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Resumen

La coexistencia entre especies se facilita mediante el uso diferencial del recurso,
consecuentemente se clasifica a las especies de acuerdo a las similitudes o disimilitudes en
la composicion de su dieta. Los murciélagos se han clasificado tradicionalmente en gremios
troficos que incluyen tres componentes: tipo de habitat; modo de forrajeo; y tipo de dieta.
La clasificacion de estos gremios se ha basado en las caracteristicas de la morfologia del ala
y de los llamados de ecolocacion, debido a la falta de informacion de ecologia para la
mayoria de las especies la asignacion del gremio se realiza por asignacion filogenética. Los
estudios sobre segregacion en la composicion de la dieta se han limitado al andlisis de la
descripcion taxonomica de la dieta. Sin embargo, los murciélagos seleccionan a sus presas
por sus caracteristicas (e. g. dureza y desplazamiento) El principal objetivo fue determinar
taxondémica y funcionalmente como es la segregacion del recurso trofico entre diferentes
especies de murciélagos artropoddfagos. Para cumplir con este objetivo se exploraron tres
puntos de anélisis: 1) Reparticion del recurso trofico entre especies de diferentes gremios,
2) Diferenciacion del ecomorfotipo en los murciélagos del género Myotis; 3) Diferencia
interespecifica en el consumo de culicidos por especies de murciélagos de diferentes
familias y gremios troficos en diferentes ambientes del Neotropico. Los dos primeros
trabajos se realizaron con base a recopilacion de informacién disponible de composicion de
la dieta y medidas somaticas de los murciélagos para el caso de las especies del género
Myotis. En el tercer caso se realizo trabajo de campo para la toma de muestras de excretas
para la secuenciacion masiva de los artrépodos consumidos por los murciélagos, con base
en el ADN de las presas. Los murciélagos se alimentan de otras clases de artropodos,
ademas de la clase Insecta, se reporta para diferentes especies el consumo de las clases
Arachnida y Chilopoda. Los andlisis realizados con las caracteristicas de las presas explican
mejor los patrones de segregacion del recurso tréfico. Se encontrd correlaciéon entre el
ecomorfotipo de murciélagos del género Myotis y las caracteristicas de desplazamiento y
dureza de las presas. Reportamos el consumo de culicidos en murciélagos de diferentes
habitos de forrajeo (excepto en los recolectores). En conclusion, las categorias de gremios
indican el estrato y tipo de. Sin embargo, para ello es necesario considerar las
caracteristicas de las presas (asociadas a su susceptibilidad a la depredacion) para entender
a mayor profundidad los patrones de reparticion del recurso tréfico en los murciélagos
artropoddfagos.

Palabras clave: Artropodos, Chiroptera, Ecologia trofica, Gremios.
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Summary

Species coexistence is facilitated by a differential use of the resources, consequently
species are classified to the species according to the similarities or dissimilarities in the use
of food. Bats were traditionally classified into trophic guilds that include three components:
habitat type; foraging mode; and diet composition. Traditional guild classification was
often based on the characteristics of the wing morphology and echolocation, due to the lack
of autecological information of most bat species. Studies on segregation in dietary
composition in general have been limited to the analysis of the taxonomic description of the
diet. However, in bats select prey by their characteristics for example, hardness and
vagility. The main objective was to determine taxonomic and functional differentiation
among species of arthropodophagous bats. To accomplish this goal, three analytical focus
were explored: 1) Partitioning of trophic resource among bat species with different guilds,
2) Ecomorphotype differentiation of bats in the genus Myotis; 3) Interspecific differences in
consumption of culicids by bat species of different families and trophic guilds in different
environments of the Neotropics. The first two works were made based on a compilation of
available information on the composition of the diet and bat measures for the case of the
species in the genus Myotis. In the third case, field work was carried out to collect samples
of excreta to enable the massive sequencing of the arthropods consumed by bats, based on
prey ADN. Bats feed on more kinds of arthropods, in addition to the Insecta class, the
consumption of the Arachnida and Chilopoda classes is reported in different species and
that the analyzes carried out with the prey characteristics explain better the segregation
patterns of the trophic resource. 2) The ecomorphotype of bats of the genus Myotis is
correlated to the characteristics of vagility and hardness of the prey. 3) We report the
consumption of culicids in bats of different foraging habits (except in the gleaners). In
conclusion, the guilds categories indicate the stratum and type of foraging. However, there
IS necessary to consider prey characters (associated with their susceptibility to predation) to
understand in greater depth the patterns of the trophic resource differentiation in the
arthropodophagous bats.

Key words: Arthropods, Chiroptera, Guilds, Trophic ecology.
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1. INTRODUCCION

Los artropodos constituyen el principal recurso trofico de la mayoria de las especies
del orden Chiroptera. De las 1,411 especies descritas de murciélagos a nivel mundial
(Burgin et al., 2018) se estima que alrededor del 75% se alimentan de artropodos de manera
exclusiva o complementaria (Hutson et al., 2001; Wilson, 1973). En la literatura, el gremio
trofico de los murciélagos que se alimenta de artropodos es referido como “insectivoro”, no
obstante que se ha registrado que muchas de las especies de murciélagos, ademas de los
organismos de la clase Insecta, consumen artropodos de las clases Arachnida, Chilopoda,
and Diplopoda (e. g. Humprey et al., 1983; Johnston y Fenton, 2001; Lenhart et. al., 2010;
Moosman et al., 2007; Whitaker y Findley, 1980;).

En particular, en las especies con este habito alimenticio se considera que su
morfologia y ecolocalizacion juegan un papel fundamental en su segregacion por los
recursos (Aldridge y Rautenbach, 1987; Fenton, 1990; Norberg y Rayner, 1987;). Este
patron de descripcion de la segregacion se basa en un modelo deterministico (Willig et al.,
1993) en el que, dada la limitacion de los recursos, la coexistencia espacio-temporal de
especies con el mismo héabito alimenticio solamente es posible cuando sus integrantes
hacen uso diferencial del recurso en funcién de tamafio, temporalidad o microhabitat
(Arlettaz et al., 1997; Hutchinson, 1957; Schoner, 1983). No obstante, se considera que los
patrones de interaccion entre los murciélagos que se alimentan de artropodos no ha sido lo
suficientemente entendidos dado a la falta de informacion de composicién de la dieta, uso
del héabitat, estrategia de forrajeo, morfologia, etc. para muchas de especies de murciélagos
(Patterson et al. 2003). Esto debido en parte a que los murciélagos que se alimentan de
artrépodos presentan una amplia gama de diversidad en su morfologia que corresponde a
diferentes habitos de forrajeo (Norberg y Rayner, 1987).

En el presente trabajo se plantea profundizar en el entendimiento en los patrones de
segregacion en el uso del recurso artrépodo en los murcielagos bajo tres perspectivas
principales: reparticion del recurso trofico entre especies de murciélagos de diferentes
gremios, la diferenciacion ecomorfolégica en el género Myotis y diferenciacion en el

consumo de culicidos entre diferentes especies de murciélagos.



1.1 Gremios y reparticion del recurso tréfico en murciélagos insectivoros

El concepto de gremio, propuesto por Root (1967), ha sido de utilidad en la ecologia de
comunidades como una forma de agrupar especies que comparten roles y dimensiones de
nichos similares. Dichas agrupaciones pueden ayudar a analizar patrones de interacciones
entre especies y, por lo tanto, ayudar a identificar redes de roles asociados a los servicios de
los ecosistemas y redes alimentarias (Blaum et al., 2011; Simberloff y Dayan, 1991). En los
murciélagos que se alimentan de artropodos se ha identificado un patron de segregacion
para la captura de presas en relacion al estrato vertical del habitat que utilizan. Las especies
de murciélagos que capturan a los insectos durante el vuelo en estratos superiores que se
denominan depredadoras aéreas y las que lo hacen en estratos inferiores, como
recolectoras; las que capturan con la boca se denominan aéreas, mientras que las que lo
realizan en el suelo o sobre una superficie, recolectoras (Barclay y Brigham, 1991;
Bonaccorso, 1979; Wilson, 1973). El uso de habitat también se ha clasificado de acuerdo a
su complejidad (Denzinger y Schnitzler, 2013; Fenton, 1989; Schnitzler y Kalko, 2001): (i)
entre la vegetacion, donde los murciélagos tienen que esquivar las diferentes estructuras
vegetales; (ii) espacios abiertos, areas en las que no existen obstaculos al vuelo donde los
murciélagos pueden volar sin tener que evitar obstaculos; y finalmente, (iii) al borde de la

vegetacion, sitios mixtos entre espacios cerrados y espacios abiertos.

Este sistema de gremios sigue un modelo deterministico (Willig et al., 1993), en el que
la competencia entre las especies ha sido intensiva (lo suficiente para causar la extincion) y
extensiva (lo suficiente para incluir al mayor numero de especies) para producir patrones
morfologicos en grupos de especies (Moulton y Pimm, 1986). En las especies de
murciélagos se ha identificado que los patrones morfolégicos varian en funcién a sus
habitos de forrajeo. Especies que poseen alas largas y angostas, que les permiten realizar
vuelos mas rapidos, capturan sus presas al vuelo en espacios abiertos (Freeman, 2000;
Norberg y Rayner, 1987). En cambio, aquellas con alas mas cortas y anchas, que les
facultan a vuelos mas lentos que les permiten esquivar la vegetacion, forrajean en espacios
cerrados (Fenton, 1974; 1989; Norberg y Rayner, 1987). Asi mismo, han desarrollado un

ecosonar que les permite optimizar la deteccion de presas en condiciones nocturnas. La



ecolocacion en los murciélagos se ha especializado en funcion a diferentes estrategias de
caceria. Especies recolectoras tienen llamados de banda ancha, de baja intensidad y de corta
duracion (Kalko y Schnitzler, 2001; Schmidt, 1988), debido a que cazan proximos a una
superficie donde el sonido rebota a corta distancia y tiempo reducido (Denzinger et al.,
2016; Holderied et al., 2011; Razak et al., 2006;). En contraparte, los depredadores aéreos
tienen llamados de larga duracién, con largos intervalos entre cada llamado, lo que les
permiten encontrar insectos a larga distancia y buscar alimento en areas con pocos
elementos que reflejen el sonido (Neuweiler, 1989; Schnitzler y Kalko, 2001; Waters y
Jones, 1995). La combinacién de los tipos de héabitat de forrajeo (espacios abiertos,
espacios saturados y espacios altamente saturados) y los tres tipos de captura de presas
(aérea, arrastre y recolectora) ha servido para clasificar y agrupar a las especies de
murciélagos que consumen artropodos en cinco gremios (Tabla I).

Tabla I. Gremios del uso del habitat durante el forrajeo de los murciélagos depredadores de

artropodos (basado en las clasificaciones de Dezinger y Schnitzler, 2013; Schnitzler y
Kalko, 2001).

