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1. Resumen

La biodiversidad se estudia a diferentes escalas, aunque tradicionalmente se ha abordado
desde un enfoque de diversidad taxondmica. La diversidad funcional define papeles y
funciones dentro del ecosistema por parte de los ensamblajes de organismos, cuantificando
su aporte al funcionamiento ecosistémico. Las caracteristicas o rasgos que se consideran en
el andlisis de diversidad funcional involucran porciones del nicho ecoldgico, caracteristica
propia de los organismos que asocia sus interacciones, asi como a su historia evolutiva.
Debido a la relacién evolutiva que presentan las especies filogenéticamente cercanamente
emparentadas, estas especies presentan alta similitud ecoldgica, descrito como un
conservadurismo de nicho ecolégico. Para evidenciar dicha similitud se ha utilizado el
concepto de senal filogenética, que describe capacidad de predecir la similitud ecoldgica de
las especies a partir de su filogenia, utilizando rasgos ecoldgicos. Los murciélagos son el
segundo grupo mas diverso de mamiferos con hasta 100 especies en Guatemala, aunque
sus estudios recientes en el pais se limitan a listados de especies. El Area de Usos Multiples
Hawaii (AUMH) es un darea protegida cuya declaraciéon es reciente, que involucra multiples
procesos bioldgicos asociados con el manglar y otras dreas marino-costeras de la costa sur
de Guatemala, ademas de varias amenazas que la convierte de interés para su conservacion
y estudio. No se han evaluado las funciones de los murciélagos dentro ecosistemas
asociados a manglares de Guatemala, por lo que se propuso analizar la diversidad funcional
de los murciélagos dentro del AUMH a través de sus habitos alimenticios. Con el fin de
describir los rasgos de habitos alimenticios de los murciélagos, se realizaron muestreos
mensuales (febrero a abril de 2017), describiendo la diversidad del ensamblaje, y
recolectando muestras de excretas de las especies capturadas. Se analizaron las excretas
para identificar restos que indicaran presencia de rasgos funcionales (insectivoria,
piscivoria, frugivoria, herbivoria no frugivora), describiendo la proporcion de muestras que
presentaron cada rasgo por especie. Se analizé la distribucién de los rasgos funcionales de

habitos alimenticios en el ensamblaje de murciélagos, abordando un enfoque taxondmico



y uno filogenético. Para evaluar si existe sefial filogenética en los rasgos funcionales de
habitos alimenticios del ensamblaje de murciélagos del AUMH se utilizaron varios indices
qgue describieran la relaciéon de la filogenia con la presencia de rasgos animalivoros o
herbivoros. Se registraron 259 individuos de 16 especies de 3 Familias, con 54 muestras de
excretas provenientes de 14 especies. Los indices de diversidad funcional sugirieron que el
ensamblaje de murciélagos posee alta diversidad funcional, con una reparticién de papeles
entre las especies y un aporte diferente por cada rasgo funcional. La frugivoria presenté un
mayor aporte a la diversidad funcional, seguido por la insectivoria. La distribucién de la
insectivoria estd asociada a grupos filogenéticamente ancestrales (Vesperilionidae vy
Noctilionidae), mientras que la de la frugivoria se presenté como un rasgo de evolucién
reciente (Phyllostomidae), incluyendo presencia en especies en las cuales no se habia
descrito previamente. Se determind que existe sefial filogenética, encontrando una relacidn
dependiente entre los rasgos funcionales de hdbitos alimenticios y la filogenia de los
murciélagos del AUMH. Este trabajo contribuye a la comprensién de la evolucién de habitos
alimenticios en murciélagos, y su relacion con las funciones ecolédgicas de murciélagos en

ecosistemas asociados al manglar del AUMH.



2. Introduccion

El estudio de la biodiversidad suele abordarse a diferentes escalas y bajo distintas
aproximaciones, entre las cuales se encuentra la diversidad funcional (Moore, 2013, p. 648;
Moreno, 2001, p. 13). La diversidad funcional es una dimensién de la biodiversidad que
busca reconocer las funciones que tienen las especies de diferentes comunidades en los
ecosistemas, agregando caracteristicas o rasgos que influyen en los procesos y
funcionamiento de los ecosistemas al analisis (Gémez-Ortiz y Moreno, 2017; Swenson,
2014, pp. 57-58; Moore, 2013, pp. 648-650; Violle et al., 2007). Reconocer apropiadamente
los rasgos ecolégicamente importantes puede servir como herramienta al plantearse
estrategias de conservacion, priorizando en las funciones que tienen las especies dentro del
ecosistema (Gémez-Ortiz y Moreno, 2017). Esto es contrastante con las dimensiones y
enfoques de los estudios de biodiversidad en Guatemala, restringiéndose a analisis en
diversidad taxondmica (rigueza de especies) y algunos efectos en gradientes de
perturbacion, particularmente con vertebrados (Cajas-Castillo, Cdbar-Carranza, Avila-Santa
Cruz, Kraker-Castaneda y Quifidonez-Guzman, 2015; Kraker-Castafieda y Pérez-Consuegra,
2011; Schulze, Seavy y Whitacre, 2000). En el mismo sentido, los métodos para abordar los
estudios en ecologia dentro de Guatemala no han reflejado una relacién con las diferentes
historias naturales y evolutivas de las especies, siendo procesos estrechamente

relacionados (Pelletier, Garant y Hendry, 2009).

El concepto de nicho ecoldgico es un tema central en ecologia y en los ultimos anos ha
presentado nuevos aportes sobre cdmo estudiarlo, incluyendo el uso de rasgos ecoldgicos
y funcionales para cuantificar el nicho ecolégico (Gémez-Ortiz y Moreno, 2017; Pedruski,
2015, p. 2; Swenson, 2014; Holt, 2009; Schoener, 2009; Violle et al., 2007). Al considerar los
aspectos evolutivos dentro del concepto de nicho ecoldgico, se puede evaluar qué tan
relacionados estan los procesos ecolégicos y evolutivos en algunos grupos. Algunas
herramientas novedosas (como la sefial filogenética) permiten reconocer qué nivel de

relacion (o prediccidn) existe entre los rasgos ecoldgicos en las especies a partir de las



filogenias (Losos, 2008; Polechova y Storch, 2008; Chase y Leibold, 2003). A partir de ello
se reconoce un vacio importante en comprender si las filogenias se relacionan con rasgos

funcionales en ensamblajes naturales.

Actualmente se reconoce a los murciélagos como un grupo ecolégicamente importante por
brindar servicios ecosistémicos tanto a la biodiversidad natural como a la sociedad humana
(Kunz et al., 2011; Polania, Pla y Casanoves, 2011, pp. 5-7), siendo ademas un grupo de
mamiferos muy diverso a nivel mundial, asi como en Guatemala (Kraker-Castaieda, Pérez,
Cajas-Castillo y Echeverria-Tello, 2016). El Area de Usos Multiples Hawaii — AUMH — es un
area protegida dentro del Sistema Guatemalteco de Areas Protegidas — SIGAP -
relativamente nueva. Esta se caracteriza por mantener gran proporcién del segundo
remanente de mayor tamafio de mangle en Guatemala en el cual ocurren multiples
procesos ecoldgicos y evolutivos particulares por sus caracteristicas geograficas,
ambientales e histéricas (Muccio, Mérida, Varns y Oleksinska, 2011). A pesar de su alto valor
a nivel ecosistémico, los estudios en Guatemala con estos organismos se han restringido a
hacer listados de especies y se han abordado los papeles ecolégicos de los mismos de
manera escasa, sin evaluar sus funciones en los ecosistemas del pais. Asi como sucede en
otros vertebrados, se ha limitado su estudio abordando la diversidad taxonémica (Goémez-

Ortiz y Moreno, 2017), siendo el mismo caso para el AUMH.

Aportar una aproximacion al conocimiento de las funciones ecoldgicas que tienen los
murciélagos en ambientes naturales con cierto grado de proteccién, como un area
protegida del SIGAP, es de gran importancia. Al reconocer rasgos ecoldogicamente
importantes pueden plantearse estrategias de conservacién priorizando en las funciones
que tienen las especies dentro del ecosistema (Gémez-Ortiz y Moreno, 2017). Al utilizar
rasgos de habitos alimenticios se prioriza las funciones directas que estas asociaciones
ecoldgicas (alimentacion) tengan dentro del ecosistema. Anadido a esto, analizar el grado
de similitud ecoldgica en especies filogenéticamente cercanas (sefial filogenética) es un

apoyo a la comprension de patrones que se ven protegidos a través de las estrategias de



conservacion propuestas. Es por ello que el presente trabajo explora la dimension de la
diversidad funcional en un ensamblaje de murciélagos de Guatemala, adoptando un
enfoque ecolégico-evolutivo a través del uso de rasgos funcionales de habitos alimenticios.
El uso de dichos rasgos implica una orientacién practica en cuanto a la medicién de la
biodiversidad, asi como de la comprensidon de procesos asociados. Este trabajo ayuda a
delimitar los grupos de especies funcionalmente importantes, considerando las relaciones
ecolégicas y evolutivas (filogenéticas) en el andlisis. Estas consideraciones poseen una
orientacién novedosa que ayuda a resaltar la importancia de las funciones ecoldgicas de los

murciélagos dentro los planes de conservaciéon en areas del SIGAP.



3. Antecedentes

3.1. Diversidad Funcional

3.1.1. Diversidad bioldgica

La diversidad bioldgica o biodiversidad es toda la variabilidad que existe entre los
organismos vivos desde diferentes fuentes y a diferentes escalas, espaciales y temporales
(Magurran, 2004, p.6; Moreno, 2001, p. 13), que se ve explicada a partir de procesos
evolutivos y ecoldgicos que dan lugar a historias naturales complejas (Mayr, 1997,
Hutchinson, 1959; Darwin, 1859). Dicha diversidad ha presentado crecientes amenazas
generadas principalmente por causas antropogénicas, afadido a que se ha discutido
constantemente sobre las formas de medirla, representando un reto en estudios de biologia

(Moreno et al., 2017; Magurran y McGill, 2011; Purvis y Hector, 2000).

Algunas de las aproximaciones que se han seguido incluyen el estudio de la diversidad
genética, el analisis de la riqueza de especies por sitio (listados de especies), el analisis de
los ensambles de especies (grupos filogenéticamente relacionados que explotan recursos
similares dentro de la comunidad), asi como la comparacién de ensamblajes de especies
(agrupaciones taxondmicas dentro de la comunidad que reflejan alguna estructura y
diferentes funciones en el ecosistema) (Ramirez y Gutiérrez-Fonseca, 2016; Monge-Najera,
2015; Moore, 2013, p. 648; Moreno, 2001, p. 13). Algunos ejemplos exploran escalas incluso
mayores, como un acercamiento a la comunidad completa (conjunto de organismos de
diferentes grupos taxondmicos y filogenéticos que desempeiian papeles ecoldgicos
diferentes dentro del ecosistema), o bien que se delimitan entre ecosistemas o de manera
biogeogréfica (Moore, 2013, p. 648; Moreno, 2001, p. 13). Una de las maneras de medir la
diversidad bioldgica que ha ganado auge en los ultimos afios es la diversidad funcional
(Gémez-Ortiz y Moreno, 2017; Moreno et al., 2017; Violle et al., 2007; Magurran, 2004, pp.
128-129).



