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Characterization of assemblages in neotropical cave dwelling bats
based on their diet, wing morphology, and flight performance

FernNANDO SALGADO-MEJIAY, RicARDO LoPEZ-WiLcHIS?*, Luis M. GuevarA-CHUMACERO?, PeDRO L. VALVERDE-PADILLAZ, PABLO CORCUERA MARTINEZ DEL
Rio?, Seralo L. PorTo-RAMIREZ?, IXCHEL RoJas-MARTINEZ*, AND GIHOVANI A. SAMANO-BARBOSA*

' Doctorado en Ciencias Bioldgicas y de la Salud. Universidad Autonoma Metropolitana. Av. San Rafael Atlixco 186, CP. 09340.
Ciudad de México, México. Email: fesame 33@hotmail.com (FS-M).

2 Departamento de Biologia. Universidad Auténoma Metropolitana-lztapalapa. Av. San Rafael Atlixco 186, CP. 09340. Ciu-
dad de México, México. Email: rlw@xanum.uam.mx (RL-W), Imgc@xanum.uam.mx (LMG-C), plvp@xanum.uam.mx (PLV-P),
pcmr@xanum.uam.mx (PCM-R).

*Maestria en Ciencias Bioldgicas. Universidad Auténoma Metropolitana-lztapalapa. Av. San Rafael Atlixco 186, C.P.09340. Ciudad
de México, México. Email: porto106@hotmail.com (SLP-R).

4Maestria en Biologia de la Reproduccién Animal. Universidad Autonoma Metropolitana-lztapalapa. Av. San Rafael Atlixco 186,
CP.09340. Ciudad de México, México. Email: luna210692@hotmail.com (IR-M) y gihovanisamano@gmail.com (GAS-B).

*Corresponding autor

Bats have a great variety of wing morphologies that determines the bat’s flight performance, and this in turn conditions the forage aeros-
phere 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 mem-
bership. 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.

Los murciélagos presentan gran variedad de morfologias alares que determina el desempeio de vuelo del murciélago y condiciona la
aerosfera de forraje y alimento que puede conseguir. Varios estudios han demostrado diferencias en morfologia alar, desemperios de vuelo y
aerosferas 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, desemperio de vuelo y zonas de forraje. Analizar esto permiten entender la segregacién espacial entre especies que com-
parten un gremio tréfico, ademas de identificar ensambles de especies con base en diferencias morfoldgicas alares y desempefio de vuelo.
Nuestro objetivo fue definir los ensambles de especies que integran una comunidad de murciélagos cavernicolas neotropicales con base en
su gremio trofico, desempeno de vuelo y zona de forraje. Se analizd una comunidad de murciélagos cavernicolas neotropicales en Veracruz,
México. La dieta de cada especie se determind por medio de sus contenidos estomacales y revision bibliografica. Ademas, se calculé relaciéon
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 desempenos de vuelo distintos en cuanto a agili-
dad y maniobrabilidad. Hubo concordancia entre la dieta y las caracteristicas alares en el anélisis canénico de correspondencia. Correlacionar
morfologia alar, dieta y zona de forraje permite definir adecuadamente los ensambles de una comunidad de murciélagos. Con respecto a la hi-
potesis, se encontré que especies que comparten un gremio alimenticio muestran diferencias en la composicién de sus alimentos y morfologia
alar, lo que genera diferencias en desempefos 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, hematéfagos de zonas semidespejadas y nectarivoros facultativos.
Por ultimo, se reconocié la segregacion espacial entre las especies de las familias Mormoopidae y Natalidae.
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CARACTERIZACION DE ENSAMBLES