Haébitat de forrajeo Estrato de caza

Espacio abierto | Aéreo
Borde de la vegetacién Aéreo
Entre la vegetacion Aéreo
Recolector
Sobre superficie de agua Aurrastre

El esquema de gremios para murciélagos depredadores de artrépodos parte del
supuesto de que las especies de un mismo gremio se alimentan de un recurso en
condiciones ecoldgicas similares y comparten adaptaciones sensoriales y motoras similares
(Dezinger et al., 2016). Por lo que se asume con base en la teoria del nicho (Arlettaz et al.,
1997; Hutchinson, 1957; Schoner, 1983;), que las especies que pertenecen a diferentes
gremios minimizan la competencia por el mismo recurso tréfico, lo que resulta en una
particion de los recursos disponibles (Landres y MacMahon, 1980; MacNally, 1983;
Simberloff y Dayan, 1991).



1.2 Gremios y ecomorfotipos; caso de estudio: murciélagos del género Myotis

Los gremios para murciélagos se han empleado para describir cobmo las especies se
reparten el recurso trofico, sustentado primordialmente en patrones morfologicos y de
ecolocacion, en relacion a las caracteristicas del espacio y estrato en el que cazan a sus
presas (Bonaccorso, 1979; Freeman, 1981; Fenton, 1982; 1989; Kalko y Schnitzler, 1998;
Norberg y Rayner, 1987). El género Myotis es el segundo género de mamiferos con mayor
numero de especies y ampliamente distribuido a nivel mundial, con 137 especies descritas a
la fecha a nivel mundial (Burgin et al., 2018). Las especies de este género presentan
variaciones en algunas de sus caracteristicas morfologicas (e. g., longitud de la pina,
longitud de la pata y del calcaneo; Gardiner et al., 2011; Fenton y Bogdanowicz, 2002;).
Esas diferencias entre las especies del género han permitido identificar hasta siete
subgéneros (Chysopteron, Isotus, Leuconae, Myotis, Paramyotis, Rickettia y Selysius; Tate
y Archbold, 1941), de los cuales Leuconoe, Myotis y Selysius son los méas ampliamente
reconocidos y validados con base a la diferenciacion de sus caracteristicas morfologicas
(Findley, 1972). En estos tres subgéneros su morfologia ha sido asociada a la
especializacion y diferenciacion en los patrones de forrajeo (Fenton y Bogdanowicz, 2002;
Gardiner et al., 2011). Dado a que las especies agrupadas en estos subgéneros son de origen
polifilético, en la actualidad estos se consideran ecomorfotipos (Bickham et al., 2004;
Ghazali et al., 2016; Hoofer y Van Den Bussche, 2003; Kawai et al., 2003; Ruedi y Mayer,
2001), compuestos de especies de diferentes linajes y con distribuciones discontinuas que
convergen en caracteristicas morfolégicas y habitos de forrajeo (Ghazali et al., 2016;
Godawa, 1998; Ruedi y Mayer, 2001; Stadelman et al., 2004). Por lo que los ecomorfotipos
se han nombrado igual que los subgéneros, pero sin las cursivas dado a su actual invalidez
taxondmica (Ghazali et al., 2016). Los ecomorfotipos del género Myotis se distinguen de la

manera siguiente:

e Leuconoe: son de talla pequefia a mediana, mandibula alargada, pero de rostro
menos conico que el ecomorfotipo Myotis; dientes alargados, con menor reduccion
en los premolares inferiores, molares sectoriales menos desarrollados presentan las

patas alargadas, cola y alas cortas por lo que son considerados cazadores



especializados en el uso de los pies para capturar a sus presas que estan asociadas a
cuerpos de agua (Ghazali et al., 2016; Godawa, 1998; Findley, 1972; Tate y
Archbold, 1941).

Myotis: agrupa a murciélagos con las siguientes caracteristicas morfoldgicas:
craneo grande de rostro afilado, de cresta sagital desarrollada, incisivos y
premolares reducidos, molares sectoriales alargados, orejas largas dirigidas al frente
del rostro, alas anchas y piernas largas, pero de pies pequefios. Las especies de este
grupo se consideran adaptados para realizar un vuelo lento con gran capacidad de
maniobra que les permite recolectar a sus presas desde superficies (Ghazali et al.,
2016; Godawa, 1998; Findley, 1972; Tate y Archbold, 1941).

Selysius: tienen el rostro corto con mandibulas pequefias, dientes pequefios, cresta
sagital poco desarrollada, patas cortas, con calcaneo que une a la parte inferior de la
pata al uropatagio. Los murciélagos de este grupo son considerados cazadores
aereos que tienen capacidad de realizar un vuelo rapido y directo, ademas que
utilizan los patagios a manera de red para atrapar a los artropodos durante el vuelo
(Ghazali et al., 2016; Godawa, 1998; Findley, 1972; Tate y Archbold, 1941).



1.3 Depredacion de culicidos por especies de murciélagos de diferentes familias y

gremios troficos en diferentes ambientes del Neotrdpico

Las especies de murciélagos se alimentan mayormente de insectos (Hutson y
Mickleburgh, 2001; Wilson, 1973), por lo que la supresion de plagas de artrépodos es el
principal servicio ecologico que realizan (Kunz et al., 2011; Williams-Guillén, 2016). Este
servicio al ecosistema tiene mayor trascendencia cuando existe un efecto directo en la
economia, al depredar artropodos que son considerados plaga de cultivos o vectores de
enfermedades que afectan la salud humana y de animales domésticos (Dobson, 2005;
Fenton et al., 2006; Kunz et al., 2011), como son el caso de especies de los mosquitos de la

familia Culicidae.

La familia Culicidae incluye a los mosquitos hematdéfagos, destacando los géneros
Aedes, Anopheles y Culex. Algunas de las especies del género Culex son vectores del virus
del Nilo, filariasis, encefalitis equina y malaria aviar (Bolling et al., 2009; Farajollahi et al.,
2011), las del género Aedes, de la fiebre amarilla, dengue, zika y dirofilariasis canina
(Gubler, 2002) y las del género Anopheles son transmisoras de la malaria (Manguin et al.,
2008). Se ha considerado que los murciélagos insectivoros pueden ser depredadores activos

de las especies de la familia Culicidae.



2. ANTECEDENTES

2.1 Gremios y reparticion del recurso trofico en murciélagos insectivoros

La mayoria de los estudios sobre la composicion de la dieta en murciélagos
“insectivoros” se ha realizado por medio de la identificacion de insectos con base en la
metodologia de Whitaker (1988). Este método consiste en identificar el tipo de presas
consumidas de acuerdo a los caracteres morfoldgicos de los fragmentos de exoesqueleto
remanentes en el contenido intestinal o en las excretas. Estos estudios se caracterizan por la
poca precision en la identificacion de los insectos, que en muchas ocasiones sélo alcanza a
nivel de orden (Easterla y Whitaker, 1972; Jonson y Fenton, 2001). La investigacion sobre
la ecolocacidn en murciélagos sugiere que la suposicion de que la seleccién de presas esta
fuertemente relacionada con la morfologia, el comportamiento y disposicion de las presas
(Barber et al., 2015; Dechman et al., 2006; Kober y Schnitzler, 1990; Zeng et al., 2011).
Sin embargo, la relacion entre la composicion de la dieta real y la clasificacion de los
murciélagos insectivoros a menudo utilizada ha sido poco investigada. Recientemente,
Emrich et al. (2013) han comparado las dietas de seis especies de murciélagos jamaicanos
de diferentes gremios con el uso de técnicas moleculares. Sus resultados confirman que la
morfologia y el comportamiento de ecolocacion se correlacionan con las diferencias en el
uso del habitat y la dieta. Este resultado apoya la hipotesis de que la seleccion de presas
estd fuertemente relacionada con la morfologia, el comportamiento y el estrato de
disponibilidad de las presas artropodos (Dechman et al., 2006; Kober y Schnitzler, 1990;
Zeng et al., 2011).



2.2 Gremios y ecomorfotipos; caso de estudio: murciélagos del género Myotis

Los murciélagos del género Myotis se alimentan principalmente de artrépodos, unas
pocas especies como M. vivesi, M. capaccinii, M. macropus, M. albescens y M. ricketti se
alimentan ademas de peces (Ghazali et al., 2016). Dada la amplia diversidad y distribucién
de las especies de este género Tate y Archbold (1941) realizaron una revision de la
sistematica de las especies de Eurasia del género, y proponen siete subgéneros (Tabla I1).
Posteriormente, Findley (1972) amplio la revision incluyendo especies de Ameérica y
empleando un mayor numero de caracteres, en el cual se validd taxonémicamente sélo los
subgéneros Leuconoe, Myotis y Selysius propuestos por Tate y Archbold (1941), los cuales
se asocian a los habitos de forrajeo aéreo, recolector y de arrastre, respectivamente.
Ademas, dentro de los subgéneros Findley (1972) propone la existencia de grupos
taxondmicos dentro de cada uno de ellos (Tabla Il). Los estudios moleculares han
demostrado que las especies clasificadas dentro de estos subgéneros no necesariamente
guardaban una relacion filogenética, es decir las eran de origen polifilético (Ghazali et al.,
2016; Godawa, 1998; Ruedi y Mayer, 2001; Stadelmann et al., 2004). Actualmente los tres
subgéneros aceptados por Findley (1972) se consideran ecomorfotipos y se asocian al uso
del recurso trofico, el cual es diferencial. Las especies asociadas al morfotipo Myotis
consumen presas duras, mientras que los Leuconoe y Selysius se alimentan de presas mas
blandas (Tabla Il; Ghazali et al., 2016).



Tabla Il. Clasificacion y equivalencia entre los subgéneros descritos y ecomorfotipos de
para el género Myotis.