3.1.2. Diversidad funcional en ecologia

La diversidad funcional es una dimensidn de la biodiversidad que procura reconocer las
funciones y desempeios que tienen las especies de diferentes ensamblajes en los
ecosistemas, a través de incorporar al analisis caracteristicas o rasgos que influyen en los
procesos y funcionamiento de los ecosistemas (Gémez-Ortiz y Moreno, 2017; Swenson,
2014, pp. 57-58; Moore, 2013, pp. 648-650; Violle et al., 2007). Esta dimensidn se diferencia
de los medios tradicionales de medicién de la biodiversidad en el sentido de que otorga
papeles y funciones a los organismos dentro de un sistema complejo de interacciones, en
lugar de Unicamente comparar la estructura y composicién de los ensamblajes de especies

(Gémez-0Ortiz y Moreno, 2017; Moreno et al., 2017; Magurran, 2004, pp. 128-129).

A pesar de su rapido desarrollo y creciente interés en la comunidad cientifica, no ha sido
hasta hace pocos anos que se han logrado definir las maneras de medir esta dimensién de
la biodiversidad (Gdmez-Ortiz y Moreno, 2017; Petchey y Gaston, 2006). Esta medicién se
hace a través de la seleccién de rasgos ecolégicamente importantes propios de los
organismos. Estos rasgos presentan atributos que tienen efectos fisioldgicos, conductuales,
de historias de vida, demograficos, o directamente en sus funciones dentro de los
ecosistemas en cuestion (Gémez-Ortizy Moreno, 2017; Violle et al., 2007; Petchey y Gaston,
2006). La calidad de informacién (o rasgos) que se analicen debe poderse medir o
cuantificar de acuerdo a la importancia relativa o atributos que tengan estos rasgos para el
desempeiio o funcidn respecto a otros rasgos posibles. Esta medicidn debe satisfacer la
capacidad explicativa y de prediccién de la variacion en los procesos a nivel ecosistémico

(Violle et al., 2007; Petchey y Gaston, 2006).

3.2. Nicho ecoldgico

3.2.1. Contextualizacion del concepto de nicho ecoldgico
El concepto de nicho ecolégico es un tema central y valido en ecologia (Pedruski, 2015, p.
2; Kearney, Simpson, Raubenheimer y Helmuth, 2010; Holt, 2009; Schoener, 2009), aunque

no se ha manejado de manera unificada y se han presentado varios enfoques para



comprenderlo (Colwell y Rangel, 2009; Schoener, 2009; Polechova y Storch, 2008; Vazquez,
2005; Chase y Leibold, 2003). Los enfoques clasicos han sido orientados a los
requerimientos que el ambiente confiere a las especies para que puedan ocurrir en cierto
espacio (Grinell, 1917), asi como a los roles o funciones que las interacciones dentro de un

espacio permiten a las especies (Elton, 1927).

El enfoque con mayor impacto y capacidad explicativa ha sido hacia las propiedades Unicas
de las especies dentro del ambiente y respecto a una comunidad. Este concepto se
representa como un “hipervolumen” con n-dimensiones, delimitadas por cada una de las
caracteristicas propias del ambiente donde pueda desarrollarse la especie en estudio
(Hutchinson, 1957). Estos han llevado a multiples discusiones sobre cémo deberia
manejarse el concepto al incluir ciertos tipos de interacciones bidticas, bajo conceptos de
ecologia poblacional, que permitan la coexistencia de varias especies bajo el uso de recursos
(Holt, 2009; Schoener, 2009; Polechova y Storch, 2008; Vazquez, 2005; Chase y Leibold,
2003; MacArthur y Levins, 1967).

3.2.2. Conceptualizacion del nicho ecoldgico

En este trabajo se considerara al nicho ecolégico como aquellas propiedades (o rasgos) e
interacciones de cada especie que involucran una funcion o papel en el espacio geografico
donde ocurre la especie, y que permiten el desarrollo de la misma. Estas caracteristicas
estaran asociadas a la historia natural y los diferentes procesos que tengan como
consecuencia la evolucién de la especie, por lo que “evolucionan” junto con la especie

misma (Wiens et al., 2010; Holt, 2009; Hutchinson, 1957).

3.2.3. Sobre rasgos del nicho ecoldgico y sus funciones

Al considerar el nicho ecolégico se pueden proponer las caracteristicas que se cuantificaran
dentro del mismo. Los rasgos dentro del nicho ecoldgico son todas las propiedades de los
organismos que se relacionan de forma directa o indirecta con su desarrollo y adecuacién
dentro del espacio (Gomez-Ortiz y Moreno, 2017; Swenson, 2014; Kearney et al., 2010;

Violle et al., 2007), las cuales pueden tener efectos en la estructura y funcionamiento del



ecosistema, cumpliendo una funcién especifica (“rasgos funcionales”). Por lo general, se
relacionan con aspectos fisiologicos, morfoldgicos, anatémicos, conductuales u otros, los
cuales responden a la obtencidn de recursos, dispersidn, reproduccién y otras interacciones
(Gémez-Ortiz y Moreno, 2017; McGill et al., 2006; Weiher et al., 2011). En este trabajo se
usaron los habitos alimenticios de las especies como rasgos funcionales, describiendo una

relacion directa de sus funciones dentro del ecosistema (Gémez-Ortiz y Moreno, 2017).

3.3. Sefal filogenética y conservadurismo de nicho ecolégico

3.3.1. Un nicho ecoldgico que evoluciona

Durante las ultimas dos décadas se han discutido novedosos enfoques y maneras de
comprender cémo el nicho ecolégico se relaciona con la historia natural y evolutiva de los
organismos, esto debido a la creciente cantidad de informacidn filogenética, capacidad
computacional y otras herramientas tecnolégicas (Crisp y Cook, 2012; Wiens et al., 2010;
Cavender-Bares, Kozak, Fine y Kembel, 2009; Colwell y Rangel, 2009; Holt, 2009; Losos,
2008; Wiens, 2008; Blomberg y Garland, 2002). Estos enfoques responden a la propuesta
de que los procesos evolutivos, para cada especie de organismo, relacionan también al
nicho ecoldgico, el cual puede ir cambiando junto con los organismos (fisiologia,
interacciones, espacios ocupados) o bien mantenerse en especies cercanamente
relacionadas filogenéticamente (Losos, 2008; Polechova y Storch, 2008; Chase y Leibold,
2003). Estos enfoques se abordan desde el uso de los conceptos de conservadurismo de
nicho ecoldgico y sefal filogenética, siendo herramientas que facilitan evaluar el efecto

evolutivo en el nicho ecoldgico.

3.3.2. Conservadurismo de nicho ecoldgico

El conservadurismo de nicho ecoldgico o conservadurismo filogenético de nicho es la
tendencia que existe dentro de los linajes a retener o mantener caracteristicas o rasgos
ecolégicos de sus linajes ancestrales a lo largo del tiempo (Pyron, Costa, Patten y Burbrink,
2015; Wiens et al., 2010). Esta caracteristica permite comprender el por qué algunas

especies cercanamente relacionadas en su filogenia presentan rasgos similares, como
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pueden ser algunas interacciones o areas de distribucion. Al considerar este concepto, se
puede entender que la variacidn o similitud ecoldgica entre los linajes puede ser explicada

por la historia evolutiva.

3.3.3. Sefal filogenética

La sefial filogenética es una herramienta estadistica considerada para evaluar el efecto
mencionado anteriormente. Esta evalla la dependencia de los valores de rasgos ecoldgicos
entre especies debido a sus relaciones filogenéticas, indicando si existe algun patrén
reconocible (Swenson, 2014, p. 148; Revell, Harmon y Collar, 2008; Blomberg y Garland,
2002). Bajo estas consideraciones, en este trabajo se considerard a la sefial filogenética
como la capacidad de predecir la similitud ecoldgica de las especies a partir de su filogenia,

utilizando habitos alimenticios como rasgos ecoldgicos.

3.4. Murciélagos en la costa sur de Guatemala

3.4.1. Los murciélagos (Mammalia: Chiroptera)

Los murciélagos conforman un grupo natural de mamiferos, clasificado a nivel de orden
bajo el nombre de Chiroptera (Vertebrata: Mammalia). Estos animales poseen como
principal adaptacién la capacidad de volar, lo cual es conseguido a través de alas
anatémicamente andlogas a una mano humana; sus alas son dedos muy alargados, con
membranas interdigitales. En los murciélagos se reconocen dietas muy variadas que
abarcan la herbivoria (frutos, polen, néctar, hojas), animalivoria (insectos, aracnidos,
vertebrados) o algunas especializadas como la hematofagia (consumo de sangre). Esta
radiacion hace que sean reconocidos como un grupo muy diverso (Simmons, 2005;

Ferrarezzi y Gimenez, 1996).

En el Neotrépico se distribuye Unicamente uno de los dos subdrdenes, Microchiroptera
(Simmons, 2005), el cual comprende a los murciélagos de menor talla que Megachiroptera,
siendo estos ultimos de distribucidn restringida al Viejo Mundo. Este grupo de organismos

representa mas de 1000 especies alrededor del mundo (Simmons, 2005; Kunz y Lumsden,
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2003). En Guatemala se reportan 8 de las 17 Familias de Microchiroptera (Emballonuridae,
Mormoopidae, Noctilionidae, Natalidae, Vespertilionidae, Molossidae, Phyllostomidae y
Thyropteridae), con un recuento de 100 especies en todo el pais (Kraker-Castafieda et al.,
2016; McCarthy y Pérez, 2006), aunque esta lista podria extenderse con nuevos registros
(Pérez-Consuegra, com.pers.). Es reconocido que la Familia con mayor niumero de especies
para el pais (Phyllostomidae), ademds de ser muy diversa taxondmica y filogenéticamente,
posee una alta diversidad ecolégica (Monteiro y Nogueira, 2011; Rojas, Vale, Ferrero y
Navarro, 2011; Datzmann, von Helversen y Mayer, 2010; Cruz-Neto, Garland y Abe, 2001),
lo cual podria representar inconsistencias en cuanto a la retencién de rasgos ecoldgicos que

indiquen alguna sefal filogenética dentro de los ensamblajes del pais.

3.4.2. Estudios de murciélagos en la vertiente del Pacifico (costa sur) de Guatemala

Los murciélagos han sido estudiados en diferentes aspectos en areas de la costa sur de
Guatemala desde hace mds de 30 afios. Los mas antiguos de ellos (Dickerman, Koopman y
Seymour, 1981; Seymour y Dickerman, 1982), bajo el enfoque de conocer la diversidad de
especies en el drea, brindan los primeros reportes de especies, comparando con lo
reportado a la fecha en otras areas del pais de manera descriptiva. Estos reportes abarcan
el drea costera de los departamentos de Santa Rosa y Jutiapa, haciendo énfasis en sitios
cercanos a La Avellana, Monterrico y Las Quechas (en el municipio de Taxisco). Asimismo,
se han brindado reportes y observaciones en las especies, particularmente el caso de
anomalia cutanea en el murciélago Uroderma bilobatum en Taxisco, Santa Rosa (Kraker-
Castafieda, Lorenzo y Leiva-Gonzdlez, 2013). El mds reciente estudio en analizar a las
poblaciones de murciélagos en la costa sur del Pacifico de Guatemala, realizado por Briones
Carrillo (2014), asocia el ambiente de manglar para conocer la genética de poblaciones de

Artibeus jamaicencis en Tecojate (Escuintla) y Monterrico (Santa Rosa).