Introduccion

Los murciélagos son el segundo orden de mamiferos
mas diverso en el mundo con mas de 1,400 especies (Burgin
etal. 2018 y American Society of Mammalogists 2020). Este
orden se compone de seis familias con distribucion exclusi-
vamente neotropical: Phyllostomidae, Mormoopidae, Noc-
tilionidae, 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 xeréfilos y selvas
bajas, medianas y altas (Ortega y Arita 1998). Entre las car-
acteristicas 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 investigacién ecoldgica, ya que estas
especies tienen caracteristicas de simpatria y coexisten-
cia a lo largo de su distribucién, 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 estruc-
tura y composicion de sus comunidades (Moreno y Halff-
ter 2000; Kalko y Handley 2001; Stevens et al. 2004; Stoner
2005; Stevens y Amarilla-Stevens 2012). Uno de los princi-
pales ejes de analisis consiste en tratar de explicar la coex-
istencia de especies en escenarios de simpatria con base
en la competencia (Arlettaz 1999; Ashrafi et al. 2011; Salsa-
mendi et al. 2012; Emrich et al. 2014), donde se postula que
la coexistencia se logra al evitar la competencia mediante
la diferenciacién 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 especializacion de
sus dietas en el eje tréfico, donde podemos identificar dife-
rentes gremios alimenticios (i. e., artropodivoros, frugivo-
ros, nectarivoros, hematoéfagos y carnivoros; Denzinger y
Hans-Ulrich 2013). Esta diferenciacién del nicho tréfico se
manifiesta en la especializacion de las estructuras alares,
cuya variabilidad en forma y tamafo proporciona diferen-
tes capacidades de vuelo entre especies (Norberg y Rayner
1987; Norberg et al. 1993; Mancina et al. 2012). Las variacio-
nes en la estructura alar y el desempeno de vuelo estan rel-
acionadas con la especializacion del alimento, lo que hace
evidente la relacion 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 pequenas y redondeadas generalmente son del gre-
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mio artropodivoro; aquellos con alas pequenas y puntiagu-
das 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 masa y tamano corporal
de los murciélagos tiene un gran efecto en el desempefo
de vueloy seleccion de dieta. Murciélagos de tallagrandey
mayor peso se asocian a la seleccion de presas grandes, asi
como, a desemperios de vuelo poco maniobrables y agiles
(Barclay y Brigham 1991), y murciélagos con talla pequefa
y masa corporal menor se asocian a seleccién de presas
pequenas y desempefios de vuelo agiles y maniobrables
(Aldridge y Rautenbach 1987; O'Neill y Taylor 1989).

Aunque la diferenciacién morfoldgica alar entre espe-
cies 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 selecciéon de alimento,
y que debido a esto, no puedan ser relacionadas con la mor-
fologia alar. Sin embargo, es posible que la diferenciacion
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 pro-
porcionan diferentes desemperios de vuelo (Swartz et al.
2003; Kalko et al. 2008; Mancina et al. 2012) y esta diferen-
ciacién 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 desempefio 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 aln son escasos para las especies
neotropicales, y todavia mas en especies neotropicales
cavernicolas. Probablemente esto se deba a la dificultad
para observar a estos individuos durante el vuelo en estas
aerosferas 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 (Nor-
berg y Rayner 1987; Norberg et al. 1993; Norberg 2002).

La ecomorfologia investiga la relacion 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 tamafo de las estruc-
turas anatémicas determinan el desempefio funcional del
organismo (Swartz 1991). Sin embargo, también toma en
cuenta que las interacciones ecoldgicas del individuo local-
mente pueden alterar su desempefo funcional, dependi-