. Tatey . Ghazali et al.
Tipodecaza  Archbold Findley (1972) (2016)
(1941)
Subgénero  Subgénero Grupo Ecomorfotipo
Recolector Myotis Bechsteini
Chrysopteron Formqsus
. Emarginatus .
Myotis . Myotis
Isotus Natteri
Paramyotis Bechsteini
Evotis
Aéreo Mystacinus
Leibi
Selysius Selysius  Sodalis Selysius
Muricola
Altarium
Arrastre
sobre el agua Adversus
Montivagus
Peytoni
Leuconoe .
Leuconoe  Grisescens Leuconoe
Capaccini
Macrotarsus

Rickettia

Austoriparius
Ricketti
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2.3 Depredacion de culicidos por especies de murciélagos de diferentes familias y
gremios troficos en diferentes ambientes del Neotrdpico

Campbell (1925) reporta la observacion de remanentes de mosquitos en el contenido
estomacal de murciélagos, atribuyéndoles por ello la capacidad de controlar la malaria. Lo
anterior ha sido cuestionado ya que la identificacion de remanentes de exoesqueleto
digeridos de mosquitos es insuficiente para llegar a niveles taxondémicos inferiores a familia
(Storer, 1926; Whitaker et al. 2009). En el caso de Myotis lucifugus se ha reportado que
consume mosquitos de la familia Culicidae (Whitaker y Lawehead, 1992) y que forrajea en
lugares donde abundan los mosquitos (Rydell et al.,, 2002). Se ha estimado que un
murciélago pudiera consumir 1,300 mosquitos en un periodo de 1 a 2 horas (Wezler y
Boyles, 2017). Reportes precisos del consumo de especies de culicidos, que son vectores de
enfermedades, han sido muy limitados. En condiciones controladas se ha comprobado que
los “northern long-eared bats” (Myotis septentrionalis) son capaces de depredar a
mosquitos del género Culex (Reiskind y Wund, 2009). No obstante, la evidencia de
supresion de mosquitos por parte de los murciélagos en condiciones naturales hasta la fecha
es escasa Y restringida al sur de Oceania, norte de Europa y Norteamérica. Los estudios
moleculares han permitido reportar la depredacion de culicidos en diferentes especies de
murciélagos. Tal es el caso de Vespadelus pumilus y V. vulturnus murciélagos en los que se
han registrado a Aedes vigilax como parte de su dieta (Gonsalves et al., 2013). En Myotis
daubentonii se ha detectado a Aedes cinereus, Anopheles messeae y Culex pipiens; en
Eptesicus nilssonii a A. cinereus, A. vexans, Anopheles messeae, y Culex pipiens; en M.
brandtii a A. cinereus, Anopheles claviger, A. messeae, y C. pipiens; en M. mystacinus a A.
messeae y C. pipiens, y en Plecotus auritus a A. vexans y C. pipiens (Vesterinen et al.,
2018). En Norteamérica los estudios moleculares han reportado en Eptesicus fuscus a Aedes
vexans, Culex pipiens y C. restuans (Clare et al., 2014; Wray et al., 2018) y en Myotis

lucifugus a A. vexans, C. restuans y C. territans (Wray et al., 2018).
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3. JUSTIFICACION

3.1 Gremios y reparticion del recurso trofico en murciélagos insectivoros

Tradicionalmente la asignacion de gremio en los murciélagos se ha realizado a priori
de acuerdo con la correlacion filogenética, taxondmica, similitud morfologica o en las
caracteristicas del ecosonar de las especies (Giannini y Kalko, 2004). Esto es debido a la
falta de conocimiento de los patrones de alimentacion de la mayoria de las especies. Las
categorizaciones actuales de gremio incluyen variables de estrato, habitat y forma de
forrajeo. Es decir, describen el uso del microhabitat, pero no precisan cual es el tipo de
recurso artropodo que utilizan (Denzinger y Schniler, 2013). Otra razon para esclarecer la
comprension de la relacion de los gremios y las dietas de los murciélagos es avanzar en
nuestro conocimiento de las interacciones entre las especies que coexisten. Por ejemplo, la
teoria de la competencia postula que la coexistencia requiere que dos especies hagan un uso
diferencial de los recursos disponibles (Arlettaz et al., 1997; Hutchinson, 1957; Schéener,
1983;). Se propone explorar el concepto del gremio trofico mas alla del uso del habitat y
estratos de alimentacion para definir los gremios, con base en la composicion de dietas
reales, para determinar si estas se pueden usar para agrupar especies de una manera que sea
atil con el fin de analizar los roles funcionales que los murciélagos tienen en sus
comunidades (Blaum et al., 2011; Dayan y Simberloff, 1991; Landres y MacMahon, 1980;
McNally, 1983; Root, 1967;).

3.2 Gremios y ecomorfotipos; caso de estudio: murciélagos del género Myotis

Los grupos morfologicos convergentes en el género Myotis se ha asociado
principalmente con el habito de forrajeo (Fenton y Bogdanowicz, 2002). Dado a la amplia
distribucion, riqueza de especies y convergencia morfologica en funcion a la estrategia de
forrajeo el género Myotis representa un interesante caso de estudio para analizar Con base
en estas consideraciones, se plantea que especies con caracteristicas morfologicas similares,
independientemente del linaje al que pertenezcan, de la region y latitud del mundo en la que

habitan, deben de consumir especies con caracteristicas morfologicas y de desplazamiento
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similares. Cada uno de los ecomorfotipos deberd consumir principalmente presas con
caracteristicas diferentes, pudiendo generalizar la dieta de las especies en funcién de la

morfologia.

3.3 Depredacién de culicidos por especies de murciélagos de diferentes familias y

gremios troficos en diferentes ambientes del Neotropico

La supresion de plagas de artropodos es servicio ecolégico que realizan el mayor
nimero de especies de murciélagos (Kunz et al., 2011; Williams-Guillén, 2016). Este
servicio ecosistémico tiene mayor trascendencia cuando existe un efecto directo en la
economia, al depredar artrépodos que son considerados plaga de cultivos o que son
vectores de enfermedades que afectan la salud humana y de animales domésticos, como son
el caso de especies de los mosquitos de la familia Culicidae (Dobson, 2005; Fenton et al.,
2006; Kunz et al., 2011).
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4. OBJETIVOS

a. Objetivo general

e Determinar si la segregacion en el uso del recurso tréfico guarda relacion
con los gremios de uso del habitat en los murciélagos depredadores de
artrépodos.

b. Objetivos particulares

e Analizar como es la reparticion del recurso trofico entre especies de
diferentes gremios. Caso de estudio: murciélagos América.

e Evaluar si los murciélagos con diferentes ecomorfotipos, asociados a habitos
de forrajeo, se segregan en el uso del recurso artropodo Caso de estudio:
murciélagos del género Myotis.

e Evaluar si los murciélagos de diferentes familias, en ambientes, hébitos de
forrajeo hacen un diferencial de culicidos. Caso de estudio: murciélagos del

Neotrépico mexicano.
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5. HIPOTESIS

En la teoria de gremios para los murciélagos artropodofagos se asume que la
competencia entre las especies ha sido intensiva y extensiva, lo que ha originado que
diferentes especies presenten ecomorfotipos y estrategias de forrajeo para minimizar la
competencia interespecifica por el recurso trofico. Por ello se espera que los
murciélagos presenten diferencias en las presas que consumen respecto a
murciélagos de otros gremios. Por lo que esto permite inferir la composicion de la

dieta de los murciélagos en funcion del gremio al que pertenecen.
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6. MATERIAL Y METODOS

6.1 Gremios y reparticion del recurso tréfico en murciélagos insectivoros

Para analizar como es la reparticion del recurso tréfico entre especies de diferentes
gremios, se extrajo informacion de 33 articulos publicados, los cuales reportan la dieta de
51 especies de murciélagos insectivoros de Norteamérica. Todos los articulos describen la
composicion de la dieta utilizando el método de Whitaker (1988), el cual implica
determinar el porcentaje de volumen de exoesqueletos de los distintos artrépodos
remanentes en las heces o el contenido intestinal. Las asignaciones de murciélagos a los
gremios troficos tradicionales se basaron en los criterios de Wilson (1973), Barclay y
Brigham (1991) y Schnitzler y Kalko (2001). Los datos de presa se presentan a nivel de
orden, excepto para las clases Arachnida y Chilopoda, la lista de literatura consultada se
indica en el anexo A. Ademas, los porcentajes de cada taxon consumido se agruparon
segun su modo de locomocion y la dureza de sus exoesqueletos. Estos grupos se basaron en
los criterios de clasificacion para la calidad de los alimentos de los artropodos terrestres
segun Poff et al. (2006). Se formularon seis categorias superpuestas de tipos de presas: 1)
no voladoras como Arachnida y Chilopoda; 2) vuelo lento (Dictyoptera, Ephemeroptera,
Isoptera, Lepidoptera, Neuroptera, Orthoptera, Plecoptera, Psocoptera, y Trichoptera); 3)
vuelo rapido (Coleoptera, Hemiptera, Homoptera, Hymenoptera, y Odonata); 4) blandos
(cuerpos Lepidoptera, Ephemeroptera, Plecoptera); 5) dureza media (Diptera,
Hymenoptera, Isoptera, Neuroptera, Odonata y Psocoptera); y 6) duras (Arachnida,

Chilopoda, Coleoptera, Dictyoptera, Hemiptera, Homoptera, Orthoptera y Trichoptera).

Anélisis estadisticos

La composicion de la dieta de los murcielagos fue analizada a nivel genérico. Para
cada género de murciélagos se calculé la media y la desviacion estandar para las seis
categorias de caracteristicas de presa de sus alimentos (dureza y vagilidad). El porcentaje
promedio de presas de cada tipo consumido se estandarizd mediante la funcion de registro

(n + 1). Se realizaron analisis de componentes principales para describir los patrones de
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consumo (James y McCulloch, 1990; Jackson, 1993). Los analisis incluyeron los siguientes
géneros de murciélagos insectivoros: Antrozous [Ant], Corynorhinus [Cor], Eptesicus
[Ept], Euderma [Eud], Eumops [Eum], Idionycteris [Idy], Lasionycteris [Lasio], Lasiurus
[Lasi], Mormoops [Mor], Myotis [Myo], Nycticeus [Nye], Nyctinomops [Nyo], Parastrellus
[Par], Perimyotis [Per] y Tadarida [Tar], Macrophyllum [Mac], Micronycteris [Mic],
Mimon [Mim], Molossus [Mol], Myotis [Myo], Noctilio [Noc], Phyllostomus [Phy],
Pteronotus [Ptero], Tonatia [Ton] y Trachops [Tra]).

El primer andlisis se baso en las proporciones de los 6rdenes de los artropodos
consumidos, y el segundo se basé en las caracteristicas de las presas (dureza y vagilidad).
Se emple6 el coeficiente de correlacion de Pearson (Grossman et al., 1991), con rotacion
oblicua; varimax normalizé los datos como un método para simplificar factores. Los
componentes principales con los valores propios mayores a 1 se consideraron significativos
para explicar la variabilidad de los datos. Las variables con factores de carga > 0.7 0 <-0.7
se consideraron como explicativas para determinar la influencia de las variables dentro de
cada componente principal (Jackson, 1993; James y McCulloch, 1990).

Después de determinar los grupos que resultaron del segundo analisis de componentes
principales (con caracteristicas de presa de la presa), realizamos dos andlisis de funcién
discriminante, uno para cada uno de los tipos de caracteristicas de presa (dureza y
vagilidad) ya que fue necesario verificar un conjunto de variables que son efectivas para
predecir la pertenencia a una categoria. Se calcul6 la funcién de distancia al cuadrado
(distancias de Mahalanobis) para estimar la magnitud de las diferencias entre grupos en el

espacio multivariado. Todos los andlisis se realizaron en Statistica 7 (2007).

6.2 Gremios y ecomorfotipos: caso de estudio: murciélagos del género Myotis

Para evaluar los murcielagos con diferentes ecomorfotipos del género Myotis se
diferencian en el uso del recurso artropodo, se realiz6 una extensiva revision de literatura
disponible en buscadores y bases de datos electronicas como Google Scholar, I1SI Web of
Knowledge, Proquest, Jstor y Elsevier. En la busqueda se utilizo la palabra “Myotis”

combinada con las siguientes “Diet”, “resource partitioning”, “insectivory”, “trophic
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resource”. Para el andlisis se seleccionaron estudios (Anexo B) en los cuales la informacion
de la dieta cumple con tres caracteristicas: 1) La informacion esta generada en porcentaje
de volumen de presas consumidas con base en la morfologia de fragmentos de exoesqueleto
encontrados en las excretas o contenido intestinal de murciélagos (Whitaker, 1988); 2) La
determinacion taxonomica de la dieta incluye el nivel de familia de artropodo (esto con el
objetivo categorizar a las presas por sus caracteristicas de una manera mas precisa); y 3)
Certeza en la procedencia de las excretas de la especie de murciélago sefialada. Se realizo
una base de datos de la composicion taxondmica de la dieta de cada una de las especies de
Myotis estudiadas en los articulos mencionados. Ademas, los taxones de artropodos se
clasificaron con base a caracteristicas de desplazamiento (no voladores, vuelo lento y vuelo
rapido), asi como la dureza de su cuerpo: (blandos, medios y duros), como se explico

anteriormente en el analisis de gremios).