Algunos estudios adicionales en el drea han procurado responder preguntas complejas que
no involucran a los murciélagos como medida principal de la diversidad. Entre ellos estan

los analisis de filogenias, historia evolutiva y fisiologia de bacterias de microbiomas dentro
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del tracto digestivo de murciélagos (Phillips, et al., 2012), asi como la incidencia de parasitos
oportunistas del género Bartonella en murciélagos (Bai et al., 2011). Ademas, se han
analizado nuevos linajes de influenza A hospedados por murciélagos (Tong et al., 2012) y la
incidencia de rabia de origen natural en distintas especies de murciélagos (Ellison, et al.,

2014).

A pesar de los esfuerzos realizados, los estudios de biodiversidad relacionados a
murciélagos estan incompletos para muchas dreas de Guatemala, incluyéndose el Area de
Usos Multiples Hawaii (AUMH). Actualmente, Unicamente se han realizado inventarios
describiendo la riqueza de especies, sin explorar otros aspectos de los ensamblajes de
murciélagos (Fuentes Montejo, en prep.; Programa para la Conservacion de Murciélagos de
Guatemala, 2014). Esto deja con un vacio en la informacidn que se puede obtener al analizar

los grupos de murciélagos, destacando asi su importancia dentro de los ecosistemas.

3.5. El Area de Usos Multiples Hawaii — AUMH

3.5.1. Ubicacion geogrdfica y contextualizacion ambiental

El AUMH esta ubicada en el departamento de Santa Rosa, al sur de Guatemala (ver Anexo
1) y tiene una extensién territorial de 2 955 (km?2). Las condiciones climaticas que
caracterizan al drea incluyen temperaturas promedio que oscilan entre los 24-30 °C, con
escaso régimen de lluvias (Muccio et al., 2011). Segun el sistema de zonas de vida de
Holdridge se encuentra bajo las clasificaciones de Bosque Himedo Tropical (bh-T) y Bosque
Seco Tropical (bs-T) (Pérez Irungaray, Gandara Cabrera, Rosito Monzén, Maas lbarra y
Galvez Ruano, 2016) y pueden encontrarse ecosistemas de humedales marino-costeros
como manglares, aguas marinas someras, playas de arena, pantanos y esteros (Consejo

Nacional de Areas Protegidas - CONAP, 2005).

El departamento de Santa Rosa, donde se ubica el AUMH, es uno de los cuales mantiene
mayor proporcién de bosque manglar en Guatemala, con hasta 4 900 hectdreas de las 17
600 que existen en la costa del Pacifico guatemalteco (Ministerio de Ambiente y Recursos

Naturales — MARN, 2013; Hernandez et al., 2012), representando casi una tercera parte de
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dicho total. A pesar de que este espacio geografico se mantiene como un remanente grande
de manglar, existen varias amenazas que afectan tanto de forma directa como indirecta,
entre las cuales se pueden mencionar la sobre-extraccién de mangle, el incremento de
contaminacién y mal manejo de desechos sélidos, ademas de la constante expansién de la
industria de cafia de azucar y otros usos extensivos del tipo agricola y ganadero (CONAP,

2005; Muccio et al., 2011).

3.5.2. El AUMH como parte del Sistema Guatemalteco de Areas Protegidas

El AUMH se clasifica dentro de la categoria Il dentro del Sistema Guatemalteco de Areas
Protegidas, bajo una coadministracién coordinada por el Consejo Nacional de Areas
Protegidas — CONAP — en la region Suroriente (CONAP, 2018). Dicha darea protegida
considera las interacciones humanas y los usos que diferentes personas tengan respecto a
los recursos del drea como parte de la planificacién de manejo. Dichas caracteristicas hacen
del AUMH un espacio complejo para su conservacién y manejo, que contrasta con la

planificacion y las medidas procuren involucrar la mayoria de actores.

El AUMH estd incluida dentro de un complejo continuo de areas con importancia para la
conservacion de ecosistemas costeros, siendo el area con mayor extension dentro de dicho
continuo. Esta posee caracteristicas de humedales marino-costeros que pueden incluirse
dentro de politicas de conservacién, como la convencidon Ramsar debido a su diversidad de
ecosistemas con gran importancia (CONAP, 2005). Actualmente, aln no se ha incluido en
dicha convencidn para su proteccidon, pero se hacen esfuerzos para incluir las fichas de
inscripcion y declararla oficialmente a través de estrategias y proyectos de gran escala,
cuyos fines buscan conservar dichas dreas marino-costeras en el Pacifico de Guatemala

(Programa de las Naciones Unidas para el Desarrollo en Guatemala — PNUD, 2017).
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4. Justificacion

El estudio de la diversidad bioldgica puede abordarse con diferentes enfoques, procurando
analizar distintas escalas y dimensiones de la diversidad misma (Moreno, 2001, p. 13). Los
enfoques usualmente utilizados son evaluaciones de autoecologia a través del andlisis de
diversidad taxondmica, bajo los niveles alfa, beta y con menor frecuencia, gama (Moore,
2013, pp. 648-650; Moreno, 2001, p. 13). Los estudios de diversidad en Guatemala se han
restringido a aspectos de analisis en la diversidad taxonémica, en especifico con el analisis
de la riqueza de especies y como se ve afectada ante gradientes de perturbacion,
particularmente con vertebrados (Cajas-Castillo et al., 2015; Kraker-Castafieda y Pérez-
Consuegra, 2011; Schulze et al., 2000). Explorar y analizar la dimensién de la diversidad
funcional es necesario, considerando los escasos aportes que se han hecho dentro de
Guatemala al respecto. Asimismo, evaluar la sefal filogenética en los rasgos funcionales no
sélo es un aporte novedoso, sino complementario a la formacién de conocimiento en
estudios de diversidad bioldgica. Dado que al evaluar la diversidad funcional y la senal
filogenética se podrian representar de mejor manera algunas relaciones ecolégico-
evolutivas (Pelletier et al., 2009), esto también involucra un importante aporte a la
conservacion de procesos evolutivos, tras identificar rasgos importantes de los organismos

para el ecosistema.

Los murciélagos son reconocidos como un grupo ecolégicamente importante por brindar
servicios ecosistémicos tanto a la biodiversidad natural como a la sociedad humana a través
de la reduccion de plagas, dispersién de semillas y polinizacion vegetal, entre otros (Russo,
Bosso y Ancillotto, 2018; Diaz et al., 2013; Kunz et al., 2011; Polania et al., 2011, pp. 5-7;
Diaz et al., 2007). A pesar de su importancia a nivel ecosistémico, los estudios en Guatemala
con estos organismos se han restringido a hacer listados de especies y se han abordado los
papeles ecolégicos de los mismos de manera escasa, siguiendo un patrén mundial de poca

exploracién de esta dimensidn de la biodiversidad con vertebrados, en especial con grupos
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como mamiferos (Gémez-Ortiz y Moreno, 2017). Estos estudios Unicamente comparan la
diversidad taxondmica o los papeles ecolédgicos de algunas pocas especies dentro de las
comunidades y no recalcan las funciones de las diferentes especies dentro de los

ecosistemas.

En general, se desconocen empiricamente los habitos alimenticios en la mayoria de
ensamblajes de murciélagos de Guatemala, en especial en el drea al sur del pais, sobre la
vertiente del Pacifico. Estos rasgos son importantes ya que afectan a procesos ecoldgicos y
tréficos dentro del ensamble de especies. Es reconocido que los murciélagos juegan varios
papeles ecoldgicos y poseen diversos habitos alimenticios (Monteiro y Nogueira, 2011;
Simmons, 2005; Cruz-Neto et al.,, 2001; Ferrarezzi y Gimenez, 1996), por lo que esta
diversidad podria generar patrones inconsistentes con su filogenia (Rojas et al., 2011;
Datzmann et al., 2010; Cruz-Neto et al., 2001). Por ello, encontrar agrupaciones definidas
de papeles ecoldgicos en grupos monofiléticos apoyaria la idea de que existe un
conservadurismo de nicho ecolégico en los rasgos funcionales de habitos alimenticios,
validado por la sefial filogenética que pueda encontrarse (Pyron, Costa, Patten y Burbrink,

2015; Wiens et al., 2010).

El AUMH es un drea protegida relativamente nueva dentro del SIGAP, la cual se caracteriza
por mantener gran proporcién del segundo remanente de mayor tamafio de mangle en
Guatemala en el cual ocurren multiples procesos ecolégicos y evolutivos particulares por
sus caracteristicas geograficas, ambientales e histéricas (Muccio et al., 2011). Aportar una
aproximacion al conocimiento de las funciones ecoldgicas que tienen los murciélagos en
ambientes naturales con cierto grado de proteccidn, como un area protegida del SIGAP, es
de suma importancia. Este estudio permitira delimitar los grupos de especies
funcionalmente importantes para el area, aportando un enfoque ecoldgico-evolutivo en el

analisis.
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5. Obijetivos

5.1. General
Analizar la diversidad funcional de los murciélagos dentro del Area de Usos Multiples Hawaii

a través de sus habitos alimenticios.

5.2. Especificos
e Describir los rasgos de habitos alimenticios de los murciélagos del Area de Usos
Multiples Hawaii, como indicadores de la diversidad funcional del ensamblaje de

murciélagos.

e Analizar la distribucion de los rasgos funcionales de hdbitos alimenticios en el

ensamblaje de murciélagos.

e Evaluar si existe seiial filogenética en los rasgos funcionales de habitos alimenticios

del ensamblaje de murciélagos del Area de Usos Multiples Hawaii.
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6. Hipdtesis
Existe sefial filogenética en los rasgos funcionales de habitos alimenticios de los murciélagos

del Area de Usos Multiples Hawaii.



7. Materiales y métodos

7.1. Universo

7.1.1 Poblacion

18

Ensamblaje de murciélagos del Area de Usos Multiples Hawaii, Chiquimulilla, Santa Rosa,

Guatemala.

7.1.2 Muestra u observaciones

Murciélagos capturados y sus excretas colectadas durante cada evento de muestreo.

7.2. Materiales y equipo

7.2.1. Materiales de campo y laboratorio

Redes de niebla

Tubos de aluminio

Lazo

Bolsas de tela

Guantes de cuero

Guantes de latex

Pinzas quirurgicas

Balanza Pesola (10 g, 60 gy 100 g)
Vernier Pretul de hasta 120 mm
(0.4mm de precision)

Boletas para registro de datos (ver

Anexo 2)

7.2.2. Equipo de apoyo y andlisis

Computadora Toshiba — Satellite S55

Cédmara fotografica Nikon D70

Clave “ldentificacion de los murciélagos de

Arita y Sanchez, 2007)

e Libreta de campo

e Marcador rapidégrafo
e Marcador indeleble

e Papel mantequilla

e Linterna de cabeza

e Linterna de mano

e Baterias AAA

e Hojas milimetradas

e C(Cajas de Petri

e Agujas de diseccion

e Alcohol etilico al 70%

México: Clave de campo” (Medellin,
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e Guia “A field guide to the mammals of Central America & Southeast Mexico” (Reid,
2009)

e Microscopio estereoscépico Wild Heerbrugg M3Z

7.3. Obtencién de datos

7.3.1. Evento de captura
Serie de tres noches de muestreo (repeticiones en diferentes sitios de captura) para la

disposicion de redes de niebla en horarios comprendidos entre atardecer y media noche.