endo de las caracteristicas del habitat, recursos disponibles
y condiciones. El analisis ecomorfolégico puede considerar
estructuras particulares de un organismo, asi como, una
caracterizacion completa o exhaustiva de todo un sistema
estructural anatomico que expliquen las funciones ecoldgi-
cas delindividuo (Swartz et al. 2003). Por lo tanto, en el caso
de los murciélagos, analizar el tamano y la forma de las alas
permite describir la capacidad de vuelo (agilidad y manio-
brabilidad) de cada especie (Norberg y Rayner 1987; Nor-
berg et al. 1993; Mancina et al. 2012). La agilidad consiste
en la velocidad a la que puede iniciarse un giro o cambio de
direccién, 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 fuer-
zas 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 tamafio y la forma alar
del murciélago delimita la cantidad de fuerza lateral que
puede desarrollar, caracteristicas como baja carga alar pro-
vocan que el murciélago genere la mayor fuerza lateral per-
mitiendo estabilizar el giro. Por otra parte, se considera que
un individuo agil y maniobrable presenta, drea alar grande,
envergadura pequena y relacion de aspecto bajo, que le
permiten al individuo contrarrestar la fuerza lateral de giro,
girar en espacios pequenos 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 estdn 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 condi-
ciona 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 correlacionar-
las con la dieta de cada especie, se pueden inferir de forma
teorica 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 refer-
encia 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
como se establecen las comunidades a escala local, al
entender los mecanismos de segregacién espacial y tré-
fica entre especies que pertenecen a diferentes gremios
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alimenticios (Marinello y Bernard 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 ens-
ambles de especies que integran una comunidad de mur-
ciélagos cavernicolas neotropicales con base en el desem-
pefno de vuelo, la zona de forraje y el gremio alimenticio.
Como hipotesis esperamos que existan diferentes ensam-
bles dentro de la comunidad de murciélagos cavernicolas
que se diferencien por sus desempenos de vuelo y dieta.
Especies que dependen de vuelo activo para conseguir ali-
mento como las especies artropodivoras, tendran mayor
desempeno de agilidad y maniobrabilidad durante el vuelo
y explotaran aerdsferas complejas. En contraparte, espe-
cies que no dependen del vuelo activo para conseguir ali-
mento como las especies hematéfagas o nectarivoras, ten-
dran desempeiios de vuelo menos agiles y maniobrables y
explotaran aerdsferas despejadas. Por ultimo, esperariamos
que especies que comparten gremio alimenticio como los
artropodivoros, tengan diferentes desempefnos 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 poblacion
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 (Rze-
dowski 2006); sin embargo, actualmente es un mosaico
de vegetacion compuesto por fragmentos de bosque
secundario, relictos de bosque tropical caducifolio y areas
de actividad ganadera y agricola. La vegetacion circun-
dante a la cueva corresponde principalmente a relictos
de bosque tropical caducifolio (Figura 1). La temperatura
y la precipitaciéon anual promedio en la zona es de 25.2 °C
y 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 real-
izaron colectas de una noche por mes durante un periodo
de un ano, desde el mes de marzo del 2016 a marzo del
2017. Para la captura de murciélagos se utilizaron tram-
pas de arpa colocadas en la entrada de la cueva. Se estab-
lecié 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 medi-
ante la clave de Medellin et al. (2008) para el uso de P. meso-
americanus seguimos a Pavan y Marroig (2016, 2017).

Gremios alimenticios. La descripcién de la dieta de Mor-
moops megalophylla 'y Pteronotus mesoamericanus se real-
iz6 por andlisis de contenidos estomacales. Se sacrificaron
15 hembras y 15 machos adultos de cada especie. A estos
individuos se les extrajo el contenido estomacal e intesti-
nal, los cuales fueron trasportados al laboratorio inmersos
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en una capa de hielo. En el laboratorio se analizaron los
contenidos estomacales de M. megalophyllay P. mesoameri-
canus 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 investig-
acion de marzo del 2003 a marzo del 2005. Los contenidos
estomacales fueron extraidos y analizados en el laborato-
rio mediante el método antes descrito. Los individuos y
contenidos estomacales pertenecen a una poblacién de N.
mexicanus localizada en el Estado de Colima, México (Tor-
res-Flores y Lépez Wilchis 2018).

Diphylla ecaudata y Desmodus rotundus se categori-
zaron en cuanto a su dieta como murciélagos hematéfagos
de aves y mamiferos, respectivamente, con base en infor-
macion publicada por Ruschi (1951), Goodwin y Greenhall
(1961), Estefano et al. (2015) e Ito et al. (2016). A Glossoph-
aga soricina se le definié6 como una especie con dieta nec-
tarivora segun los datos de Sanchez y Alvarez (2000).

Para determinar los grupos de especies con mayor simili-
tud entre sus dietas de acuerdo con la descripcion 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 drea alar del ante-
brazo y la punta alar, asi como el area total del ala (Gager

et al. 2016), se realizé lo siguiente. Los individuos fueron

inmovilizados de forma mecdnica sobre una hoja de papel
milimétrico donde se dibujo el contorno del ala. Posterior-
mente, se recortd cada porcion alar en la hoja de papel y
se calculé el area con base en el método para determinar
areas de poligonos irregulares de Jonckhere et al. (2004).
Cada porcién de papel milimétrico se pesé 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 ultimo, los valores de peso obtenidos en
la bascula se usaron en la siguiente ecuacion para calcular
cada area AP = Pa x Am/Pam. Donde: AP es el area de la
porcioén, Pa es el peso del area alar recortada, Am es el érea
conocida (10 cm?) y Pam es el peso del drea conocida.