Anélisis estadisticos

Los andlisis se realizaron en el programa Statistica 7 (2007). Se efectuaron dos analisis
de componentes principales; uno con base en la composicién taxonémica de la dieta y otro
con base a las caracteristicas de desplazamiento y dureza de las presas. En estos analisis los
componentes principales con valores propios mayores (eigenvalores) a uno, se consideraron
como significativos para explicar la variabilidad de los datos. Las variables con factores de
carga > 0.7 o < -0.7 se consideraron como explicativas para determinar la influencia de las
variables dentro de cada componente principal (Jackson, 1993; James y McCulloch, 1990).
Con las variables de desplazamiento y dureza de las presas que resultaron explicativas de
los componentes principales se efectuaron analisis de regresion para describir la relacion
entre las variables de consumo. Se realizé un andlisis de regresion para comparar la riqueza
(a nivel taxonémico de orden y clase de artrépodos) con la latitud. Con las variables
explicativas del andlisis de componentes principales también se realizd un andlisis de
claster (utilizando como método de enlace la media de agrupamiento de pares no
ponderado de distancias euclidianas), para mostrar graficamente la relacion de la
composicion de la dieta entre los ecomorfotipos de murciélagos del género Myotis.

También se hizo un andlisis de correlacion entre los promedios de las medidas somaticas de
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peso y las longitudes de la oreja, de antebrazo, de la cola, total, corporal y longitud del
créneo (datos obtenidos de publicaciones cientificas Anexo C) con el promedio de las

variables de dureza y desplazamiento de las presas consumidas.

6.3 Depredacion de culicidos por especies de murciélagos de diferentes familias y
gremios troficos en diferentes ambientes del Neotrdpico

Para evaluar si los murciélagos de diferentes familias, en ambientes, habitos de forrajeo
hacen un diferencial de culicidos, se colectaron 32 muestras de excretas de murciélagos a lo
largo de la region neotropical de México, durante la estacion de lluvias, que comprendio el
periodo de junio a septiembre de 2015. Las muestras pertenecen a 19 especies de
murciélagos de 6 diferentes tipos de vegetacion (Tabla 111). Cada muestra se compuso de
0.08 - 0.2 gr de excretas pertenecientes a 10 individuos de la misma especie y localidad (2
pellets de cada individuo). EI ADN se extrajo de las excretas con el Kit comercial QiAam
ADN Stool de Qiagen (Qiagen Inc., Valencia, CA, USA, catalogo no. 51504). EI ADN se
amplifico utilizando dos sets de cebadores para el Citocromo Oxidasa subunidad 1. El
primero es especifico para artropodos con la obtencién de un producto de 157 pares de
bases (ZbJ-ArtF1-AGATATTGGAACWTTATATTTTATTTTTGG vy  ZbJ-ArtR2c-
WACTAATCAATTWCCAAATCCTCC; Zeale 2011). El segundo set fue con los primers
universales con la obtencion de un producto de 710 pb (LCO1490-
GGTCAACAAATCATAAAGATATTGG y HCO2198 TAAACTTCAGGGTGACCAAAAAATCA,
Folmer et al. 1994). Las condiciones fueron los estdndares para cada uno de los cebadores

de acuerdo con Zeale (2011) y Herbert et al. (2004), respectivamente.
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Tabla I11. Especies de murciélagos, gremio al que pertenecen y tipo de vegetacion de las
muestras analizadas.

Gremio

Especie

Tipo de
vegetation

Aéreo entre la
vegetacion

Aéreo al borde de la
vegetacion

Aéreo al borde de la
vegetacion

Aéreo entre la
vegetacion

Aéreo al borde de la
vegetacion
Aéreo al borde de la
vegetacion
Aéreo al borde de la
vegetacion

Aéreo al borde de la
vegetacion
Aéreo al borde de la
vegetacion

Mormoopidae

Pteronotus parnellii

Pteronotus davyi

Mormoops megalophylla

Natalidae

Natalus mexicanus

Vespertilionidae
Myotis velifer
Myotis melanorhinus

Myotis pilosatibialis

Rogheessa parvula

Rogheessa aeneus

Bosque de galeria

Bosque seco caducifolio
Bosque tropical
subcaducifolio

Bosque tropical
perennifolio

Bosque de galeria
Bosque tropical
subcaducifolio
Bosque tropical
perennifolio
Bosque tropical
subcaducifolio
Bosque tropical
perennifolio

Bosque seco caducifolio
Bosque de galeria

Bosque seco caducifolio
Bosque tropical
perennifolio

Bosque tropical
subcaducifolio

Matorral xerdfilo

Bosque seco caducifolio

Matorral xeréfilo
Bosque tropical
subcaducifolio
Bosque tropical
subcaducifolio

Matorral xerdfilo
Bosque tropical
subcaducifolio
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Gremio Especie Tipo de_
vegetation
Aéreo al borde de la Bosque tropical
vegetacion Rogheessa tumida subcaducifolio
Aéreo al borde de la Bosque tropical
vegetacion Eptesicus furinalis subcaducifolio

Aéreo sobre la
vegetacion

Aéreo sobre la
vegetacion

Recolector entre la
vegetacion
Recolector entre la
vegetacion

Aéreo al borde de la
vegetacion

Aéreo sobre la
vegetacion

Aéreo entre la
vegetacion

Aéreo entre la
vegetacion

Molossidae

Molossus rufus

Nyctinomops laticaudatus

Phyllostomidae
Macrotus californicus

Macrotus waterhousii

Emballonuridae
Pteropteryx macrotis
Balantiopteryx plicata
Rhynchonycteris naso

Saccopteryx bilineata

Bosque tropical
subcaducifolio
Bosque tropical
subcaducifolio
Bosque tropical
perennifolio

Bosque seco caducifolio

Matorral xeréfilo

Bosque tropical
subcaducifolio

Matorral xerdfilo
Bosque de galeria

Bosque tropical
subcaducifolio

De cada amplicon de PCR (50 uL) se prepard una biblioteca indexada dual utilizando

el sistema de enriquecimiento de objetivos SureSelectXT de Agilent para la secuencia de

extremos apareados de Illumina siguiendo el protocolo del fabricante (Version C1, julio de

2017). La PCR de indexacion doble se realiz6 con indices de estilo Nextera usando Kapa

HiFi con una desnaturalizacién inicial de 98 °C durante 2 minutos, seguido de 14 ciclos de

98 °C durante 30 segundos, 65 °C durante 30 segundos, 72 °C durante 60 segundos, y una

extension final de 72 °C por 10 minutos. Las bibliotecas indexadas resultantes se

purificaron usando 1.6x perlas magnéticas y se visualizaron en un gel de agarosa al 1.5%.

Usamos controles negativos para evitar sesgos durante el trabajo de laboratorio. El tamafio
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y la calidad de los fragmentos de las bibliotecas se evaluaron utilizando un kit Bioanalyzer
High Sensitivity ADN (Agilent). La concentracion de la biblioteca se midié usando un
fluorémetro Qubit® 2.0 (Life Technologies) con un kit de alta sensibilidad de dsADN. Los
amplicones indexados que utilizan los cebadores Folmer se agruparon en una proporcién
equimolar y se secuenciaron en el Illumina MiSeq con un kit de reactivos de 600 ciclos v3
(2x300 pb). Los amplicones indexados preparados con cebadores ZBJ se combinaron como
se indico anteriormente y se secuenciaron de forma independiente con un Reactivo Kit v2
de 300 ciclos (2x150 pb). La cantidad y calidad de cada grupo final se evaluaron utilizando
un Bioanalyzer 2100 (tecnologias Agilent) y Qubit® (Life Technologies). De la
secuenciacion se realizaron las llamadas base y la demultiplexacion se generaron por
protocolos estandar en la plataforma lllumina MiSeq®, produciendo archivos FASTQ

emparejados para cada muestra.

Después de la secuenciacion, primero se evalué la calidad de las lecturas finales
emparejadas de Illumina resultantes utilizando FastQC v0.11.5 (Andrews, 2010;
www.bioinformatics.babraham.ac.uk/projects/fastqc). Se utiliz6 Trimmomatic v0.36
(Bolger et al., 2014) para eliminar secuencias de adaptadores y lecturas de baja calidad. Las
lecturas recortadas de secuenciacion de ADN fueron luego analizadas por PrintSeq-lite
v0.20.4 (Schmieder y Edwards, 2011) para eliminar duplicados exactos (-derepl,4). Se
emplearon las lecturas avanzadas de alta calidad para realizar un analisis Blast en el Cluster
de Alto Rendimiento de la Institucién Smithsonian (SI / HPC). Los archivos resultantes
fastq se convirtieron al formato fasta usando la version 1.2 de seqtk (Li, 2013;
https://github.com/Ih3/seqtk) y se empled megaBLAST (en BLASTN v2.2.29; Camacho et
al., 2009) empleando los parametros predeterminados. Los archivos resultantes del BLAST
se importaron al programa MEGAN v6 (Huson et al., 2007) para la asignacién taxonémica
de las secuencias en este programa seguimos los parametros de puntaje minimo de 50,
porcentaje superior de 10, y soporte minimo de 1 la asignacién del ancestro comdn mas

bajo y para visualizar su asignacion taxonémica.
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7. RESULTADOS

7.1 Gremios y reparticion del recurso trofico en murciélagos insectivoros

Se encontr6 que los murciélagos se alimentan de més clases de artrépodos. Ademas de
la clase Insecta se reporta en diferentes especies el consumo de las Clases Arachnida y
Chilopoda. Por ello, a partir de aqui se sefialara el habito de dieta artropoddfago en lugar de
insectivoro. Los ordenes de Arthropoda mas comunes encontrados en las dietas de los
murciélagos fueron Coleoptera, Diptera, Hemiptera, y Lepidoptera. De las 51 especies de
murciélagos estudiadas, en el 92.6% se reportaron consumidores del Orden Coleoptera. Los
porcentajes de volumen promedio mas altos fueron Lepidoptera (51.4% + 8.89), Coleoptera
(18.3% =+ 5.24) y Homoptera (6.1% + 1.93). Se encontraron porcentajes menores para los
Hymenoptera (4.5% = 1.33), Hemiptera (4.5% * 1.60), Diptera (3.9% % 1.70) y Orthoptera
(3.4% £ 2.22). Todos los demés Ordenes (Neuroptera, Ephemeroptera, Odonatha,
Plecoptera, Isoptera, Psocoptera, Chilopoda y Dichyoptera) presentaron promedios de

volumen consumido inferiores al 0.5% (Fig. 1).
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Figura 1. Media y error estandar del porcentaje de volumen de 6rdenes y clases de
artropodos consumidos por los diferentes géneros de murciélagos: barras de color blanco
especies neotropicales y barras negras especies nearticas. A) Los tres taxones de presas mas
abundantes. B) Ordenes y clases que registran menor porcentaje de consumo.
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En al Anélisis de Componentes Principales (ACP) realizado con los taxones de
artropodos consumidos encontramos que los tres primeros componentes presentaron
valores propios mayores que uno. El primero de ellos refleja el consumo de Coleoptera y
Lepidoptera, el segundo, el consumo de Hymenoptera y Homoptera, y finalmente, el
tercero, el consumo de Orthoptera (factores de carga > + 0.7). No se observd ninguna
relacion entre los gremios clasicos de murciélagos y los taxones de artropodos que
componen la dieta de los diferentes murciélagos (Fig. 2). En particular, los murciélagos en
el gremio “aéreo entre la vegetacion” mostraron un amplio rango de valores en el eje

principal (Fig. 2).