7.3.2. Rasgos funcionales

Para este trabajo se consideraron cuatro (4) rasgos funcionales de habitos alimenticios para
el analisis de la diversidad funcional, segin los items presentes en las excretas de
murciélagos: frugivoria (semillas), herbivoria no frugivora (estructuras florales, fibras
vegetales), insectivoria (tarsos o porciones corporales de insectos), y piscivoria (huesos o
escamas de peces). Para evaluar la presencia de sefial filogenética se consideraron dos (2)
rasgos funcionales de habitos alimenticios: animalivoria (segmentos, fragmentos o
estructuras de origen animal) y herbivoria (estructuras vegetales, incluyendo estructuras
florales y semillas). Los andlisis de distribucién de rasgos se hicieron tanto con cuatro, como
con dos rasgos, ademas de analizar en detalle la distribucién de animalivoria y herbivoria.
El analisis de la animalivoria se hizo bajo dos criterios, donde (1) la insectivoria y piscivoria
eran consideradas por separado y luego sumadas (escala de valores con mayor rango), o
bien donde (2) tanto insectivoria como piscivoria se consideraban iguales dentro del

consumo de animales (escala de valores con menor rango).

7.3.3. Obtencion de datos en campo

Para analizar la diversidad funcional se describieron los habitos alimenticios del ensamblaje
de murciélagos dentro del Area de Usos Mdltiples Hawaii. Se obtuvieron datos a partir de 5
eventos de muestreo de campo realizados entre febrero y mayo de 2017, realizando

repeticiones en tres diferentes sitios dentro del AUMH (Anexo 1). Cada sitio representé
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caracteristicas diferentes, clasificandose segun la mayor actividad o cobertura asociada de
la siguiente manera: Mangle (Sitio 1), Urbano/Doméstico (Sitio 2) y Extensivo (Sitio 3). Se
utilizaron dos redes de niebla de 6 m y una de 9 m de longitud, todas de 2.5 m de alto y 38
mm de apertura de malla (3 redes, 52.5 m? de red en total). Las redes estuvieron extendidas
sobre tubos de aluminio sujetados con lazos para mantener la misma posiciéon durante el
tiempo de muestro. El tiempo de apertura de redes fue durante un periodo minimo de 3
horas por noche, comprendidas entre la puesta del sol (ca. de las 18:00 horas) y la media
noche (0:00 horas), revisando las redes cada 30 minutos para verificar si algun individuo

habria sido capturado.

Para la manipulacion de los murciélagos se procuré seguir recomendaciones y normativas
internacionales, en especial las propuestas por la Sociedad Americana de Mastozodlogos
(Sikes y Animal Care and Use Comitee of the American Society of Mammalogists, 2016;
Sikes, Gannon y Animal Care and Use Comitee of the American Society of Mammalogists;
2011), buscando reducir riesgos para los investigadores y los murciélagos. Se usaron
guantes de cuero y linternas de cabeza, retirandolos de las redes para después colocarlos
en bolsas de tela por hasta 2 horas, esto con el fin de garantizar la recoleccién de la mayor
cantidad posible de excretas de los individuos. Posterior a dicho periodo de tiempo se
identificaron taxondmicamente a los individuos y se colectaron muestras de excretas,
obtenidas de cada individuo durante la manipulacién e identificadas de cual especie
provenian. Estas fueron depositadas en sobres de papel mantequilla, etiquetados
debidamente con marcador indeleble, indicando la especie, sitio de obtencién y fecha.
Dicha manipulacién se realiz6 de manera cautelosa, utilizando guantes de cuero como
barrera protectora, afiadido a que como método de prevencidn de una posible transmisiéon
de enfermedades bacterianas o virales entre murciélagos e investigadores, se usaron

guantes de latex descartables, desechando cada guante entre individuos.

Para la apropiada identificacidon taxonémica de los individuos, se utilizaron guias de campo

y claves dicotémicas (Reid, 2009; Medellin et al., 2007). Se registraron parametros
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diagnodsticos como longitud de antebrazo (mm), coloracién de pelaje, morfologia corporal
externa y peso (g). De igual forma, se obtuvo informacién demografica como sexo, estado
reproductivo, edad relativa y hora de captura. Cada individuo se identificé a nivel de
especie, para su posterior liberacion. Para corroborar la identificacion taxondmica, un
especimen por especie fue colectado y depositado en la seccién de mamiferos de la
colecciéon de vertebrados de la Escuela de Biologia (USAC). El mismo procedimiento se siguio
con los individuos que no sobreviviesen al periodo de muestreo por alto estrés inherente a
la técnica de captura utilizada (Sikes et al., 2016; Finnemore y Richardson, 2004). Toda la
informacién de campo se registré en la libreta de campo y las boletas de registro de datos

(ver Anexo 2), las cuales fueron apropiadamente digitalizadas de manera posterior.

7.3.4. Andlisis en laboratorio

Las muestras de excretas permitieron conocer los habitos alimenticios de cada especie y asi
reconocer la diversidad funcional. Para distinguir los rasgos de habitos alimenticios, las
muestras de excretas fueron analizadas en el laboratorio (Anexos 3 y 4). Con el uso de
microscopio estereoscopico se reconocieron los restos de los cuatro rasgos a evaluar:
frugivoria (semillas o restos de las mismas), herbivoria no frugivora (estructuras florales,
fibras vegetales), insectivoria (fragmentos, porciones o tarsos de insectos) y piscivoria
(huesos o escamas de peces). Se utilizd papel milimetrado para mantener una referencia
del tamano de los restos encontrados. En la descripcidon de los habitos alimenticios, se
cuantificé el nimero de excretas en las que se tuvo evidencia de cada rasgo, definiendo una
proporcién para cada habito alimenticio por especie. Esta informacién se recopilé en una
matriz de datos especies X rasgos, identificando cudles rasgos aparecen en las diferentes

especies.

7.3.5. Obtencion de filogenias
Para analizar la relacion entre las filogenias y los habitos alimenticios de los murciélagos se
obtuvieron datos moleculares disponibles en linea a través del GeneBank (National Center

for Biotechnology Information, 2017), descargando secuencias de genes disponibles para
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cada especie encontrada en el ensamble (Anexo 5). Se utilizaron secuencias provenientes
de individuos geograficamente cercanos (teniendo preferencia a muestras provenientes de
Guatemala), ademads de una especie de Megachiroptera (Pteropus aldabrensis) como grupo
externo. Las secuencias fueron alineadas en un primer paso en MEGA6 (Tamura, Stecher,
Peterson, Filipski y Kumar, 2013), seguido de un alineamiento a mano utilizando BioEdit
(Hall, 1999). A partir de estos datos se generd un arbol filogenético describiendo las
relaciones entre las especies del area (Anexo 6), por medio de inferencia bayesiana
utilizando MrBayes (Ronquist y Huelsenbeck, 2003). Al generar el arbol se convirtié a un

formato NEWICK (.nwk) para su apropiada utilizacién en los andlisis.

7.4. Andlisis estadistico

Se realizaron analisis estadisticos en la plataforma abierta R (R Core Team, 2016), utilizando
el paquete “FD” (Laliberté, Legendre y Shipley, 2014; Laliberté y Legendre, 2010) para
calcular indices de diversidad funcional a partir de los valores de rasgos funcionales,
encontrados a partir de las excretas de murciélagos. Dentro de los indices que fueron
calculados se incluyen la Equidad Funcional (FEve), la Dispersién Funcional (FDis), Entropia
Funcional (Q de Rao), asi como la Media Ponderada de la Comunidad (CWM) vy la
identificacion de especies funcionalmente uUnicas en el ensamblaje (Pla, Casanoves y Di
Rienzo, 2012; Pla, Casanoves y Di Rienzo, 2011). De la misma manera, se utilizaron los
paquetes “ape” (Paradis, Claude y Strimmer, 2004), “phylobase” (Hackathon et al., 2017),
“phylosignal” (Keck, Rimet, Bouchez y Franc, 2016), y “phytools” (Revell, 2012), para
analizar la distribucidn de los rasgos en la filogenia de las especies, posterior al andlisis de
distribucidén a nivel taxondmico. Finalmente, se estimaron indices (K y K* de Blomberg, | de
Moran, C de Abouheif y A de Pagel) para determinar en qué grado puede la similitud
filogenética predecir a los rasgos funcionales en las especies, y asi evaluar la presencia de
sefial filogenética, estimando los indices K de Blomberg o A de Pagel (Keck et al., 2016;

Swenson, 2014, pp. 154-162).
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8. Resultados

Se registro un total de 259 individuos, repartidos en 16 especies de tres Familias (Cuadro 1;
ver Anexos 7, 8 y 9) siendo Phyllostomidae la mas abundante (95.37% de capturas), seguido
de Vespertilionidae (2.7%) y Noctilionidae (1.93%). Las especies con mayor cantidad de
capturas fueron Artibeus jamaicensis, Glossophaga soricina y Uroderma davisi. Las especies
raras (registradas una vez — “singletones”) fueron Carollia subrufa, Eptesicus furinalis,
Macrophyllum macrophyllum y Phyllostomus discolor, junto con Noctilio leporinus
(registrada dos veces — “doubletone”).

Cuadro 1. Especies registradas dentro del AUMH, indicando su abundancia por sitio,
abundancia relativa y proporcién de capturas.

No. Familia Subfamilia Especie S1 S2 S3 Total AR %
1125* 1125* 1192.5*% 3442.5*

1 Vv Eptesicini Eptesicus furinalis 0 0 1 1 0.0003 0.39
2 Myotinae Myotis nigricans 0 1 2 3 0.0009 1.16
3 Nycticeiini Rhogessa bickhami 1 1 1 3 0.0009 1.16
4 N Noctilio albiventris 0 2 1 3 0.0009 1.16
5 Noctilio leporinus 0 2 0 2 0.0006 0.77
6 P Carolliinae Carollia subrufa 1 0 0 1 0.0003 0.39
7 Desmodontinae  Desmodus rotundus 5 0 0 5 0.0015 1.93
8 Glossophaginae  Glossophaga soricina 22 29 2 53 0.0154 20.46
Phyllostominae = Macrophyllum 1 0 0 1 0.0003 0.39
9 macrophyllum
10 Phyllostomus discolor 0 0 1 1 0.0003 0.39
11 Artibeus jamaicensis 19 50 45 114 0.0331 44.02
12 Artibeus lituratus 4 4 8 16 0.0046 6.18
13 Stenodermatinae Artibeus phaeotis 0 0 3 3 0.0009 1.16
14 Chiroderma salvini 1 0 4 5 0.0015 1.93
15 Sturnira parvidens 1 0 2 3 0.0009 1.16
16 Uroderma davisi 1 3 41 45 0.0131 17.37
SUMATORIA 56 92 111 259 0.22463 100

S = Sitio; * = esfuerzo de muestreo (horas*m? de red); V = Vespertilionidae; N = Noctilionidae;
P = Phyllostomidae; AR = Abundancia Relativa respecto al esfuerzo de muestreo; % =
proporcién de individuos capturados respecto al total.
Se recolecté un total de 54 excretas provenientes de 14 especies (Cuadro 2). Las especies
con mayor excretas recolectadas fueron A. jamaicensis, G. soricina y U. davisi, mientras que

no se recolectd ninguna excreta de Desmodus rotundus, ni de Chiroderma salvini. Tras

analizar las excretas, se encontré que la Familia Vespertilionidae Unicamente presentaba el



24

habito de insectivoria, Nocilionidae fue la Unica en presentar hdabitos de piscivoria
(Unicamente N. leporinus), a la vez que presentd insectivoria y frugivoria, y Phyllostomidae
presentd habitos de insectivoria, herbivoria no frugivora y frugivoria. Las especies con
mayor reparticiéon de habitos alimenticios fueron G. soricina y N. leporinus, seguido de A.
jamaicensis.