De igual manera, se midié la longitud del quinto dedo
del ala derecha con un vernier, se pesé al individuo con
una bascula electrénica (SCALE modelo 100g/0.01g) y con
un escalimetro se midié la envergadura alar. Con los datos
antes mencionados y las dreas de cada porcioén alar, se cal-
culd la relacién de aspecto, carga alar e indice de punta,
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Figura 1. Mapa de ubicacion de la cueva “Vado de la Chachalaca”
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siguiendo las ecuaciones propuestas por Moreno et al.
(2006) y Gager et al. (2016).

Con los datos obtenidos se realizaron comparacio-
nes estadisticas con pruebas de hipotesis de t de Student
con las variables de relacién de aspecto y carga alar entre
la comunidad aqui analizada y dos comunidades mas, la
primera de ellas compuesta de especies estrictamente cav-
ernicolas (Torres-Flores y Lopez-Wilchis 2018) y las segunda
con especies principalmente insectivoras, pero no estricta-
mente cavernicolas (Furey y Racey 2016). Con estas com-
paraciones pretendemos identificar si es posible caracteri-
zar 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 rel-
acion 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 vari-
ables. Elintervalo 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 mayor o igual
al percentil 75 de la distribucién, x = 8.931 (Mg/S/Nm); un
valor medio corresponde a la media estadistica, 5.265 < x
< 8.931 (Mg/S/Nm); y un valor bajo corresponde a valores
iguales o menores al percentil 25, x < 5.265 (Mg/S/Nm=).
Para la relacién de aspecto se siguié la misma metodologia,
los valores, de alto a bajo, fueron los siguientes: A > 6.496,
5189 < A <6496y 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 espe-
cies resultantes en el andlisis de similitud por tipo de dieta
y de forma inversamente proporcional, asignamos las cat-
egorias de agilidad y maniobrabilidad (baja, media y alta)
para cada grupo.

Ensambles.  Se realizd una ordenacién multivari-
ada mediante el método de analisis de correspondencia
canonico (CCA, canonical correspondence analysis) con el
programa Past 3 (Hammer y Harper 2006). Las variables
categoricas fueron el tipo de dieta y las caracteristicas ala-
res de envergadura, indice de punta, carga alar y relacion
de aspecto. Con respecto a los datos de dieta se realizéd
lo siguiente. Para las especies M. megalophylla, N. mexica-
nus '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 estandar.
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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 1y 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 hematéfagos y nectarivo-
ros, se transformaron los datos a escala logaritmica natural
y se sumaron tres unidades para evitar nUmeros negativos,
estos datos son los que se usaron para el analisis CCA. Los
grupos resultantes del CCA son los ensambles que se pro-
ponen en esta investigacién. Estos ensambles fueron nom-
brados de la siguiente forma: 1) nombre de la comunidad
a la que pertenecen “murciélagos neotropicales cavernico-
las’, 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
Bioldgicasy de la Salud de la Universidad Auténoma Metro-
politana-lztapalapa (Andnimo 2010). Los permisos federa-
les 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 proporcion de gremios en la comunidad analizada es
de 82.6 % de especies artropodivoras, 12.8 % de especies
hematdfagas y 4.6 % de especies nectarivoras. Las carac-
teristicas alares para cada especie se observan en laTabla 1.

Con respecto al tipo de dieta de los murciélagos presen-
tes en la comunidad, detectamos cuatro grupos bien defini-
dos (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 hematéfagos (D. rotundus y D. ecaudata), nectarivoros (G.
soricina) y artropodivoros (N. mexicanus, M. megalophyllay P.

Especie Envergadura (S/m) Area alar total (S/m?) Relacién de aspecto (A) Carga alar (Mg/S/Nm) I:::t: (:: 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 7438 £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

www.mastozoologiamexicana.org 439



CARACTERIZACION DE ENSAMBLES

mesoamericanus). Sin embargo, en el gremio artropodivoro
encontramos dos grupos definidos. El primer grupo lo com-
ponen Unicamente individuos de N. mexicanus (Figura 2), el
cual se denominé “Murciélagos con dieta de artrépodos no
voladores”, ya que su principal fuente de alimento son opil-
iones, aunque también consumen insectos voladores como
lepiddpteros (Tabla 2). El segundo grupo, compuesto por
M. megalophyllay P. mesoamericanus, se denominé “Murcié-
lagos con dieta de artrépodos voladores”, ya que la principal
fuente de alimento son lepidépteros, dipteros, tricopteros
y hemipteros (Tabla 2). Los resultados de los contenidos
estomacales analizados y la clasificaciéon de alimento por
especie se observa en la Tabla 2.