En el segundo andlisis de ACP, basado en las caracteristicas de las presas (Fig. 3), los
dos componentes principales tuvieron valores propios significativos mayores a uno y
explicaron el 80.5% de la variacion de los datos. En el primer componente, la variacion
refleja el consumo de artrépodos de vuelo lento y de cuerpo blando; el segundo
componente por artropodos no voladores (Fig. 3). La mayoria de los géneros de
murciélagos del mostraron un alto consumo de artropodos de vuelo lento (excepto los

murciélagos Nearticos Nycticeus, Perimyotis y Myotis del Neotrdpico).
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CP 3 (16.8 % varianza)

Figura 2. Anélisis de componentes principales de la composicion de la dieta de géneros de
murciélagos insectivoros; analisis basado en los taxones de presa artropodo. Géneros
nearticos estan en negro y los géneros neotropicales en simbolos blancos: grupo. Gremios
segun Schnitzler y Kalko (2001): Circulo aéreo de espacio abierto. Triangulo aéreo al borde
de la vegetacion. Estrella arrastre sobre el agua. Cuadrado aéreo entre la vegetacion.
Diamante recolector entre la vegetacion. Las observaciones se arreglaron en 5 grupos de
acuerdo con el % de volumen de las variables taxonomicas con factores de carga mayorea
0.7 de cada componente. Ant: Antrozous, Cor: Corynorhinus; Ept: Eptesicus, Eud:
Euderma, Eum: Eumops, Idio: Idionycteris, Lasi: Lasiurus, Lasio: Lasionycteris, Mac:
Macrophyllum, Mic: Micronycteris, Mim: Mimon, Mol: Molossus, Myo: Myotis, Noc:
Noctilio, Nye: Nycticeius, Nyo: Nyctinomops, Par: Parastrellus, Per: Perimyotis, Phy:
Phyllostomus, Pte: Pteronotus, Tad: Tadarida, Tra: Trachops.
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Figura 3. Analisis de componentes principales de la composicion de la dieta de géneros de
murciélagos insectivoros; analisis basado en las caracteristicas de las presas de artropodos.
Géneros neérticos estan en negro y los géneros neotropicales en simbolos blancos: grupo.
Gremios segun Schnitzler y Kalko (2001): Circulo aéreo de espacio abierto. Triangulo
aéreo al borde de la vegetacion. Estrella arrastre sobre el agua. Cuadrado aéreo entre la
vegetacion. Diamante recolector entre la vegetacion. Las observaciones se arreglaron en 4
grupos de acuerdo con el % de volumen de las variables de las caracteristicas con factores
de carga mayores 0.7 de cada componente. Ant: Antrozous, Cor: Corynorhinus; Ept:
Eptesicus, Eud: Euderma, Eum: Eumops, Idio: Idionycteris, Lasi: Lasiurus, Lasio:
Lasionycteris, Mac: Macrophyllum, Mic: Micronycteris, Mim: Mimon, Mol: Molossus,
Myo: Myotis, Noc: Noctilio, Nye: Nycticeius, Nyo: Nyctinomops, Par: Parastrellus, Per:
Perimyotis, Phy: Phyllostomus, Pte: Pteronotus, Tad: Tadarida, Tra: Trachops.
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Se identificaron cuatro grupos de géneros de murciélagos con base al porcentaje de
consumo de las variables con factores > 0.7 en el ACP (Fig. 2): 1) Consumo de presas de
vuelo lento y blandos; 2) Generalistas consumo promedio de presas con las diferentes
caracteristicas de vuelo y esclerotizacion; 3) Consumos de presas de vuelo rapido y duras.
4) Consumo de presas no voladoras de dureza variable con al menos el 10% de las presas
gue consumen son apteras, con dureza que varia de blanda a dura. Para verificar los grupos
observados en el ACP se realizé un analisis de la funcion discriminante. En este analisis las
variables que mas contribuyeron a la discriminacion entre los grupos previamente
determinados en el ACP fueron las caracteristicas el consumo de presas no voladoras, de
vuelo lento y de consistencia blanda (Tabla IV). EI mismo analisis muestra que todos los
géneros de murciélagos se identificaron correctamente en funcion del anélisis de
componentes principales de los grupos indicados.

Tabla 1V. Andlisis de funcion discriminante entre los grupos definidos en el ACP con las
variables de las caracteristicas de las presas. MANOVA, en letras negritas se indican las

variables que fueron significantes en el modelo (Wilks' £ 0.10820, F 9,46 = 7.6990 P <
0.0001). *p <0.001; **p > 0.001 < 0.01; ***p >0.01 <0.05y NS p > 0.05.

Variable Wilks' £ F(3,19) R?
No voladoras* 0.204 50.65 0.058
Vagilidad Vuelo lento* 0.067 12.44 0.20
Vuelo rapido** 0.025 0.62 0.16
Duros** 0.12 0.80 0.36
Dureza  Consistencia media** 0.14 1.85 0.31
Blandos ** 0.46 20.51 0.13

En el andlisis discriminante el 88% de los géneros de murciélagos se identificaron
correctamente en grupos de acuerdo con los grupos sefialados en el andlisis de componentes
principales (Tabla V). El analisis de funcion discriminante con la dureza de las presas
indicd a Micronycteris como miembro del grupo 2, mientras que el analisis de componentes
principales indic6 que tenia pertenencia al grupo 3 (Fig. 3). Asi mismo el analisis de la
funcién discriminante asigno a Antrozous y Tonatia al grupo 4, mientras que el andlisis del

componente los coloco en el grupo 3 (Fig. 3).
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Tabla V. Andlisis de funcién discriminante con las variables de las caracteristicas de las
presas. Matriz de clasificacion de los cuatro grupos identificados en el anélisis de
componentes principales realizado con las caracteristicas de las presas. Se muestra el
porcentaje de géneros asignados correctamente en cada grupo.

Numero de géneros asignados

Caracteristica de la presa Grupo CP

Porcentaje 1 2 3 4

1 100 12 0 0 0

2 100 0 3 0 0

Desplazamiento 3 100 0 0 7 0
4 100 0 0 0 3

1 100 12 0 0 0

2 100 0 3 0 0

Dureza 3 86 0 1 6 0

4 33 0 0 2 1

7.2 Gremios y ecomorfotipos; caso de estudio: murciélagos del género Myotis

Se analizaron 18 publicaciones en las que se describe la composicion de la dieta a nivel
de familia de artropodos para la mayoria de los 6rdenes de artrépodos. No obstante, en
general los estudios no describen un nivel taxondémico inferior para los ordenes Araneae,
Ephemeroptera, Isoptera, Lepidoptera, Plecoptera, Dermaptera, Odonata y Trichoptera ni
para la clase Chilopoda y. De estas publicaciones se recopilé informacién de 62
observaciones de composicion de la dieta para 22 especies de Myotis de las cuales, 17 se
distribuyen en América, tres en Europa, una en Asia y una en Africa (Tabla V1).



29

Tabla VI. Especies de Myotis y referencias de las que se obtuvieron los datos de
composicion de la dieta. Namero de individuos de los cuales se obtuvieron excretas en cada
andlisis (n). Numero descripciones composicion de dieta (No. observ.). Ecomorfotipo de
cada especie basado en la asignacion de Ghazali et al. (2016). Numero de individuos no
determinado (ND).

Especie No. Observ Ecomorfotipo Referencia dieta n Latitud
América
M. albecens 1 Leuconoe Whitaker (1980) 1 10
M. austoriparius 1 Leuconoe Feldhamer (2009) 10 38
M. californicus 2 Selysius Lacki (2007) 45 47
Whitaker (1977) 31 47
M. evotis 2 Myotis Lacki (2007) 39 47
Whitaker (1977) 13 47
M. grisescens 3 Leuconoe Lacki (1995) 47 38
Lacki (1995) 30 38
Lacki 1(995) 14 38
M. keaysi 1 Selysius Whitaker (1980) 5 10
M. leibii 1 Selysius Moosman (2007) 19 43
M. lucifugus 3 Leuconoe Feldhamer (2009) 8 38
Whitaker (2004) 51 39
Whitaker (1977) 67 47
M. nigricans 2 Selysius Whitaker (1980) 1 10
Bracamonte (2013) 7 -24
M. occultus 3 Leuconoe Valdez et al. (2009) 50 38
Valdez et al. (2009) 50 34
Valdez et al. (2009) 18 24
M. oxyotis 1 Leuconoe Whitaker (1980) 1 10
M. riparius 1 Leuconoe Whitaker (1980) 10 10
M. septentrionalis 2 Myotis Feldhamer (2009) 116 38
Whitaker (2004) 107 39
M. sodalis 6 Selysius Feldhamer, (2009) 12 38
Whitaker (2004) 15 39
Tuttle (2006) ND 41
Kurta y Whitaker (1998) 233 43
Kurta y Whitaker (1998) 101 43
Kurta y Whitaker (1998) 48 43
M. velifer 6 Leuconoe Kunz (1974) 11 37
Kunz (1974) 15 37
Marquardt (2009) ND 37
Marquardt (2009) ND 37

Marquardt (2009) ND 37
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Continuacién tabla VI

Especie No. Observ Ecomorfotipo Referencia dieta n Latitud

Marquardt (2009) ND 37

M. volans 2 Leuconoe Lacki (2007) 68 47
Whitaker (1977) 25 47

M. yumanensis 3 Leuconoe Easterla (1972) 14 29
Whitaker (1972) 14 39
Whitaker (1977) 25 47

Europa

M. alcathoe 3 Selysius Lucan et al. (2009) 184 49
Lucan et al. (2009) 1502 49
Lucan et al. (2009) 106 50

M. blythii 4 Myotis Arlettaz et al. (1997) 29 40
Arlettaz et al. (1997) 29 40
Arlettaz et al. (1997) 50 46
Arlettaz et al, (1997) 119 46