Cuadro 2. Especies registradas dentro del AUMH, indicando la cantidad de excretas
recolectadas y la proporcién de hdabito alimenticio registrado en las excretas por especie.

No. Familia Subfamilia Especie # AR Ex INS PIS NFR FRU

1 Vv Eptesicini Eptesicus furinalis 1 0.0008 1 1.000 0.000 0.000 0.000
2 Myotinae Myotis nigricans 3 0.0026 1 1.000 0.000 0.000 0.000
3 Nycticeiini Rhogessa bickhami 3 0.0026 2 1.000 0.000 0.000 0.000
4 N Noctilio albiventris 3 0.0026 3  1.000 0.000 0.000 0.000
5 Noctilio leporinus 2 0.0018 2 1.000 1.000 0.000 0.500
6 P Carolliinae Carollia subrufa 1 0.0009 1 0.000 0.000 0.000 1.000
7 Desmodontinae  Desmodus rotundus 5 0.0044 0 NA NA NA NA

8 Glossophaginae  Glossophaga soricina 53 0.0470 13 0.538 0.000 0.538 0.154
9 Phyllostominae  Macrophyllum 1 0.0009 1 1.000 0.000 0.000 0.000

macrophyllum

10 Phyllostomus discolor 1 0.0008 1 0.000 0.000 1.000 0.000
11 Artibeus jamaicensis 114 0.0991 14 0.071 0.000 0.000 0.929
12 Artibeus lituratus 16 0.0138 3 0.000 0.000 0.000 1.000
13 St e e Artibeus phaeotis 3 0.0025 1  0.000 0.000 0.000 1.000
14 Chiroderma salvini 5 0.0042 0 NA NA NA NA

15 Sturnira parvidens 3 0.0026 1 0.000 0.000 1.000 0.000
16 Uroderma davisi 45 0.0379 13 0.000 0.000 0.000 1.000

# = Numero de individuos observados por especie; AR = Abundancia relativa de la especie;
Ex = Numero de excretas obtenidas para la especie; V = Vespertilionidae; N = Noctilionidae;
P= Phyllostomidae; INS= Insectivoria; PIS= Piscivoria; NFR = Herbivoria no frugivora; FRU=
Frugivoria.

Los indices de diversidad funcional muestran que cada sitio de muestreo aporta
caracteristicas diferentes al total de la diversidad evaluada (Cuadro 3). Dentro del total se
observan 6 especies funcionalmente Unicas (42% del total analizado), mientras que existe
baja equidad (FEve) y tanto la entropia funcional (RaoQ), como la dispersidn funcional (FDis)
indican una reparticion de papeles marcada. El habito que muestra mayor importancia en
la diversidad funcional a través de la media ponderada de la comunidad (CWM) fue la
frugivoria, seguido de la insectivoria. El habito con menor aporte fue la piscivoria, por detrds

de la herbivoria no frugivora.
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Cuadro 3. indices de diversidad funcional para el ensamblaje de murciélagos del AUMH con
base en cuatro rasgos de habitos alimenticios.

Sitio 1 2 3 Total
INDICES A NIVEL ENSAMBLAJE

S 8 8 11 14

Sing.sp 5 5 5 6

FEve 0.38248552 0.10160704 0.16846398 0.06317782

FDis 1.2593909 1.2090999 0.4737309 1.0423045

RaoQ 1.6342483 1.7597561 0.7564022 1.4869597

Sitio 1 2 3 Total
IMPORTANCIA DE RASGOS EN DIVERSIDAD (CWM)

INS 0.30406593 0.27376971 0.08683373 0.19952337

PIS 0 0.016304348 0 0.006024096

HER 0.25692308 0.16973244 0.03810208 0.13067655

FRU 0.5405495 0.6346751 0.8793776 0.7209277

S = Riqueza o numero de especies; Sing.sp = Especies funcionalmente Unicas en el ensamblaje;
FEve = Equidad Funcional; FDis = Dispersidon Funcional; RaoQ = Q o Entropia de Rao; CWM =
Media ponderada de la comunidad; INS = Insectivoria; PIS = Piscivoria; HER = Herbivoria no
frugivora; FRU = Frugivoria.
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Figura 1. Distribucidn de cuatro rasgos alimenticios a lo largo de la filogenia de las especies de
murciélagos presentes en el AUMH de los cuales se pudieron colectar excretas. Los colores mas
fuertes indican mayor asociacién del rasgo con la especie, los colores mas débiles representan baja
asociacion. INS = Insectivoria; PIS = Piscivoria; NFR = Herbivoria no frugivora; FRU = Frugivoria.
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La distribucién de los rasgos funcionales del ensamblaje a nivel filogenético presenté un
patrén similar al taxonédmico. La Figura 1 muestra el grado de asociacién de los rasgos
respecto a los representantes dentro de la filogenia, con colores mas oscuros ante mayores
valores de asociaciéon y mas claros ante menor asociacion, hasta ausencia del rasgo (en
blanco). La insectivoria fue predominante en grupos filogenéticamente mas basales,
mientras que la frugivoria y herbivoria no frugivora fueron hdbitos presentados
principalmente en grupos mas novedosos. La piscivoria se resaltd por la alta especializacién
al estar presente en una Unica rama terminal, sin embargo no se presentd en un grupo
monofilético completo. La frugivoria presentd una distribucidn restringida a un grupo
dentro de la Subfamilia Stenodermatinae, incluyendo ademas a Carollia subrufa asi como a

N. leporinus.
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Figura 2. Distribucidn de dos rasgos alimenticios a lo largo de la filogenia de las especies de
murciélagos presentes en el AUMH de los cuales se pudieron colectar excretas. Los colores mas
fuertes indican mayor asociacién del rasgo con la especie, los colores mas débiles representan baja
asociacion. ANIM = Animalivoria; HERB = Herbivoria.

La distribucion fue marcadamente mas estructurada al reclasificar los hdbitos en
animalivoria y herbivoria (Figura 2), donde se distinguen claramente dos grupos funcionales

principales, con dos especies marcadamente generalistas (N. leporinus y G. soricina). Se
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observa que los grupos funcionales estdn relacionados a su historia evolutiva, teniendo los
habitos animalivoros como un rasgo ancestral. La herbivoria se distribuye en diferentes
grupos filogenéticos, con mayor predominancia en murciélagos de la Familia

Phyllostomidae.
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Figura 3. Distribucién de dos rasgos alimenticios a lo largo de la filogenia de las especies de

murciélagos presentes en el AUMH de los cuales se pudieron colectar excretas con evidencia de

habitos animalivoros. Los colores mas fuertes indican mayor asociacidn del rasgo con la especie,

los colores mas débiles representan baja asociacion. PIS_INS = Piscivoria mds Insectivoria; ANI =
Animalivoria homogenizada.

La distribucion de los habitos animalivoros fue diferente bajo distintas consideraciones
(Figura 3). Al considerar a la piscivoria y la insectivoria como una sumatoria que aportara al
habito animalivoro no se observé un patrén claro a lo largo de la filogenia, donde la Unica
especie que presentaba ambos habitos (N. leporinus) tuvo una mayor asociacion. Contrario
a ello, al considerar la animalivoria como un complemento entre piscivoria e insectivoria
(ambas categorias iguales) se observé un patréon de mayor asociacidon en grupos mas basales

(Vespertilionidae) y menos asociado a la Familia Phyllostomidae.
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La distribucidn de habitos herbivoros presenté una alta asociacién en la mayoria de
representantes dentro de la filogenia (Figura 4), con la mayor asociacién en Phyllostomidae,
principalmente la Subfamilia Stenodermatinae. Solamente tres especies no presentaron la
maxima asociacion (A. jamaicensis, G. soricina y N. leporinus), indicando que el habito es
predominante en los organismos de las especies restantes. A pesar de que el murciélago

pescador mayor (N. leporinus) presentd el habito, es el que tiene menor asociacién.
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Figura 4. Distribucién del rasgo alimenticio de herbivoria a lo largo de la filogenia de las especies

de murciélagos presentes en el AUMH de los cuales se pudieron colectar excretas con evidencia de
herbivoria. Los colores mas fuertes indican mayor asociacidn del rasgo con la especie, los colores
mas débiles representan baja asociacion.

Tras realizar los andlisis de sefial filogenética se encontré que Unicamente el indice de A de
Pagel mostré valores estadisticamente significativos (Cuadro 4). Las especies que
presentaron el habito herbivoro mostraron similitud entre el rasgo y la filogenia, con un
patron diferente al de un modelo de movimiento Browniano, evidenciando tener sefial
filogenética. Similarmente, las especies con habitos animalivoros, bajo la consideracién de
usar la insectivoria y piscivoria como complementos dentro de la animalivoria, evidenciaron
tener senal filogenética. Cabe resaltar, aunque no fueran estadisticamente significativos,
los indices que evaltan autocorrelaciones (Cmenan, | de Moran) tuvieron valores bajos,

mientras que los basados en modelos evolutivos (K, K*) tuvieron valores altos.
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Cuadro 4. indices de sefial filogenética para los habitos animalivoros (ANI) y herbivoros (HER), y su

significancia estadistica (o = 0.05).

Habito Cmean | K K* A

HER -0.1436597 -0.07247849 1.394774 1.457873 1.201744
p 0.356 0.099 0.077 0.052 0.001

[+P 0.1184712 -0.05493797 0.3778653 0.3939472 4.99E-05
p 0.09 0.079 0.791 0.744 1

ANI 0.2472109 -0.0491399 0.9684155 1.0056356 1.1000

p 0.129 0.186 0.109 0.097 0.001

HER = Herbivoria; I+P = Insectivoria y Piscivoria analizados por separado; ANI = Animalivoria; Cmean = C

de Abouheif; K = K de Blomberg; | =1 de Moran; K* = K de Blomberg corregida; A = Lambda de Pagel.
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9. Discusion

9.1 Analisis de la diversidad funcional con habitos alimenticios

9.1.1. Ensamblaje de murciélagos en el AUMH

El ensamblaje de murciélagos (Cuadros 1 y 2) muestra la presencia de hasta 16 especies
durante el periodo de muestreo, de las cuales 3 fueron mas frecuentemente capturadas (A.
jamaicensis, G. soricina y U. bilobatum) en comparacion a las otras. Ademas, A. jamaicensis
demostré ser la especie mas ampliamente distribuida, manteniendo una alta abundancia
en todos los sitios. Contrariamente, G. socirina y U. bilobatum mantuvieron Unicamente una
alta abundancia en uno de los tres sitios diferentes (Urbano/Doméstico y Extensivo,
respectivamente), por lo que podria considerarse como un uso preferente de dichos sitios,

respecto a los demas.