Sobre la caracterizacion morfométrica alar de la comu-

nidad de murciélagos cavernicolas neotropicales encon-
tramos que, al comparar las caracteristicas de relacién de
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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.
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aspecto y carga alar promedios de la comunidad anali-
zada en este estudio respecto a una comunidad de mur-
ciélagos 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
relacion de aspecto (X = 5.88 A; t,, = —2.002; p = 0.071), y
cargaalar (x =8.06 Mg/S/Nm~t, =-1.990; p=0.072). Cabe
destacar que ambas comunidades son de murciélagos cav-
ernicolas neotropicales; sin embargo, la composicion de
especies es diferente. Torres-Flores y Lépez Wilchis (2018)
reportan la presencia de P. davyi, P. personatus y Macrotus
waterhousii, asi como, la ausencia de D. rotundus y D. ecau-
data. 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 com-
parar nuestros datos con una comunidad dominada por
organismos artropodivoros 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 tamano 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 599 + 0.21 Ay 7.28 +
0.90 Mg/S/Nm?, respectivamente.

Respecto al desempefio de vuelo de los cuatro grupos
resultantes por seleccion de alimento en la comunidad se
encontré lo siguiente. El primer grupo lo conforman individ-
uos de las especies D. rotundus y D. ecaudata. Estas especies
tienen el desempefno mas bajo de agilidad y maniobrabili-
dad, yaquelos promedios en relacion de aspectoy carga alar
de estas especies son los mas altos entre todas las especies
analizadas (Tabla 3). El segundo grupo estd compuesto por
individuos de N. mexicanus, que representan la especie con
el mejor desemperio en maniobrabilidad y agilidad, al tener
los valores mas bajos en promedio de relacién de aspecto y
carga alar (Tabla 3). El tercer grupo lo componen individuos
de las especies P. mesoamericanus'y M. megalophylla, el pro-
medio obtenido para los valores de relaciéon de aspecto y
carga alar (Tabla 3) representan un desempeno de agilidad
y maniobrabilidad media de vuelo en comparacién con los
otros grupos. El ultimo 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 3).

Con el CCA se forman cuatro grupos definidos (Fig-
ura 3). Los primeros dos ejes del andlisis 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 morfomet-
ricas los definen, carga alar, relaciéon de aspecto e indice
de punta. El eje 2 esta definido por las variables de dieta,
hemiptera, aranae y ephemeroptera y por la variable mor-
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Tabla 2. Dieta por especie. Para especies insectivoras, los nimeros representan la cantidad de partes de insectos encontradas. Los circulos indican el orden de mayor a menor canti-
dad de partes de insectos encontradas; los cuatro circulos son el orden mas consumido. NP = no presente y P = presente.

Dyphylla Desmodus Glossophaga soricina Mormoops megalophylla Natalus mexicanus Pteronotus mesoamericanus

ecaudata rotundus
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

fométrica envergadura. Existe concordancia entre el tipo
de dieta de los individuos con respecto a las caracteristicas
alares. Los individuos hematéfagos (D. rotundus y D. ecau-
data) estan asociados principalmente con una alta carga
alar (Figura 3). Por el contrario, los individuos artropodivo-
ros con predileccion por artropodos no voladores (N. mexi-
canus) 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 predileccién por el consumo de
lepidépteros, dipteros, tricopteros y hemipteros (Figura 3).
Por ultimo, los individuos con alta carga alar y media rel-
acion 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 murciéla-
gos cavernicolas neotropicales (Figura 3).