M. myotis 7 Myotis Arlettaz et al. (1997) 23 35
Arlettaz et al. (1997) 2 35
Arlettaz et al. (1997) 8 40
Arlettaz et al. (1997) 13 42
Arlettaz et al. (1997) 19 47
Arlettaz et al. (1997) 70 46
Arlettaz et al. (1997) 82 46

Asia

M. chinensis 1 Myotis Ma et al. (2008) 63 40

Africa

Rakotoarivelo et al.
M. goudoti 1 Myotis (2007) 24 18

En promedio, los estudios identificaron 99.52% (ds = 3.62) del volumen de las excretas
a nivel de 6rden de artropodos, y 24.57% (ds = 18.81) a categoria de familia. En promedio
el 2.25% (ds = 3.53) de volumen de excretas no se pudo identificar (Fig. 4). Los 6rdenes de
artropodos con mayor consumo promedio registrados fueron Coleoptera (31.12%; ds =
21.81), Lepidoptera (25.71%; ds = 21.51) y Diptera (15.52%; ds= 17.17). Los menos
consumidos son Isoptera, Orthoptera, Neuroptera, Ephemeroptera, Plecoptera
y Siphonaptera (los altimos tres incluidos en la variable otros de la Fig. 5).
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Figura 4. Media + desviacién estandar del porcentaje del volumen de excretas
identificados a nivel de orden y familia, ademas del no identificado para las especies del
género Myotis.
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Figura 5. Media, + desviacion estandar y + error estandar del porcentaje de volumen de
cada taxon de artropodo identificado en las excretas. “Otros” incluye a los 6rdenes Isoptera,
Orthoptera, Neuroptera, Ephemeroptera, Plecoptera, y Siphonaptera.
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En el analisis de componentes principales usando las once categorias taxonémicas de
los artrépodos registrados, los 4 componentes principales explican el 49.4% de la variacion
de la dieta (Tabla VII). EI primero refleja el porcentaje de volumen de Lepidoptera
consumido (valor del factor 0.75%), el segundo por Diptera (-0.96%), el tercero por
Orthoptera (-0.98%) y el cuarto por Trichoptera (0.76%). El analisis realizado con base al
porcentaje de consumo de las seis categorias de dureza y desplazamiento de las presas
explican el 78.9% de la variabilidad de la dieta entre las 56 observaciones para las 22
especies de Myotis (Tabla VII). En este caso el primer componente explica la velocidad de
vuelo (factor de carga para "lento" = 0.87%, "répido" = -0.98%), el segundo, la dureza de
las presas consumidas ("duro™ = 0.71%; factor de carga para "blando” = -0.99%) vy el

tercero, explica el consumo de presas de consistencia blanda (valor del factor -0.90%).

Tabla VII. Analisis de componentes principales de la composicion taxondmica de la dieta
de especies del género Myotis; porcentaje de la varianza, valores propios y su porcentaje
acumulado. (CP) componente principal. (A) composicidn taxondmica. (B) caracteristicas de
las presas consumidas.

. Varianza
Valores Varianza
propios total % acurr01ulada
Y0

CP1a 1.33 12.12 12.12
CP2a 1.67 15.26 27.38
CP3a 1.27 11.54 38.93
CP4na 1.14 10.45 49.38
CP1s 1.93 32.17 32.17
CP2s 1.64 27.49 59.67
CP3s 1.15 19.32 78.99

La riqueza taxondémica de las presas de artropodos en la dieta de Myotis aumentd con
el incremento de la latitud (Fig. 6). Los volimenes de mayor porcentaje de presas duras se
asociaron con volumenes de menor porcentaje de presas blandas (r = -0.63; P <0.01; Fig.
7). En contraste, la asociacion entre el porcentaje de volumen de presas duras y medias

duras en la dieta de Myotis fue positiva (r = 0.72; P <0.01), y la asociacién entre las presas
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de vuelo répido y las de presa répida en la dieta de Myotis fue positiva (r = 0.88; P <0.01;

Fig. 8). La asociacidn entre el porcentaje de volumen de presas que no vuelan (apteras) y el

porcentaje de consumo de presas de vuelo rapido fue positiva (r = 0.39; P = 0.003; Fig. 7).

NuUmero de taxones

14

12

rr=0.29

10° 15’ 20° 25 30° 35° 40° 45’ 500 &5
Latitud

Figura 6. Relacion entre la latitud y la riqueza de taxones de artropodos consumidos
por murciélagos del genero Myotis. Los simbolos indican el ecomorfotipo de
murciélagos: cuadrados indican a Myotis (recolectores), las estrellas especies de Selysius
(aéreos) y los puntos corresponden a Leuconoe (arrastre). La linea continua representa la
mejor relacion de minimos cuadrados (Y = 2.68 + 0.13X, donde Y = riqueza y X =
latitud). Las lineas discontinuas representan intervalos de confianza del 95%, P < 0.01.
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Figura 7. Asociacion entre el porcentaje de consumo de presas duras y presas de
consistencia blanda, r = correlacion de intervalo de Spearman. Los simbolos indican el
ecomorfotipo de murciélagos: las estrellas especies del morfotipo Selysius (aéreos), los
puntos corresponden a Leuconoe (arrastre) y cuadrados a Myotis (recolectores).
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Figura 8. Asociacion entre el porcentaje de consumo de presas de vuelo rapido y presas de
vuelo lento, r = correlacién de intervalo Spearman. Los simbolos indican el ecomorfotipo
de murciélagos: las estrellas especies del morfotipo Selysius (aéreos), los puntos
corresponden a Leuconoe (arrastre) y cuadrados a Myotis (recolectores).
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Los andlisis de correlacion para cada grupo de especies pertenecientes a los tres
ecomorfotipos produjeron diferentes valores de significancia (Tabla VIII). Por ejemplo,
entre el porcentaje de volumen de presas duras y blandas, para el ecomorfotipo recolector
mostré una asociacion negativa estadisticamente significativa entre el porcentaje de
volimenes de presas duras y blandas (r = -0.85; P < 0.01), mientras que para el
ecomorfotipo de arrastre se observé una correlacion negativa entre las mencionadas
variables (r = -0.35; P > 0.05) y el ecomorfotipo aéreo mostrd6 un valor negativo
marginalmente significativo (r = 0.45; P = 0.07). El porcentaje de volumen de presas duras
y de dureza moderada, los ecomorfotipos de arrastre, recolector y aéreo mostraron una
correlacion negativa significativa entre el porcentaje de volumen de presas duras y
moderadamente duras (Tabla VI1I). Se obtuvo una asociacion negativa significativa entre el
porcentaje de volumen de presas de vuelo lento y rapido para los tres ecomorfotipos (Tabla
VIII). El ecomorfotipo recolector fue Gnico en producir una asociacién positiva
significativa entre el porcentaje de consumo de presas no voladoras y de vuelo lento (Tabla
VIII).

El andlisis de cluster indica tres grupos dentro del género Myotis con base a la
composicion de sus dietas. EI grupo I incluye a las especies del ecomorfotipo Myotis de
Eurasia recolectoras (M. myotis, M. chinensis y M. blythi), cuya dieta se compone de > 80%
de presas duras (Fig. 9). En grupo Il se agrupan las especies del ecomorfotipo Leuconoe
que forrajean a manera de arrastre sobre el agua, méas una especie recolectora de Africa (M.
gouduti; Fig. 9). Este clado contiene las especies de murciélagos con un volumen de presas
duras consumidas entre 45% Yy 80%. EIl grupo Ill corresponde al ecomorfotipo Selysius
aéreo, mas dos especies recolectoras de América (M. evotis y M. septentrionalis) y cinco de
arrastre (M. albescens, M. yumanensis, M. lucifugus, M. austoriparius y M. velifer). M.
velifer fue representado por seis observaciones de las cuales una se agrup6 con el cluster de
los aéreos, el resto con el grupo de los recolectores. Este grupo agrupa a las especies con el

menor porcentaje de consumo de presas duras (< 45%).
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Tabla VIII. Regresion entre la riqueza y la latitud y correlacion entre el porcentaje de
volumen de consumido de las de las presas consumidas (clasificadas por sus caracteristicas)
para cada ecomorfotipo del género Myotis.*p < 0.001; **p > 0.001 < 0.01; ***p > 0.01 <
0.05 y NS (no significativo) p > 0.05. Correlacion entre las variables duro y medio y no
volador y vuelo rapido no fueron significativos para los tres ecomorfotipos, por ello no se
omiten sus valores en la tabla.

P <0.05 r r?
Riqueza Latitud
Leuconoe Fxx 0.43
Myotis NS 0.02
Selysius * 0.38
Duro Blando
Leuconoe *  -0.35
Myotis **  -0.85
Selysius 0.07 -0.45
Duro Medio
Leuconoe ***x  -0.66
Myotis **  -0.68
Selysius **x .63
Vuelo rapido Vuelo lento
Leuconoe *xx  -093
Myotis ***x  0.89
Selysius **x .75
No volador Vuelo lento
Leuconoe NS 0.20
Myotis * 0.50

Selysius NS -0.06
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Figura 9. Dendograma, analisis de cluster de la composicion de la dieta (descrita por las
caracteristicas de desplazamiento y dureza de las presas) utilizando el método del grupo de
pares no ponderado con el algoritmo de la media aritmética basado en las distancias
euclidianas. Nombres abreviados con las tres primeras letras del epiteto especifico de cada
especie. * especies de diferente ecomorfotipo de acuerdo a Ghazali et al. (2016).
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En el andlisis de correlacion entre los promedios de las medidas somaticas de los
murciélagos y promedio de las variables de dureza y desplazamiento de las presas
consumidas (Tabla 1X) el consumo de artrépodos no voladores presentd correlacion
positiva r > 0.5 estadisticamente significativa (P < 0.05) con las variables de peso la
longitud de la oreja, del antebrazo, de la cola, total, corporal y del craneo. El consumo de
presas blandas mantuvo correlacién negativa r < -0.5 (P < 0.05) con las variables de peso y
la longitud de la oreja, del antebrazo, total, corporal y del craneo de las especies de
murciélagos del género. EI consumo de presas duras presentd correlacion positiva r > 0.6
estadisticamente significativa (P < 0.05) con todas las medidas de los murciélagos excepto
con la longitud de la cola (Tabla IX). Las variables de consumo de presas de vuelo lento,
rapido y de dureza media presentaron valores de correlacion no significativos

estadisticamente.

Tabla IX. Asociaciones (coeficientes de correlacion de Spearman) entre las medias del tipo
de presa consumida (encabezados de columna) y las caracteristicas morfoldgicas
(encabezados de fila) para las especies de Myotis analizadas. *p < 0.001; **p > 0.001 <
0.01; ***p > 0.01 < 0.05 y NS (no significativo) p > 0.05.

