerésferas distintas. N. mexicanus comparte recursos alimenticios con P. mesoamericanus y
M. megalophylla. Sin embargo, N. mexicanus realiza sus actividades de forraje
principalmente en aerdsferas complejas como el sotobosque, mientas que P.
mesoamericanus y M. megalophylla pueden buscar su alimento tanto en el sotobosque como
en zonas semidespejadas o a la altura del dosel. Diferenciar el area de forraje puede
disminuir la competencia a escala local y permitir la coexistencia entre estas familias.

La comunidad de murciélagos cavernicolas neotropicales se puede caracterizar por tener
valores de relacidn de aspecto y carga alar bajos, los cuales hacen que estas especies tengan
capacidades para volar en aerdsferas que demandan alta maniobrabilidad y agilidad de vuelo,
en comparacion con otras especies del orden Chiroptera. Estas caracteristicas parecen estar
relacionadas con murciélagos con habitos artropodivoros mas que con la composicion de
especies de la comunidad, esto puede ser debido a que el gremio predominante en la
comunidad es el gremio artropodivoro.

Correlacionar las caracteristicas alares, composicidn alimenticia y zona de forraje permite
definir de forma éptima ensambles dentro de una comunidad de murciélagos. Ademas, con
respecto a nuestra hipdtesis, se encontrd que especies que comparten un gremio alimenticio
aun tienen diferencias en la composicidn de alimento, las cuales se manifiestan en las
estructuras alares, generando diferentes desempenfios de vuelo, y por lo tanto entre estas
especies se pueden observar diferencias en las aerdsferas de forraje. Dentro de la comunidad
de murciélagos neotropicales cavernicolas se lograron definir cuatro ensambles que
distinguen las aerdsferas que emplean los murciélagos para la actividad de forraje en tres
zonas diferentes dentro y alrededor del sotobosque. La primera corresponde al interior del
sotobosque, la segunda se compone de murciélagos que pueden volar de forma facultativa
entre el sotobosque y lugares semiabiertos y, por ultimo, murciélagos que vuelan en lugares
semiabiertos, ya sea alrededor del dosel o en senderos. Existen otras especies que pueden
pertenecer a estos ensambles o existir ensambles que no se pudieron identificar debido a la
cantidad de especies que se analizan en este trabajo. Sin embargo, se abre la puerta a nuevas
investigaciones para identificar nuevos ensambles o identificar otras especies dentro de los
ensambles aqui propuestos.

Por ultimo, se logré reconocer la diferenciacidon que existe en las zonas de forraje entre las
especies que representan a las familias Mormoopidae y Natalidae, que podria ser el mecanismo
que utilizan estas especies para disminuir la competencia que produce la superposicion de nicho
tréfico a escala local.
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