Discusion

Composicion de especies. Se han registrado aproximada-
mente 20 especies de murciélagos neotropicales en el rea
de estudio pertenecientes a familias Phyllostomidae, Natal-
idae y Mormoopidae (Moreno et al. 2006). Seis de estas
especies son residentes permanentes en la cueva que se
estudio. La diferencia entre el niUmero de especies encon-
tradas 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 cavernico-
las reportadas para esta zona por Moreno et al. (2006) no se
registraron en la cueva a P. personatus'y P. davyi. Una posible
explicacion es que hay mas cavernas en la zona que alber-
gan murciélagos donde se pueden refugiar estas especies.
Por lo tanto, las seis especies que registramos representan
una fraccion de la comunidad de murciélagos cavernicolas
presentes en el area 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 artro-
podivoros, 16.6 % de hematdfagos y 66.0 % de frugivoros.
Por otra parte, en una comunidad de murciélagos caverni-
colas neotropicales que se localiza en el estado de Colima,
México, se reporté 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 repre-
sentado principalmente por las especies de las familias Mor-
moopidae y Natalidae a lo largo de la regién neotropical en
México y en algunas zonas de Centroamérica (Garcia et al.
2015; Torres-Flores y Lopez-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 rel-
acion de aspecto y de carga alar en murciélagos abarca de
54Aa11.1 Ayde4.1 Mg/S/Nm=2a 35.7 Mg/S/Nm, respec-
tivamente. Al comparar los promedios de relaciéon de
aspectoy carga alar obtenidos en la comunidad de murcié-
lagos cavernicolas aqui analizada (Tabla 1) contra el inter-
valo 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 relacién
de aspecto y carga alar generan mayor agilidad y manio-
brabilidad 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 desar-
rollo en aerésferas estructuralmente complejas (Norberg y
Norberg 2012), posiblemente estas caracteristicas podrian
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estar determinadas en su mayoria por las caracteristicas
alares de las especies insectivoras, que como ya habiamos
mencionado son el gremio predominante.

Definicién 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
sustentacion (Mancina et al. 2012). Por otra parte, presen-
tan alta relacién de aspecto, lo que indica que no pueden
hacer cambios de direccion dentro de espacios reducidos
(Findley et al. 1972), pues al intentarlo tendrian que dis-
minuir la velocidad y, por lo tanto, perder la sustentacién de
vuelo. Ademads, debido a los valores de relacién de aspecto
e indice de punta que presentan, pueden volar con rapi-
dez con poco desgaste energético, gracias a que tienen un
menor arrastre del viento (Hedenstrd y Johansson 2015).

Con base en las caracteristicas alares antes menciona-
das, se considera que este grupo de individuos tiene agi-
lidad y maniobrabilidad media-baja en comparaciéon con
los otros grupos (Tabla 3; Figura 3). Teéricamente, los indi-
viduos de G. soricina deberia evitar vuelos en aerdsferas
estructuralmente complejas que requieran giros o manio-
bras frecuentes y repentinas, por ejemplo, al interior del
sotobosque. Sin embargo, esta especie se ha encontrado
de forma natural en aerosferas estructuralmente comple-
jas. Kalko et al. (2008) clasifican a G. soricina como un mur-
ciélago 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 desemperfo de vuelo que presenta
esta especie, se podria decir que los espacios aéreos despe-
jados 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, Sdnchez y Alvarez
(2000) mencionan que cerca del 80 % de su dieta se com-
pone 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.

sum, Agave sp.y Stenocereus sp., plantas que forman parte
de dos estratos arboreos: el sotobosque y el dosel. Por lo
anterior, se puede deducir que el desempeno de vuelo de
esta especie se favorece en aerésferas estructuralmente
no complejas, aunque acostumbra volar entre estos dos
estratos arboéreos, 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 producciéon de néctar,
efecto que sucede principalmente en ecosistemas estacio-
nales (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 aeréferas de
sotobosque y dosel, concordando con su desempeno 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 “Murciéla-
gos neotropicales cavernicolas nectarivoros de vuelo facul-
tativo” (Figura 3). Algunas especies que podrian agregarse
a este ensamble, y que no encontramos en la comunidad
que se analizé, son aquellas que pertenecen a la subfamilia
Glossophaginae y el género Leptonycteris.

El grupo uno integra las caracteristicas alares y de des-
empeno de vuelo de los individuos de Desmodus rotundus
y Diphylla ecaudata. Este grupo tiene el valor mas alto de
cargaalary el segundo valor mas alto en relacién de aspecto
de entre todos los demas grupos (Tabla 3; Figura 3), lo que
indica que necesitan mucha fuerza de sustentacion para
sostener el vuelo y, ademas, no pueden girar a alta velo-
cidad ni en espacios reducidos. Sin embargo, estas espe-
cies son las que tienen menos arrastre del viento, lo que les
permite volar distancias mas grandes en areas despejadas
(Hedenstrd y Johansson 2015). Tomando en cuenta estas
caracteristicas, son las especies menos agiles y manio-
brables en comparacion con el resto de las especies de la
comunidad. Estas especies tedricamente deberian de volar
en aerosferas con poca complejidad estructural, espacios
que estan relacionados con la periferia del dosel y senderos
despejados a través de la vegetacién. Sin embargo, Kalko et

al. (2008) y Carvalho et al. (2013) coinciden en que D. rotun-
dus vuela dentro del sotobosque, lo que no es compat-