Vagilidad Dureza
No Vuelo Vuelo Dureza
voladora lento ranido Blandas media Duras
s P P P P P P P

Peso 0.67 **  -0.14 NS 005 ps -0.59 s -03 NS 064 —_—
Longitud de ko ) ) )
la oreja 0.55 0.11 NS 0.28 NS 0.6 o 0.36 NS 0.71 -
Longitud
del 0.53  *** 0.12 -0.28 -0.56 -0.36 NS 0.7
antebrazo NS NS el il
Longitud de -
la cola 0.72 -0.33 NS 0.12 NS -0.38 NS -0.27 NS 045 NS
tﬁ;‘ﬁ't“d 068 **  -0.26 Ns 006 e 05 .. 032 NS 059 -
'd‘;”g:te‘igo 061  **  -0.18 Ns 00l e 059 .. 03 NS 068 .
Longitud

0.636 **-0.144 -0.024 -0.628

del craneo NS NS s« 0307 NS 069 -
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7.3 Depredacion de culicidos por especies de murciélagos de diferentes familias y
gremios troficos en diferentes ambientes del Neotrdpico

Las 32 muestras analizadas incluyeron 19 especies de murciélagos artropodofagos
pertinentes a las familias Emballonuridae, Mormoopidae, Molossidae, Phyllostomidae y
Vespertilionidae, ocho ambientes y cuatro gremios (aéreo de espacios abiertos, aéreo al

borde de la vegetacion, aéreo entre la vegetacion y recolector entre la vegetacion; Tabla 1).

Con los primers Zbj se obtuvo amplificacion y secuenciacion de 28 muestras, con un
promedio (desviacién estandar entre paréntesis) de 166,738.6 (3,589.8 ds) reads de
secuencias de artropodos y un promedio de 59,952.9 (6,215.8 ds) reads pertenecientes a
culicidos. De las muestras analizadas con los Zbj s6lo en 25 se detectaron culicidos (89.3 %
de las muestras). Con los Folmer también se amplificaron y secuenciaron 28 muestras, con
un promedio de 7,416.8 (1,8492.9 ds) reads de secuencias de artrépodos y un promedio de
69.5 (198.1 ds) reads de culicidos. Con los Folmer sélo en 18 muestras se detectaron
culicidos (60.7% de las muestras de secuenciacion positiva). Ambos sets de primers
presentaron ampliacién diferencial en las especies que se registraron y en su frecuencia
(Fig. 9). Con los primers Zbj se identificd a Aedes aegypti en 20 muestras, Aedes sp. en 9,
Anopheles sp. en 1, Culex tarsalis en 6, C. pipiens complex en 3 y Culex sp. en 9 (Fig. 10).
Mientras que con los primers folmer se identificd a Aedes aegypti (en una sola muestra), a
Anopheles sp. en 5y a Culex sp. en 17 (Fig. 10).
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Figura 10. Frecuencia de cada género de culicidos identificados en las muestras por cada
set de cebadores.

El anlisis de las muestras en funcién del habitat muestra que en los seis ambientes
existe al menos un registro de la presencia de culicidos, siendo Anopheles el menor
registrado y Aedes y Culex los mayores. Los ambientes con menor incidencia de culicidos,
en general, son el bosque de galeria y el bosque mediano subperennifolio, mientras que las
selvas caducifolias, bajas o medias presentan los valores mas altos (Fig. 11 A). En el
Unico gremio de forrajeo que no se identificaron taxones de la familia Culicidae con
los dos juegos de primes (Folmer y Zbj) fue en el recolector entre la vegetacion (G Hcs).
Los tres géneros de mosquitos se registraron en las muestras de los murciélagos de los
gremios aéreo de espacios abiertos, aéreo al borde de la vegetacion y aéreo entre la
vegetacion. En mayor proporcion encontramos al género Aedes y el género Anopheles
en la menor (Fig. 11 B). Las dos especies de Phyllostomidae (Macrotus) asociadas
a zonas aridas y pertenecientes al gremio recolector entre la vegetacion

resultaron negativas en la identificacion de culicidos.
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Figura 11. Incidencia de culicidos en las muestras por tipo de vegetacion. A) incidencia

con los primers Zbj. B) incidencia con los primers Folmer.
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Con relacion con la riqueza de culicidos (numero de generos y/o especies) encontramos
que fue variable en los diferentes tipos de vegetacion. El promedio de taxones identificados
para cada tipo de vegetacion con los primers Folmers fue alrededor de 1, en cambio con los
primers Zbj el promedio de OTUs fue de 1 a 2 (Fig. 12 A). En relacion con el habito de
forrajeo encontramos que con los primers Zbj se registré un mayor nimero de géneros y
especies de insectos (promedio de 2.5) para los murciélagos aéreos de espacio abierto (Aus;
Fig. 12 B). Para las familias de murciélagos Vespertilionidae y Molossidae con los primers
Zbj se registré un mayor promedio de riqueza de culicidos (2.3 y 2.6, respectivamente), en

cambio, para la familia Phyllostomidae no se registraron culicidos.
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Figura 12. Incidencia de culicidos en las muestras por tipo de habito de forrajeo de los
murciélagos. A) incidencia registrada con los primers Zbj. B) incidencia con los primers
Folmer. Categorias de forrajeo de murciélagos aéreos, en murciélagos recolectores no se
registraron culicidos. Gremios: (A ea) Aéreo en espacios abiertos, (A bv) Aéreo el borde de
la vegetacion, (A ev) Aéreo entre la vegetacion.
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8. DISCUSION
8.1 Gremios y reparticion del recurso tréfico en murciélagos insectivoros

Las especies de murciélagos que se alimentan de artropodos han sido referidas
tradicionalmente como insectivoras (e. g. Bonaccorso, 1979; Fenton, 1990; McNab, 1971;
Schnitzler y Kalko, 2001), a pesar de que se ha documentado cuantiosamente que los
murciélagos, ademéas de organismos de la clase Insecta, consumen otras clases de
artrépodos, tales como Arachnida, Chilopoda y Diplopoda (Segura-Trujillo et al., 2016). Si
bien, la denominacion “insectivoro” es imprecisa a los taxones que depredan, también es
imprecisa para el entendimiento de ecologia y de los habitos de forrajeo de las distintas
especies de murciélagos. Por lo que, a partir de los andlisis realizados de la dieta en este
trabajo, se propone el uso del término “artropod6fago” para una mayor coherencia
conceptual con la teoria de gremios para murciélagos (Segura-Trujillo et al., 2016). Por
ejemplo, bajo la denominacion “insectivoro” se pude asociar claramente a los murciélagos
que durante su vuelo pueden capturar presas voladoras, como adultos de los drdenes
Lepidoptera y Coleoptra. De la misma manera, se puede relacionar el habito de capturar
presas con las patas mediante el arrastre sobre cuerpos de agua con insectos de ciclo de vida
asociado a los cuerpos de agua tales como dipteros de las familias Chironomidae, Culicidae
y Psychodidae (e. g. Biscardi et al., 2007). No obstante, en referencia al habito recolector,
el concepto insectivoro no es apropiado para referirse al habito de caza con el consumo de
insectos no voladores. En cambio, la denominacién de artropodéfago amplia el nicho
trofico al que se hace referencia, de manera que nos permite describir y entender mejor el
habito de caza recolector. Este habito de caza se caracteriza por la capacidad de poder
capturar organismos no voladores desde superficies, los cuales pueden corresponder a las
clases Arachnida, Chilopoda y Diplopoda. Se ha registrado en las especies emblematicas
del habito recolector Myotis myotis y Antrozous pallidus que los artrépodos de los érdenes
Arachnida, Chilopoda y Diplopoda pueden conformar alrededor del 20% del porcentaje de

volumen remanente en las excretas (e. g. Arlettaz, 1997; Johnston y Fenton, 2001).
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8.2 Gremios y ecomorfotipos, caso de estudio: murciélagos del género Myotis

El anélisis del consumo de los murciélagos insectivoros de Norteamérica demostrd
que las especies del mismo gremio tienden a seleccionar presas de caracteristicas similares
en dureza y desplazamiento, independientemente del grupo taxondmico al que pertenezcan
los artrépodos (Segura-Trujillo et al., 2016). En las especies de Myotis de Norte América
del género se ha registrado una preferencia de consumo por presas de vuelo lento y de
dureza media a blanda, siendo més predominante este patrén para las especies del sur de
este subcontinente (Segura-Trujillo et al., 2016). Se ha observado que la dureza de las
presas esta relacionada con el tamafio los murciélagos (Aguirre et al., 2003; Freeman and
Lemen, 2007; Segura-Trujillo et al., 2016). Esta asociacion se deduce de la relacion entre la
fuerza de la mordedura y el tamafio o masa del murciélago (Freeman y Lemen, 2010;
Nogueira et al., 2009). Los tres grupos obtenidos fueron coherentes con el tamafio de los
murciélagos. En el grupo | se agrupan a los murciélagos de mayor talla, con una longitud
total > al 100 mm y del antebrazo > 48 mm. El grupo Il comprende a los de talla media,
con una longitud del cuerpo entre 48 y 100 mm; con longitud del antebrazo entre 42 y 38
mm. El grupo Il a los murcielagos de menor tamafio de longitud corporal (< 48 mm) y

antebrazo < 38 mm.

La relacion entre la composicién de la dieta de las diferentes especies de quirdpteros y
la clasificacion de los gremios de los murciélagos artropoddfagos ha sido poco analizada.
Es decir, los gremios son asignados a los grupos taxondémicos de murciélagos por sus
caracteristicas morfoldgicas, de ecolocacion, el estrato en el que lo realizan y el tipo de
habitat determinado, sin que se describa coémo es el uso del recurso alimenticio. En el caso
de los murciélagos artropodéfago, son limitados los estudios en los que se compagina la
informacién sobre los gremios y composicion de dieta de las especies (Bonaccorso, 1979;
Fenton et al., 1999; Humprey et al., 1983; Saunders y Barclay, 1992; Wilson, 1973;).
Inclusive con el empleo de técnicas moleculares los estudios al respecto son limitados. Por
ejemplo, se ha comparado la dieta de seis especies de murciélagos tropicales diferencian en

el uso del habitat y la dieta (Emrich et al., 2013). Por ello en el presente trabajo se ha
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recopilado la informacion disponible de dieta para murciélagos con diferentes habitos de
forrajeo. Los resultados en general indican que la composicion de la dieta guarda poca
relacién a los gremios tradicionales para murciélagos. Es decir, los gremios describen cémo
los murciélagos se segregan en el modo y estrato de vuelo, pero no necesariamente como se

reparten el recurso artropodo.

8.3 Depredacion de culicidos por especies de murciélagos de diferentes familias y

gremios troficos en diferentes ambientes del Neotrdpico

Los resultados de los dos conjuntos de primers confirman que 17 de las 19 especies
de murciélagos artropoddfagos analizadas en el presente estudio consumen insectos de la
familia Culicidae. La baja deteccion de mosquitos en estudios moleculares previos de
contenidos alimenticios se ha atribuido al uso de primers estdndar y poco especificos
(Jusino et al., 2017; Wray et al., 2018). No obstante, en nuestros analisis, los primers Zbj
(generales para insectos) y Folmers (generales de amplio espectro) resultaron ser 6ptimos
para detectar culicidos en muestras de excretas de murciélagos. El éxito de deteccion de
culicidos en nuestro estudio puede atribuirse a que las muestras analizadas se obtuvieron en
el neotrépico mexicano durante el verano, época en la que la humedad y la temperatura

altas favorecen la abundancia de culicidos (Couret et al., 2014; Rueda et al., 1990).