Las especies mas capturadas (A. jamaicensis, G. soricina y U. bilobatum) representan
especies comunes que ya han sido registradas para otras areas del Pacifico (Briones Carrillo,
2014; Dickerman et al., 1981), aunque la abundancia relativa ha cambiado, en especial
desde hace mas de 30 anos cuando se registraba a Phyllostomus discolor y a Noctilio
leporinus como altamente abundantes, evidenciando un recambio. A pesar de que existen
especies comunes y con alta abundancia, algunas otras mantienen una baja abundancia en
general, pero fueron registradas en todos los sitios de muestreo, como Rhogeessa bickhami
y Artibeus lituratus, lo cual podria indicar que estas utilizan de igual manera todos los
espacios disponibles dentro del AUMH. También existen especies que fueron registradas en
sélo un sitio de muestreo, pero fueron capturadas mas de una vez como Noctilio leporinus
(2), Desmodus rotundus (5), Artibeus phaeotis (3), con lo que se podria atribuir algun grado
de especificidad a estos sitios, donde pudieran obtener recursos (alimento) o refugio (sitios

de descanso).
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9.1.2. Diversidad funcional del ensamblaje

Pese a que se registraron 16 especies, no se pudo recolectar excretas de 2 de ellas
(Desmodus rotundus y Chiroderma salvini), por lo que fueron excluidas del analisis a partir
de los datos de campo (Cuadro 2). Los habitos previamente reportados para estas especies
son particulares y tienen papeles ecolégicos dentro del ecosistema, por lo que se puede
afirmar que existe alguna diversidad no reconocida por la metodologia utilizada en presente
estudio. Es importante y valioso explorar empiricamente los papeles ecoldgicos de estas
especies dentro de areas de Guatemala, en particular en el AUMH, a partir de otros
mecanismos de recoleccién de datos (e.g. ADN de hisopados rectales, regurgitacion; Wray
et al., 2016; Tedjo et al., 2015; Bressan, Rossi, Gerald y Figueira, 2014; Ellison et al., 2014),
los cuales puedan hacer efectivo el registro y no depender Unicamente de la deposicién
fecal. Afadido a esto, cabe resaltar la importancia de continuar y aumentar los esfuerzos
de muestreo del ensamblaje de murciélagos dentro del AUMH y en la costa sur de
Guatemala, con lo cual podria obtenerse mas informacidn para identificar patrones no
analizados en este trabajo y reducir el sesgo en recoleccién de informacidn que se obtiene

debido a la imperfecta deteccion de las metodologias (Si et al., 2018).

Al analizar los indices de diversidad funcional obtenidos para el ensamblaje de murciélagos
del AUMH es facil encontrar que cerca de la mitad de las especies son funcionalmente
Unicas segun los habitos alimenticios y su abundancia, siendo esto un importante aporte a
la comprensién de la diversidad de funciones que podrian indicar una reparticidén de papeles
dentro del ensamblaje (Laliberté et al., 2014). La Equidad Funcional (FEve) fue baja, lo que
describe una distribucion no igual de los rasgos a lo largo del ensamblaje y sugiriendo una
baja diversidad funcional (Pla et al., 2012, pp. 44-45; Villéger, Mason y Mouillot, 2008). Esta
inequidad describe cémo algunas funciones son Unicas para algunas especies (e.g. piscivoria
en N. leporinus), asi como algunos grupos con alta abundancia pueden presentar funciones
redundantes (e.g. Phyllostomidae con frugivoria), presentando diversos escenarios para la

ocupacion de las funciones en el ensamblaje.
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La Entropia (RaoQ) indica qué tan distintas son las especies entre si, al describir el valor
promedio de las diferencias pareadas entre las especies, tomando en cuenta las frecuencias
de captura (Pla et al., 2012, p. 38; Rao, 1982). Con ello se entiende que, si RaoQ posee
valores bajos, el ensamblaje tiene poca diferencia y las especies se parecen funcionalmente
entre si, lo cual no es del todo aplicable para el ensamblaje completo ya que se tiene un
valor intermedio (1.4487) al compararle con los valores de los sitios de muestreo de forma
independiente (0.7564-1.75597), dejando ver que no existe tanta similitud entre las
especies (mayor diversidad). Considerando lo anterior, es claro notar que el nimero de

especies funcionalmente Unicas es coherente con los indices de Feve y RaoQ.

La diferenciaciéon entre especies y sus rasgos describe a la diversidad encontrada,
respaldando alguna exclusividad de papeles y dandole la importancia en procesos
ecolégicos a las distintas especies del ensamblaje. En cuanto al analisis de la Dispersion
Funcional (FDis), que describe la dispersidon de las especies respecto al valor del centroide
en un plano grafico que tiene el ensamblaje, se toma en consideracién un valor corregido
por medio de las abundancias de las especies (Pla et al., 2012, p. 46; Villéger, Mason y
Mouillot, 2008; Garnier et al., 2004). Al encontrar en los resultados un valor distinto a 0, se
asegura que existe diferenciacién funcional entre las especies y asi describir que no existe
redundancia para todas las funciones del ensamblaje. Esto se ve respaldado con la marcada
diferencia de valores de rasgos observada en la Media Ponderada de la Comunidad (CWM),
la cual describe qué tanto aporta cada rasgo a los procesos ecosistémicos, presentando los
valores de rasgos de manera Unica para cada ensamblaje (Laliberté y Legendre, 2010;

Lavorel et al.,2008; Diaz et al., 2007).

La relacion de cada rasgo con un servicio ecosistémico dentro del ensamblaje se ve
claramente indicada a través de la CWM, que resaltaria la diferenciacién encontrada con
FDis, FEve y RaoQ de manera general. Encontrar valores de CWM diferentes para cada rasgo
sugiere que cada rasgo interviene de manera diferente en el ecosistema y que el ensamblaje

provee en diferentes proporciones servicios ecosistémicos relacionados con los habitos
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alimenticios analizados (Diaz et al., 2007), lo cual ha sido evidenciado como un aporte
beneficioso importante para los sistemas de produccidn agro-pastoriles (Russo et al., 2018),
gue representan porciones de uso y manejo en sistemas a pequefia escala dentro del AUMH

(Muccio et al., 2011).

9.1.3. Rasgos de habitos alimenticios

El andlisis de la diversidad funcional es de suma importancia para tomar en consideracion
al implementar medidas de conservacién, incluso desde el planteamiento metodoldgico de
su medicién y analisis (Zhu et al., 2017; Pla et al., 2012, p. 4; Lavorel et al., 2008). Debido a
lo anterior, es comprensible que la seleccion de los rasgos a usarse en los analisis es de
suma importancia. Gomez-Ortiz y Moreno (2017) describen la dificultad que han
presentado los mamiferos al momento de asignarse valores de rasgos ecoldgicos para
estudios de diversidad funcional, indicando que es valido usar los habitos alimenticios con
dicho grupo. Este tipo de rasgos se incluyen dentro de los rasgos funcionales “duros” (Violle
et al., 2007; Hodgson, Wilson, Hunt, Grime y Thompson, 1999), los cuales representan una

determinada funcidn a cualquier nivel organizacional dentro del ecosistema.

La relacion que las funciones proveen a los servicios ecosistémicos es importante (Pla et al.,
2012, pp. 4-5), y que en este trabajo podrian haberse limitado a un nimero menor al total
de funciones ligadas a los servicios que proveen los murciélagos, lo cual no se habia
evaluado y descrito en su totalidad previamente para el drea. A pesar de ello, Petchey y
Gaston (2006) discuten sobre la seleccién de rasgos a utilizar en el andlisis, indicando que
no es la cantidad de rasgos no representa toda la importancia, sino que se deben evaluar
los rasgos de interés o relacionados con el enfoque de cada trabajo, lo cual podria justificar
el por qué aqui se dejan fuera de andlisis algunos potenciales rasgos. Esto podria
complementarse al incluir rasgos “suaves” al analisis, tales como morfologia, demografia o

historias de vida (Gémez-Ortiz y Moreno, 2017; Violle et al., 2007).

Es importante resaltar el hecho de que los resultados (Cuadro 3) ayudan a poner a prueba

gué tanto se contribuye a procesos ecosistémicos relacionados con los rasgos evaluados
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(insectivoria, frugivoria, herbivoria no frugivora y piscivoria). A pesar de ello, hay aspectos
no considerados en este trabajo que se relacionan con procesos de polinizacién (consumo
de polen y/o néctar floral) o en el consumo de sangre (hematofagia). El aporte de cada rasgo
dentro a la CWM es diferente, siendo la frugivoria (0.721) el rasgo con mas aporte, seguido
por la insectivoria (0.199), lo cual nos indicaria que el proceso ecosistémico que mas se
cubre y recibe un servicio por parte del ensamblaje de murciélagos es el de dispersion de
semillas por medio de habitos alimenticios herbivoros, seguido por la reduccién poblacional

de insectos por medio de habitos alimenticios insectivoros.

Las especies que tienen estos hdbitos (insectivoria y frugivoria) representan un papel
importante dentro del ensamblaje al tener mayor aporte a la diversidad funcional en
general. Sin embargo, aunque la piscivoria fue el rasgo con menor aporte a la CWM, sélo
una especie presenta dicho rasgo (N. leporinus) y representa un papel Unico dentro del resto
de especies. Estas explicaciones podrian abordarse desde la perspectiva de la posicién
tréfica de las especies y su aporte dentro de las cadenas tréficas involucradas dentro del
ecosistema, lo cual puede ser medido a través del andlisis de isdtopos estables como una
herramienta con creciente uso en ecologia (Cucherousset y Villéger, 2015; Layman,

Arrington, Montaia y Post, 2007; Post, 2002).

Los ensamblajes de especies presentan algun recambio en su diversidad a lo largo de su
distribucién (Moreno et al., 2018; Halffter y Moreno, 2005), aunque estos representen
grupos de organismos filogenéticamente emparentados (Ramirez y Gutiérrez-Fonseca,
2016). En el presente trabajo Unicamente se usaron cuatro rasgos para describir y explorar
la diversidad funcional del ensamblaje, lo cual validaria la definicion de hasta cuatro grupos
funcionales o gremios en el AUMH, los cuales también podrian reunirse en dos grandes
grupos (animalivoria y herbivoria). Sin embargo, otros autores describen la diversidad de
gremios en murciélagos a través de sus habitos alimenticios debido a sus comportamientos
conocidos, reuniendo diferentes agrupaciones. Segura-Trujillo (2018) reune siete grupos o

gremios de murciélagos segun sus habitos alimenticios: frugivoros, nectarivoros,
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sanguivoros, piscivoros, carnivoros, omnivoros y artropodivoros, aclarando que el tltimo es
descrito por complementariedad al grupo tradicionalmente descrito como “insectivoria”,
ya que es reconocido que los murciélagos no restringen Unicamente su consumo a insectos
sino también a otros artréopodos. A pesar de ello, Rojas, Vale, Ferrero y Navarro (2012)
reconocen Unicamente cuatro rasgos alimenticios en murciélagos neotropicales
(Noctilionoidea), mientras que en un dmbito mas amplio, Miljutin (2009) propone que en
mamiferos voladores o aéreos existen dos grandes gremios: animalivoros y frugivoros
(incluyendo herbivoros con habitos que incluyen visitas florales). Dicha dificultad en cuanto
a la descripcién de ensambles segln habitos alimenticios ocasionalmente resalta la
diversidad que existe. Incluso, al analizar Unicamente la cantidad de habitos alimenticios en
la Familia Phyllostomidae, en ensamblajes de Costa Rica se han reconocido hasta tres
grupos — frugivoros, nectarivoros y animalivoros depredadores (Durant, Hall, Cisneros,
Hyland y Willig, 2013) — encontrando alguna variacion a nivel de Subfamilia, como sucede
con Vampirinae en Brasil (Bonato, Facure y Uieda, 2004), ya que ocurriendo solo tres
especies se sabe que estas consumen multiples grupos de animales, pero se limitando sus

habitos a ser animalivoros.