. Area alar Relacion de oo Agilidad y
Grupo Especie Envergadura Carga alar Indice de punta K o
total aspecto maniobrabilidad
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 5736 +0.216 4378 +0.185 0.392+0.030 Alta
0.00002
. 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 + o
4 G. soricina 0.248 = 0.005 0.00002 6.530 £ 0.224 11.968 £ 0.951 0.756 £ 0.275 Media-Baja
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Figura 3. Andlisis candnico de correspondencia entre las caracteristicas alares y los contenidos estomacales de las especies de murcilagos analizadas.

ible 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 murciéla-
gos, en teoria, favorecen el vuelo en aerdsfereas estruc-
turalmente 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 soto-
bosque por resguardo o proteccion de depredadores (San-
chez- Herndndez et al. 2006). Otro aspecto a considerar es
que las capacidades de vuelo de ambas especies no estan
altamente relacionadas con la actividad de forraje, ya que
consumen su alimento posados en su presa.

Con respecto a la dieta de estas especies, D. ecaudata
tiene un tipo de alimentacién especialista, consume prin-
cipalmente 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 Green-
hall 1961; Estefano et al. 2015). Por lo tanto, en la actuali-
dad, los recursos alimenticios de estas especies estan prin-
cipalmente 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 for-
raje 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 (Sadnchez- Herndndez et al. 2006) en lugares
semiabiertos, y asi llegar a presas silvestres o a los encierros
donde estan las principales fuentes de alimento.

Tomando en consideracion las caracteristicas de vuelo,
zona de forraje y dieta de este grupo, el cual es represen-
tado por las caracteristicas de los individuos de D. rotundus
y D. ecaudata, se propone el ensamble “Murciélagos neo-
tropicales cavernicolas hematéfagos de dreas semiabiertas”
(Figura 3). Se optdé 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 cavernico-
las 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 des-
empeno de vuelo de los individuos de M. megalophylla y
P. mesoamericanus presenta carga alar media y relaciéon de
aspecto alto en comparacion con las demds especies de
la comunidad (Tabla 3). La relaciéon de aspecto alta no les
permite hacer cambios de direccién dentro de espacios
pequenos 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 sustentacion, de tal forma que logran hacer giros
al reducir su velocidad (Mancina et al. 2012). Por otra parte,
en comparacion con los dos primeros grupos definidos en
esta investigacion, 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
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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 agi-
lidad media. En teoria, deberian evitar lugares que deman-
den alta agilidad y maniobrabilidad (Marinello y Bernard
2014). Sin embargo, pueden disminuir su velocidad y girar
en espacios pequenos lo que les permite volar en aerds-
feras 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 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 vegetacion
(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 ali-
mento se ha observado a lo largo de la distribucion de P
mesoamericanus (Emrich et al. 2014; Salinas-Ramos et al.
2015). Por otra parte, también se observd que M. mega-
lophylla presenta una dieta muy similar a la de P. meso-
americanus, al alimentarse principalmente de lepidépteros,
coledpteros y dipteros (Tabla 2). Esta composiciéon con-
cuerda con lo reportado por Rezutek y Cameron (1999) y
Boada et al. (2003), con la diferencia de que ellos reportan
el orden dermodptera, que no se identificd en este estu-
dio. Sin embargo, se encontré6 que M. megalophylla tam-
bién se puede alimentar de hemipteros, himenépteros y
efemerdpteros (Tabla 2).

Se observé que entre M. megalophyllay P. mesoamerica-
nus existe una amplia sobreposiciéon de nicho tréfico. En la
revision bibliografica no se encontré este patrén descrito
para estas dos especies; sin embargo, se ha reportado
sobreposicion de nicho tréfico entre M. blainvillei y P. qua-
dridens, especies filogenéticamente emparentadas con M.
megalophyllay 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 encon-
trado en nuestros resultados. Se puede decir que entre M.
megalophylla 'y P. mesoamericanus muy probablemente no
exista diferenciacién de nicho tréfico. Los principales com-
ponentes de la dieta de M. megalophylla y P. mesoameri-
canus se encuentran en dareas de pastizales, sotobosque y
areas cercanas a cuerpos de agua (MacSwiney et al. 2009).
Por lo tanto, el requerimiento alimenticio de ambas espe-
cies se ubica dentro y alrededor del sotobosque, donde su
desempeno de vuelo es 6ptimo.