Se observaron resultados disimiles en la cantidad de reads y nimero de taxones de
culicidos entre los primers. Al ser las muestras analizadas de los mismos extractos de ADN,
la diferencia de los resultados entre pares de primers no puede atribuirse a otros factores
que pueden afectar la abundancia de culicidos como lo es el habitat, latitud, tipo de habitat,
especie de murciélago y la estacionalidad. Las diferencias obtenidas de taxones y
frecuencia de culicidos identificados entre las muestras analizadas con los diferentes
primers, puede atribuirse a las diferencias en eficiencia de amplificacion y espectro de
taxones de amplificacion entre éstos (Herbert et al., 2004; Zeale, 2011). Los Folmer son de
amplio espectro, por lo que una gran proporcion de los reads correspondieron a otros

organismos como los murciélagos de los que se tomaron las muestras. En cambio, con los
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Zbj sblo se obtuvieron secuencias de artrépodos. No obstante, Jusino et al. (2017) en su
estudio de muestras simuladas (mezcla artificial de artrépodos) con los primers Folmer
pudieron detectar dos especies de Aedes (A. albopictus y A. vexans), pero con los Zbj no las

detectaron. Es por ello que se recomienda el uso de ambos primers.

Los taxones de culicidos identificados en las excretas de los murciélagos en este
analisis (Aedes spp., A. aegypti, Anopheles sp., Culex tarsalis, cpomplejo C. pipiens y Culex
spp.) trasmiten por lo menos las enfermedades del virus del Oeste del Nilo, filariasis,
encefalitis equina, malaria aviar, fiebre amarilla, dengue, zika y dirofilariasis canina
(Bolling et al., 2009; Farajollahi et al., 2011; Gubler, 2002). Los géneros y especies
identificados pertenecen a taxones de culicidos que son de importancia médica para Norte
América, donde se realizd el muestreo. Esto implica que los murciélagos artropodéfagos
factible que al depredar mosquitos estén haciendo control por lo menos de las siguientes
enfermedades que afectan al humano: la fiebre amarilla, dengue, Zika, dirofilariasis canina,
filariasis linfatica y otros nematodos (Aedes; Gubler, 2002; Kraemer et al., 2015). Esto
dado a que los mosquitos que detectamos como parte de su dieta son vectores de diferentes
tipos de malaria, trasmisién de gusanos filiares y alrededor de 20 virus diferentes
(Anopheles; Manguin et al., 2008; Simonsen y Mwakitalu, 2013) y del virus del Oeste del
Nilo, filariasis, encefalitis equina y malaria aviar (Culex; Bolling et al., 2009; Farajollahi et
al., 2011). Por lo que el impacto de los murciélagos en la salud humana como reguladores
de poblaciones de mosquitos vectores puede ser mayor al que se pensaba. La propagacion
de los virus transmitidos por los culicidos depende casi exclusivamente del control de
vectores (Achee et al.,, 2015), lo que se realiza principalmente por medios quimicos,

mientras que los murciélagos lo realizan de manera natural.

El consumo de culicidos por medio de evidencia molecular se habia registrado
anteriormente Unicamente para especies de la familia Vespertilionidae (Clare et al., 2014;
Gonsalves et al., 2013; Vesterinen et al., 2018; Wray et al., 2018). No obstante, nosotros
detectamos culicidos en muestras de excretas de murciélagos de las familias
Emballonuridae, Molossidae y Mormoopidae, ademas en Vespertilionidae y Molossidae un

mayor nimero de géneros y especies. Las Unicas especies para la que no se obtuvieron



48

registros afirmativos fue para las pertenecientes a Phyllostomidae, pero la muestra
analizada fue de especies del gremio de recolector entre la vegetacion, en particular de
especies que se alimentan particularmente de presas apteras y duras como los aracnidos
(Segura Trujillo et al.,, 2016). Esta heterogeneidad de depredadores de mosquitos
encontrada puede estar relacionada con que los artrépodos de cuerpo blando y vuelo lento,
como es el caso de los mosquitos, pueden formar parte de la dieta de murciélagos con
diferentes habitos de forrajeo y tamafios (Segura-Trujillo et al., 2016; 2018), lo que puede

relacionarse a su facil masticacion (Rabinowitz y Tuttle, 1982).
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9. CONCLUSIONES
9.1 Gremios y reparticion del recurso tréfico en murciélagos artropodéfagos

La configuracion tradicional de los gremios de murciélagos que depredan artrépodos
ha sido util para hacer referencia sobre como se usa el habitat, pero no es una clasificacion
apropiada para referir como es su uso del recurso tréfico. Las clasificaciones tradicionales
de los gremios de murciélagos se basan principalmente en cémo se reparten el uso del
espacio-hébitat (Denzinger y Schnitzler, 2013; Giannini y Kalko, 2004; Kalko et al., 1996;
Kalko y Schnitzler, 1998; Schnitzler y Kalko, 2001) por lo que encontramos una baja
correspondencia entre estos gremios Yy nuestros analisis. Los analisis basados en las
caracteristicas de las presas fueron generalmente mas consistentes con las categorias de
gremio tradicionales que el analisis basado en la clasificacion taxonémica de las presas. Sin
embargo, las dietas de cuatro géneros (Corynorhinus, Euderma, Idionycteris y Molossus)

no se agruparon con las demas especies de su mismo gremio de uso de habitat.

9.2 Gremios y ecomorfotipos; caso de estudio murciélagos: del género Myotis

Con los analisis de rasgos de las medidas somaticas se pudo identificar tres habitos
principales de forrajeo dentro del género Myotis. Estas diferencias pueden estar asociadas
con la especializacion trofica (Aguirre et al., 2003; Fenton y Bogdanowicz, 2002; Freeman
y Lemen, 2007; Segura-Trujillo et al., 2016). Por ello se plantea que las especies del género
Myotis han experimentado una evolucién convergente a lo largo de su area de distribucion,
lo que lleva a la evolucion independiente de los tres ecomorfotipos que se asocian con la
optimizacion morfoldgica para la caza de un tipo particular artropodos. Esta convergencia
ha incidido en que los ecomorfotipos aéreo, de arrastre y recoleccion estén presentes en los

tres continentes (América, Europa y Africa).

Las especies del género Myotis han evolucionado en tres morfotipos diferentes
asociados con los habitos de caza de recoleccion, de arrastre y aéreo, que a su vez estan
asociados con el uso diferencial de artrépodos como recursos alimenticios. Esto

potencialmente facilita la coexistencia espacio-temporal de especies congéneres en el
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mismo ambiente. Estos tres grupos habian sido considerados como subgéneros (Findley,
1972; Tate y Archbold, 1941), aunque cada uno resulto ser polifilético con especies no
emparentadas (Bickham et al., 2004; Ghazali et al., 2016; Hoofer, 2003; Kawai et al.,
2003; Ruedi y Mayer, 2001;). Ademas, algunas especies muestran flexibilidad en la dieta,
lo que puede ocurrir debido a la variacion en la disponibilidad de alimentos (es decir,

alimentacion oportunista).

9.3 Depredacioén de culicidos por especies de murciélagos de diferentes familias y

gremios troficos en diferentes ambientes del Neotropico

Los resultados obtenidos sefialan que la mayor cantidad de registros de consumo de
mosquitos y el registro de un mayor nimero de géneros y especies se asocian a murciélagos
que forrajean al borde de la vegetacion y en espacios abiertos; y en menor medida en
murciélagos que forrajean entre la vegetacion. Para todas las localidades se analizaron
especies de diferentes gremios, lo que implica que si una de las especies lo consumid es que
estaba presente en el area 0 zona de estudio. La diferencia de los resultados en el indice de
incidencia se pudiera deber a tres principales causas: el gremio que forrajean entre la
vegetacion fue el menos representado en numero de especies analizadas; los moscos son
tan pequefios que en ambientes cerrados son mas dificiles de capturar y por ello se
encuentran con menor incidencia; los gremios aéreos pueden forrajear en ambientes
urbanizados, donde pueden ser las abundantes, ademas de ser atraidos por las luces donde
se concentran y ser capturados con mayor facilidad. Por el momento con los datos que se
tienen no se pudiera discernir entre ninguna de las hipétesis u otras posibles, para ello seria

necesario realizar analisis con un mayor nimero de muestra.

El analisis de los datos obtenidos nos permite afirmar que los primers Zbj nos permiten
detectar culicidos en las excretas de los murciélagos. Inclusive mejor que los Folmer,
aunque ambos tienen buena resolucion a nivel de presencia de géneros, por lo que pueden
recomendarse como complementarios. La gran cantidad de secuencias obtenidas para

culicidos en las muestras también nos permite afirmar que los diferentes gremios aéreos de
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los murciélagos artropoddfagos, independientemente de la familia taxondémica a la que
pertenezcan, son depredadores de los mosquitos de la familia Culicidae en diferentes
ambientes y estratos de forrajeo. El resultado positivo en diferentes familias y gremios nos
permite sugerir que esta condicion debe de tener aplicacion generalizada, por lo que la
mayoria especies de murciélagos artropoddéfagos de los diferentes gremios aéreos
potencialmente realizan un control biolégico de los mosquitos. Dado a que en las regiones
tropicales la proporcién de mosquitos vectores de enfermedades es mayor (Turrel, 1989;
Rueda et al., 1990, Couret et al., 2014) y al vacio de informacion de informacion de la dieta
de murciélagos en estas regiones, consideramos que es necesario enfocar los estudios de
dieta de murciélagos en zonas tropicales. Con el objetivo de identificar qué especies de
murciélagos son potencialmente controladores naturales de especies de artropodos vectores
de enfermedades en zonas geograficas donde las enfermedades son un serio problema de

salud y con consecuencias econémicas.

9.4 Conclusioén general

Los resultados de los tres estudios focales realizados en general indican que la
segregacion en el uso del recurso trofico guarda poca relacién con los gremios de uso del
habitat en los murciélagos artropodéfagos. Si bien las categorias de habitos de forrajeo de
los murciélagos tienen relacion con los ecomorfotipos y estos con algunas caracteristicas de
las presas, mas no con la composicion taxondémica de las presas. Por ejemplo, en los
murciélagos de habitos recolectores como Macrotus californicus y M. waterhousii no
detectamos culicidos en las muestras analizadas. Esto puede atribuirse a que los
murciélagos recolectores depredan preferentemente sobre presas duras y apteras, que se
encuentran preferentemente en un sustrato (Segura Trujillo et al., 2016). Se puede concluir
que las categorias de gremios indican el estrato y tipo de forrajeo mediante el cual los
murciélagos obtienen el recurso trofico. Sin embargo, en los estudios de dieta ademaés de la
descripcion de la composicion taxonomica es necesario incluir rasgos de las presas
(asociados a su susceptibilidad a la depredacion) para entender a mayor profundidad los

patrones de reparticion del recurso trofico en los murciélagos artropodéfagos.
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