9.2. Distribucién de rasgos funcionales

9.2.1. Distribucion de rasgos en grupos taxondomicos

El habito insectivoro es reconocido como el mas ampliamente utilizado por murciélagos, en
especial dentro de los Microchiroptera (Segura-Trujillo, 2018; Segura-Trujillo, Lidicker y
Alvarez-Castafieda, 2016; Hutson, Mickleburgh y Racey, 2001, p.5; Wilson, 1973). Al analizar
la distribucién de los rasgos en cada Familia (Cuadro 2), es notable la predominancia de
insectivoria en Vespertilionidae, que es coherente con lo reportado previamente (Simmons,
2005; Ferrarezzi y Gimenez, 1996), donde se describe a la mayoria de murciélagos en la
Familia como insectivoros. El habito insectivoro en Noctilionidae ha sido reconocido como
una complementariedad en la dieta de N. leporinus, mientras a que Unicamente para N.

albiventris es un habito predominante (Gongalves, Munin, Costa y Fischer, 2007; Bordignon,
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2006; Brooke, 1994; Ferrarezzi y Gimenez, 1996), coincidiendo con los resultados de este
trabajo. La Familia Phyllostomidae, a pesar de ser reconocida con una amplia diversidad de
habitos alimenticios, Unicamente presento la insectivoria como dieta predominante en una
especie (M. macrophyllum), ademas de presentar alguna complementariedad en otras dos
(G. soricina y A. jamaicensis), siguiendo lo reportado para estas especies (Giannini y Kalko,
2004; Ortega y Castro-Arellano, 2001; Alvarez, Willig, Jones y Webster, 1991; Harrison,
1975). El consumo de insectos por estas ultimas podria ser complementario de forma
incidental al tener otros habitos alimenticios predominantes, considerando que algunos
restos eran notablemente poco digeridos al encontrarse en las excretas recolectadas (ver

Anexo 3).

La piscivoria es uno de los hdbitos alimenticios mas particulares para los murciélagos, junto
con otros como la carnivoria y sanguivoria (Simmons, 2005; Ferrarezzi y Gimenez, 1996;
Wilson, 1973), ya que estos estan restringidos a algunas pocas especies, las cuales
generalmente poseen mayor tamaio (Hutson et al., 2001, p.5). Sin embargo, la piscivoria
no representa una dieta exclusiva, ya que siempre se ve complementada principalmente
con el consumo de insectos (Ferrarezzi y Gimenez, 1996), tal como se observo en la Familia
Noctilionidae, siendo N. leporinus la Unica especie con el rasgo (Cuadro 2). El consumo de
peces ha sido claramente descrito dentro de N. leporinus (Gongalves et al., 2007; Brooke,
1994; Ferrarezzi y Gimenez, 1996) y, a pesar de que la Familia Noctilionidae ha sido descrita
como la de “murciélagos pescadores”, Unicamente se conoce como una la posibilidad para
capturar y alimentarse de peces de manera no intencionada y rara por parte de N.
albiventris (Goncalves et al., 2007; Hood y Jones, 1984; Hood y Pitoccheli, 1983), inclusive
con habitos de forrajeo similares al de su especie hermana como parte de una “pre-
adaptacion” a la piscivoria (Kalko, Schnitzler, Kaipf y Grinell, 1998). Sin embargo, este habito
ha sido reportado para algunas especies dentro de Vespertilionidae, siendo Unicamente
Mlyotis vivesila Unica otra considerada “piscivora” de manera general (Ferrarezzi y Gimenez,

1996; Altenbach, 1989; Wilson, 1973).
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Después de la insectivoria, el habito de frugivoria es el mas utilizado por murciélagos en el
Neotrdpico (Wilson, 1973), seguido por el consumo de otros hdabitos herbivoros como
nectarivoria, folivoria y polinivoria (Ferrarezzi y Gimenez, 1996; Wilson, 1973). La Familia
Phyllostomidae mostré predominancia en el rasgo frugivoro (6 de 7 especies frugivoras
dentro de la Familia, ver Cuadro 2), lo cual se ve respaldado con evidencia previa (Rojas et
al., 2012; Rojas et al., 2011; Giannini y Kalko, 2004; Ferrarezzi y Gimenez, 1996). Asimismo,
el rasgo de herbivoria no frugivora Unicamente se evidencio en Phyllostomidae, en especies
de las cuales ya se conocia el habito (Kwiecinski, 2006; Alvarez et al., 1991; Gannon, Willig
y Jones, 1989), aunque P. discolor y S. parvidens habian sido reconocidas como especies
principalmente frugivoras y con otros habitos herbivoros como complemento. La otra
Familia que presenté el rasgo frugivoro fue Noctilionidae, cuyo Unico registro de frugivoria
y transporte de semillas habia sido descrito para N. albiventris (Gongalves et al., 2007). En
el presente trabajo se tuvo evidencia de que N. leporinus demostré un habito frugivoro,
cuando Unicamente habia sido reportado con habitos animalivoros (Bordignon, 2006;
Brooke, 1994). Dicha complementariedad de dieta con habitos diferentes a los
predominantes ya ha sido documentada previamente por otras especies de murciélagos
(Ferrarezzi y Gimenez, 1996), como es el caso de individuos de Myotis nigricans

(Vespertilionidae) con habitos frugivoros (Novaes et al., 2015).

La diversidad funcional basada en rasgos alimenticios tuvo una distribucion coincidente con
lo conocido para las Familias que se encuentran dentro del AUMH. Anadido a que
Phyllostomidae tuvo mas riqueza, fue la Familia que ocupé multiples habitos alimenticios,
correspondiendo a lo previamente conocido (Rojas et al., 2012; Rojas et al., 2011; Giannini
y Kalko, 2004; Ferrarezzi y Gimenez, 1996). Es importante mencionar que Phyllostomidae
presentd 3 rasgos, Noctilionidae ocupd de igual manera 3 rasgos (de los cuales uno podria
significar una nueva interaccidén no reconocida hasta ahora para una de las especies de la
Familia), pero esta ultima con menor diversidad (riqueza y abundancia) en general. A pesar
de que la herbivoria no frugivora sdélo se describid para Phyllostomidae, el analisis no toma

en consideracién que dicho rasgo podria abarcar algunos habitos alimenticios no evaluados
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con la metodologia utilizada (folivoria, nectarivoria, polinivoria), por lo que se recomendaria
utilizar otras técnicas como recolecciéon de polen o busqueda de colonias para describir
dichos comportamientos en el AUMH. Asimismo, otros habitos animalivoros como la
sanguivoria no fueron considerados en el andlisis, por lo que podria restarle importancia a
las interacciones que involucren rasgos animalivoros y podrian complementar el analisis

dentro de las Familias de murciélagos conocidas.

9.2.2. Distribucion de rasgos en filogenia

Al analizar la distribucion de cada rasgo respecto a la filogenia de las especies del
ensamblaje de murciélagos del AUMH es resaltable que ningln rasgo estd presente en
todas las ramas terminales. Afladido a esto, se observd que la distribucion fue diferente
para cada uno de los cuatro rasgos considerados (Figura 1), siendo la insectivoria y frugivoria
los que tuvieron mayor amplitud en cuando al grado de asociacién en la filogenia, siendo
coherente con la literatura (Ferrarezzi y Gimenez, 1996; Wilson, 1973). La insectivoria
presentd una distribucién asociada a especies filogenéticamente antiguas, siendo el rasgo
con mayor continuidad en cuanto su distribucion. La piscivoria, debido a que Unicamente
se presentd en una especie, fue la que tuvo mayor especificidad y su distribucién es la mas
limitada, seguido de la herbivoria no frugivora. Por otro lado, la frugivoria se demostré una
amplia distribucién a lo largo de la filogenia, aunque esta era discontinua y aparecia con

menor asociacion en algunas ramas.

Al reunir los rasgos en dos categorias nuevas (animalivoria y herbivoria, ver Figura 2) se
observd una mayor continuidad en la distribucién de los nuevos rasgos. La animalivoria
presentd mayor asociacién en grupos filogenéticamente basales (no anidados dentro de
otros grupos), mientras que la herbivoria presenté una distribucion asociada a grupos mas
nuevos (anidados). Esto seria coincidente con la discusién respecto a los origenes de los
Microchiroptera, cuyo ancestro mas antiguo se cree fuera un insectivoro (Yohe et al., 2015;
Rojas et al., 2012; Gunnell y Simmons, 2005; Jones, Purvis, MaclLarnon, Bininda-Emonds y

Simmons, 2002), ademas de reconocer que la herbivoria en murciélagos surgié de manera
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gradual como un nicho ecolégico sin ocupar por organismos “omnivoros” y recientemente
aprovechado por el clado de murciélagos filostomidos (Rojas, Warsi y Ddvalos, 2016; Rojas
etal.,2012; Monteiro y Nogueira, 2011; Rojas et al., 2011; Datzmann et al., 2010; Cruz-Neto
et al.,, 2001). Luego de encontrar dichos patrones o agrupaciones en la filogenia, es
importante considerar dentro de un siguiente paso la descripcidon de los efectos que tienen
las especies en el ecosistema de manera directa (como servicios ecosistémicos) y la
tolerancia ante los cambios que las poblaciones puedan presentar para mantener dichos

servicios (Diaz et al., 2013).

La distribucion de los rasgos animalivoros estd asociada a ramas de grupos con mayor
longitud que no se encuentran anidados mas alla de su enraizamiento, con lo que se sugiere
que es un rasgo ancestral o plesiomorfico similar a lo reportado previamente (Yohe et al.,
2015; Gunnell y Simmons, 2005; Jones, et al., 2002). Debido a su constante presencia en
grupos con mayor longitud, se podria tomar a la insectivoria dentro de los habitos
animalivoros como el mds antiguo (Ferrarezzi y Gimenez, 1996), seguido de la piscivoria
(Pavan, Martins y Morgante, 2013; Lewis-Oritt, Van Den Bussche y Baker, 2001). Es de
reconocer que la piscivoria resulta de una acelerada tasa de diversificacién dentro de
Noctilionidae y representa una ampliacidon del nicho ecoldgico bastante reciente que
permite la coexistencia de los diferentes clados dentro del linaje (Pavan et al., 2013; Lewis-
Oritt et al., 2001), similar a la diversificacién que ocurre dentro de Phyllostomidae (Rojas et

al., 2016; Rojas et al., 2012; Monteiro y Nogueira, 2011; Cruz-Neto et al., 2001).

Los patrones de distribucidn de rasgos animalivoros en la filogenia podrian ligarse a los
procesos ecoldgicos que involucran a las especies de los linajes, procesos que son resultado
de los usos diferenciales de los rasgos por los murciélagos de distintos linajes. Por ejemplo,
Orr, Ortega, Medellin, Sdnchez y Hammond (2016) describen el consumo de insectos es
diferencial en A. jamaicensis, siendo mas utilizado por hembras gestantes, sugiriendo que
los requerimientos proteicos escasos en los frutos consumidos se compensan a través del

consumo de insectos, que estaria ligado a los ciclos reproductivos de la especie. En el mismo
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sentido, la reparticidn en cuanto a las fuentes daria espacio a una estructuracién de nicho
ecolégico en Noctilionidae (Gongalves et al., 2007; Brooke, 1994; Ferrarezzi y Gimenez,
1996), junto con una diversificacion de los linajes filogenéticos (Pavan et al., 2013; Lewis-
Oritt et al., 2001). Es importante resaltar que el uso de diferentes criterios para unificar los
valores de rasgos funcionales presenta un panorama ligeramente diferente al brindar
mayor importancia a la piscivoria (Figura 3), llevando a algunas consideraciones diferentes

que pueden enmendarse al unificar los criterios.