Tomando en consideracion 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 neo-
tropicales cavernicolas artropodivoros de vuelo facultativo”
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(Figura 3). Se opt6 por el término “facultativo” porque estas
especies pueden volar entre aerdsferas 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 sobre-
posicion de su nicho tréfico 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 fenémeno ya se
ha reportado para otras especies de murciélagos del género
Myotis (Kriiger et al. 2014). Algunas especies que podrian
pertenecer a este ensamble por sus requerimientos alimen-
ticios 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 relacién
de aspecto bajo (Tabla 3). Esta especie necesita la menor
fuerza de sustentacion en comparacion con las especies
anteriores. La baja carga alar le permite reducir la veloci-
dad sin perder sustentacién durante el vuelo, y la relacion
de aspecto medio le permite hacer giros o variaciones de
direccion en espacios pequenos sin tener que reducir la
velocidad (Mancina et al. 2012). Estas caracteristicas per-
miten considerar a N. mexicanus como un murciélago muy
agil y maniobrable en comparacién con las demds especies
de esta comunidad. Sin embargo, es la especie que gen-
era el mayor arrastre de viento, lo que le impide volar dis-
tancias grandes, asi como a velocidades altas (Hedenstrd 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 fre-
cuentes, caracteristicas relacionadas con aerdsferas estruc-
turalmente complejas; por ejemplo, al interior del soto-
bosque (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. mexica-
nus 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 esta delimitada por la
localizacion de su principal fuente de alimento: los opilioni-
dos, 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 forraje de N. mexicanus al interior del sotobosque
de forma exclusiva.




Tomando en consideracion las caracteristicas de vuelo,
zonadeforrajey dieta de este grupo, el cual es representado
por las caracteristicas de los individuos de N. mexicanus, se
propone el ensamble denominado “Murciélagos neotropi-
cales 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 dis-
tribuyen en el centro y sur de América como Natalus major,
N. primus, N. stramineus, N. tumidirostris y N. brevimanus.

Mediante la descripcion de estos ensamblajes es posible
decir que la coexistencia entre las especies de las familias
Natalidae y Mormoopidae estda mayormente relacionada
con la diferenciacion de la zona de forraje mas que con
la diferenciacion de nicho tréfico (Figura 3). Estas espe-
cies podrian disminuir la competencia al realizar las activi-
dades de forraje en dos aerosferas distintas. N. mexicanus
comparte recursos alimenticios con P. mesoamericanus
y M. megalophylla. Sin embargo, N. mexicanus realiza sus
actividades de forraje principalmente en aerésferas com-
plejas 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 drea de forraje puede disminuir la
competencia a escala local y permitir la coexistencia entre
estas familias.

La comunidad de murciélagos cavernicolas neotropi-
cales se puede caracterizar por tener valores de relaciéon de
aspectoy cargaalar bajos, los cuales hacen que estas especies
tengan capacidades para volar en aerdsferas que demandan
alta maniobrabilidad y agilidad de vuelo, en comparacién
con otras especies del orden Chiroptera. Estas caracteristi-
cas parecen estar relacionadas con murciélagos con habitos
artropodivoros mas que con la composicién de especies de
la comunidad, esto puede ser debido a que el gremio pre-
dominante en la comunidad es el gremio artropodivoro.

Correlacionar las caracteristicas alares, composicién ali-
menticia y zona de forraje permite definir de forma éptima
ensambles dentro de una comunidad de murciélagos.
Ademas, con respecto a nuestra hipotesis, se encontré que
especies que comparten un gremio alimenticio aun tienen
diferencias en la composicion de alimento, las cuales se
manifiestan en las estructuras alares, generando diferentes
desempenos 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 dis-
tinguen las aerésferas que emplean los murciélagos para
la actividad de forraje en tres zonas diferentes dentro y
alrededor del sotobosque. La primera corresponde al inte-
rior del sotobosque, la segunda se compone de murciéla-
gos que pueden volar de forma facultativa entre el soto-
bosque 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
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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 diferenciacion que
existe en las zonas de forraje entre las especies que repre-
sentan a las familias Mormoopidae y Natalidae, que podria
ser el mecanismo que utilizan estas especies para disminuir
la competencia que produce la superposicién de nicho tr6-
fico a escala local.
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