La distribucidn de los rasgos herbivoros es altamente asociada a las ramas terminales de
especies dentro de la Familia Phyllostomidae, teniendo una menor asociaciéon Unicamente
con G. soricina y N. leporinus (Figura 4). Sdnchez y Giannini (2018) describen que para los
murciélagos filostémidos ha ocurrido un cambio en la tasa de diversificacion bastante
reciente, en especial dentro de Stenodermatinae, evidenciando una alta dependencia de
las especies de murciélagos con sus fuentes alimenticias, lo cual responde a patrones
evolutivos morfolégico-funcionales (co-evolucién). Asimismo, se debe considerar que
algunas especies tienen mayor o menor amplitud dentro de sus habitos alimenticios, como
sucede con G. soricina, que tiene papeles altamente generalistas en cuanto al consumo de
frutos, teniendo por detrds a C. sowelli, S. lilium o A. lituratus con dietas mas restrictivas (da

Silva, Gaona y Medellin, 2008).

9.3. Analisis de indices de sefial filogenética

Al analizar los indices de sefial filogenética es interesante encontrar sélo uno de ellos con
valores de significancia alta y sugiriendo una sefial filogenética presente (Cuadro 4), aunque
otros con menor significancia sugieren el mismo patréon de sefial filogenética, tanto en
animalivoria como en herbivoria. El indice de Lambda de Pagel (A > 1) se describe como un
parametro de escala que mide la dependencia filogenética de los datos de rasgos.
Asumiendo un modelo de evolucidon del tipo Browniano, el indice considera que las
relaciones filogenéticas de las especies Unicamente definen la covarianza esperada de la

matriz de rasgos (Borges, Machado, Gomes, Rocha y Antunes, 2018; Munkemidiller et al.,
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2012). Por ello podria atribuirse su significado a que no es la topologia o la distancia
esperada entre especies la que describe la sefial filogenética sino que la estimacion de las
relaciones y la distribucion de los rasgos es suficientemente diferente a un modelo
Browniano, reflejando una historia evolutiva por parte de los rasgos. Sin embargo, los otros
indices utilizados muestran tendencias a reconocer una sefal filogenética con diferente
sensibilidad (Borges et al., 2019; Minkemdiiller et al., 2012), aunque también pueden
describir otros tipos de relacién distintas a las del indice de Lambda, tales como | de Moran
(autocorrelacién con distancia filogenética), Cmean de Abouheif (autocorrelaciéon con
topologia del arbol), K de Blomberg (patréon evolutivo con relacién de media filogenética

corregida).

La sefial filogenética permite predecir la similitud ecoldgica de las especies a partir de sus
relaciones filogenéticas (Swenson, 2014, p. 148; Revell et al., 2008; Blomberg y Garland,
2002), describiendo con claridad la distribucidn de los rasgos a lo largo de la filogenia como
un continuo. Los rasgos funcionales de murciélagos en el ensamblaje de AUMH reflejan
similitud ecolégica entre los grupos filogenéticamente cercanos. Reflejo de ello son los
valores de los indices de sefial filogenética encontrados, en donde se sugiere que existe una
relacion dependiente entre los rasgos funcionales de habitos alimenticios y la filogenia de
los murciélagos del AUMH. La diversidad ecoldgica en murciélagos ha sido evidenciada
correspondiente con la variacion en morfologia y su historia evolutiva, como por ejemplo
en Phyllostomidae (Dumont, 2007; Freeman, 2000). Esto sugeriria la relacidn de intervalos
en la estructura en la red alimenticia con la filogenia, cuyo componente (de estructura y
funcionamiento) de los ensamblajes pueda describir relaciones que no son facilmente
distinguibles (Ekl6f y Stouffe, 2016). Dichas relaciones involucrarian aspectos ecolégicos, de
comportamiento y otras variaciones que no se evallan ordinariamente en estudios de
sistematica. Este trabajo contribuye a la comprensiéon de la evolucion de habitos
alimenticios en murciélagos y cdmo se relaciona esto con las funciones ecoldgicas que

tienen los murciélagos dentro de los ecosistemas asociados al manglar del AUMH.
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10. Conclusiones

e Lladiversidad funcional de los murciélagos dentro del Area de Usos Multiples Hawaii
presenta una reparticiéon de papeles entre las distintas especies del ensamblaje.

e La diversidad funcional de los murciélagos esta representada por una disimilitud
funcional entre las especies, resaltando el papel de especies funcionalmente Unicas.

e Los rasgos funcionales aportan de manera diferente a la diversidad funcional del
ensamblaje de murciélagos del Area de Usos Multiples Hawaii.

e Los rasgos funcionales con mas aporte a la diversidad dentro del ensamblaje son la
frugivoria e insectivoria, seguido de la herbivoria no frugivora y la piscivoria.

e La piscivoria es un rasgo con gran importancia al ocurrir solamente en una especie
del ensamblaje estudiado (Noctilio leporinus), siendo funcionalmente Unica.

e La distribucion de la insectivoria estd asociada a grupos filogenéticamente
ancestrales, principalmente en las Familias Vesperilionidae y Noctilionidae.

e La distribucién de la frugivoria se presenté como un rasgo de evolucion reciente,
asociado principalmente a la familia Phyllostomidae, incluyendo presencia en
especies en las cuales no se habia descrito previamente.

e La distribucidon de los rasgos animalivoros refleja un origen insectivoro de los
murciélagos Microchiroptera.

e La distribucién de los rasgos herbivoros indica una acelerada tasa de evolucién
dentro del grupo monofilético de los Phyllostomidae.

e Se determind que existe sefial filogenética, al encontrar una relacidn dependiente
entre los rasgos funcionales de habitos alimenticios y la filogenia de los murciélagos
del Area de Usos Multiples Hawaii.

e Se contribuyd a comprender la evolucion de habitos alimenticios en murciélagos y
su relacion con las funciones ecolégicas que tienen los murciélagos dentro de los

ecosistemas del Area de Usos Multiples Hawaii.
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11. Recomendaciones

e Continuar y aumentar los esfuerzos de muestreo del ensamblaje de murciélagos
asociados al manglar dentro del AUMH, asi como en la costa sur de Guatemala, para
identificar patrones no analizados en este trabajo y reducir el sesgo en recoleccién
de informacién debido a la imperfecta deteccidn de las metodologias utilizadas.

e Utilizar otras técnicas para el registro de otros habitos alimenticios, tales como la
folivoria, nectarivoria o polinivoria, incluyendo la recoleccidn de polen, busqueda de
colonias para describir dichos comportamientos en el AUMH.

e Utilizar técnicas novedosas para la recoleccion de datos de dieta (e.g. ADN de
hisopados rectales, regurgitacion), las cuales puedan hacer efectivo el registro y no
depender Unicamente de la deposicion fecal, registrando los papeles de especies
que no fueron consideradas en el andlisis del presente trabajo.

e Indagar en los analisis de diversidad funcional involucrando rasgos funcionales
“suaves”, tales como morfometria y reproductivos que puedan detallar los papeles
de los mismos dentro del ecosistema.

e Realizar analisis de recambio de la diversidad funcional con ecosistemas a lo largo
de la costa sur de Guatemala, asi como de la regidn (Centroamérica-México).

e Profundizar en el estudio molecular y genético de las especies del AUMH y de la
costa sur de Guatemala, utilizando secuencias de especimenes colectados dentro
del drea y reconocer patrones a escala mas detallada.

e Involucrar la medicion rasgos ecoldgicos que puedan describir funciones
ecosistémicas en los monitoreos de ensamblajes de murciélagos dentro el AUMH,
asi como en otras areas naturales del resto del pais.

e Cuantificar el efecto que presenten los rasgos funcionales de frugivoria (como
dispersion de semillas) e insectivoria (como reduccién poblacional de insectos

perjudiciales) por los murciélagos como servicios ecosistémicos dentro Guatemala.
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Anexo 1. Ubicacién geografica del Area de Usos Multiples Hawaii (A), describiendo la cobertura de

mangle que existe en el drea segun la especie de mangle que se ha reportado y la ubicacion de sitios

de captura (estrellas). Referencia geografica respecto al departamento de Santa Rosa (B) y respecto

a Guatemala (C). Elaboracidn propia a partir de informacion de CONAP (2016).
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Anexo 2. Ejemplo de boleta para registro de datos en campo. Elaboracion propia.
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Anexo 3. Restos encontrados en excretas con rasgos animalivoros. A= Huesos (N. leporinus); B=
Escamas (N. leporinus); C= Alas de insecto (R. bickhami); D= Tarsos de insecto (E. furinalis); E= Tarsos

de insecto (N. albiventris); F= Insectos parcialmente digeridos (G. soricina).
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Anexo 4. Restos encontrados en excretas con rasgos herbivoros. A= Semillas (A. jamaicensis); B=
Semilla (N. leporinus); C= Semillas (U. davisi); D= Fibras vegetales (P. discolor); E= Estambres (G.

soricina); F= Antera e insectos parcialmente digeridos (G. soricina).
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Anexo 5. Lista de secuencias de citocromo b (cytb) utilizadas para el andlisis de filogenias

y senal filogenética, ordenadas alfabéticamente.

Especie Numero de acceso Fuente geografica

en GenBank
Artibeus jamaicensis AY382786.1 Chiapas, México
Artibeus lituratus AY684729.1 Playitas, Honduras
Artibeus phaeotis u66514.1 Managua, Nicaragua
Carollia subrufa AF187024.1 El Refugio, Ahuachapan, El Salvador
Eptesicus furinalis EU786865.1 Guarico, Venezuela
Glossophaga soricina AF382867.1 Zacapa, Guatemala
Macrophyllum macrophyllum FJ155484.1 Bolivar, Venezuela
Myotis nigricans JX130489.1 Veracruz, México
Noctilio albiventris AF330805.1 Bolivar, El Manteco, Venezuela
Noctilio leporinus JX235604.1 Chiapas, México
Phyllostomus discolor HM470157.1 -
Pteropus aldabrensis FJ561394.1 Seychelles, Africa
Rhogeessa bickhami EF222380.1 San Salvador, El Salvador
Sturnira parvidens KC753866.1 Tikal, Petén, Guatemala
Uroderma bilobatum AY169911.1 La Paz, La Herradura, El Salvador

Freropus_alganrensis

—

Myotis_nigricans
Rhogeessa_bickhami

Eptesicus_furinalis
—Noctilio_albiventris

L—Noctilio_leporinus

_'—-Phy//astamus_disca/ar

Macrophyllum_macrophy/lum

Glossophaga_soricina

Carollia_subrufa

Sturnira_parvidens

0.04

Uroderma_davisi

Artibeus_phaeotis
Artibeus_jamaicensis
Artibeus_lituratus

Anexo 6. Arbol filogenético obtenido a partir de secuencias utilizadas, describiendo

relaciones entre las especies utilizadas para el andlisis. Elaboracién propia.
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Anexo 7. Fotografias de individuos de las especies de Vespertilionidae y Noctilionidae en el
AUMH. A= Myotis nigricans; B= Rhogeessa bickhami;, C= Eptesicus furinalis; D= Noctilio

albiventris; E= Noctilio leporinus.
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Anexo 8. Fotografias de individuos de las especies de Phyllostomidae en el AUMH. A=
Carollia subrufa; B= Phyllostomus discolor; C= Glossophaga soricina; D= Macrophyllum

macrophyllum; E= Desmodus rotundus.
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Anexo 9. Fotografias de individuos de las especies de Phyllostomidae (Stenodermatinae) en
el AUMH. A= Sturnira parvidens; B= Chiroderma salvini; C= Uroderma bilobatum; D=

Artibeus phaeotis; E= Artibeus jamaicensis; F= Artibeus lituratus.
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