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RESUMEN

Los sistemas montafiosos poseen un particular interés para la conservacion, ya que estas zonas
poseen una alta biodiversidad, proveen una serie de bienes y servicios de los cuales depende el
bienestar humano, y son ecosistemas excepcionalmente fragiles ante cambios ambientales y
perturbaciones. El estudio de la biodiversidad en gradientes altitudinales es un tema central en
la investigacién contemporanea sobre diversos aspectos ecoldgicos y evolutivos, ya que en
estos sitios se presenta una alta variacion climatica que ocurre a distancias relativamente
cortas, siendo excelentes laboratorios naturales para monitorear la influencia de la variacion
ambiental en la biodiversidad, ecologia y repuestas de los ecosistemas al cambio. EI cambio
climético esta modificando las comunidades bioldgicas, aumentando el riesgo de la pérdida de
biodiversidad que ya estd en marcha debido a otros factores de estrés, como lo es la
fragmentacion y transformacion de paisajes naturales, por lo que la comunidad cientifica asi
como las personas encargadas de la gestion de los recursos naturales debemos entender y
predecir los posibles impactos del cambio climético sobre la biodiversidad, de tal manera que
se disefien estrategias de conservacion y adaptacion que minimicen el riesgo de la pérdida de
especies. El presente trabajo busca aportar nuevos conocimientos sobre i) los patrones de
distribucion altitudinal que presentan murciélagos frugivoros y nectarivoros asi como los
mecanismos que determinan su ensamblaje y ii) evaluar los potenciales impactos del cambio
climatico en la distribucion altitudinal de estos mamiferos, a través de la utilizacion de
escenarios climaticos futuros. El estudio se desarrollé en el extremo oeste de la Cordillera de
Talamanca, Costa Rica. Se instalaron 28 unidades de muestreo sobre un transecto altitudinal,
el cual abarco una variacion en la elevacion de los 360 a 3000 metros sobre el nivel del mar.
Cada unidad de muestreo tuvo un esfuerzo de dos noches utilizando cuatro redes de niebla de
12 metros de largo por 3 de ancho, las cuales fueron operadas de las 18:00 a 24:00 horas. Se
logré la identificacion de 27 especies de murciélagos frugivoros y nectarivoros; la riqueza de
especies fue mayor a elevaciones bajas, reduciéndose al aumentar la elevacion. Se
identificaron dos ensambles de murciélagos, uno asociado a elevaciones bajas, desde los 361 a
1003 m, y otro asociado a elevaciones altas, desde los 1185 a 3000 m. Por medio de un
analisis de particion de la varianza se encontraron relaciones significativas entre la

composicion de especies de murciélagos y las variables climéaticas cuando el espacio fue
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controlado (las variables espaciales provienen de las distancias geogréaficas entre pares de
unidades de muestreo), por el contrario, las relaciones entre la composicion de especies y el
espacio fueron no significativas cuando el clima fue controlado. Esta evidencia apoya la
hipdtesis de ensamblaje de nicho como el principal mecanismo para el recambio de especies
de murciélagos frugivoros y nectarivoros del gradiente altitudinal, lo que a su vez justifica el
realizar modelos de distribucion de especies relacionando datos ecoldgicos derivados de
conteos de murciélagos con variables ambientales presentes en el gradiente altitudinal.
Utilizando la técnica de Ordenacion Aditiva Restringida se model6 la distribucion actual de
diez especies de murciélagos relacionando su patrén de ocurrencia con las variables climaticas
de temperatura promedio anual asi como temperatura méxima del mes més célido. Los
modelos de distribucién ajustados al clima actual fueron proyectados a climas de escenarios
futuros de la familia A1B para un horizonte de tiempo 2020 y 2080, con el fin de identificar
areas de distribucion potencial y potenciales impactos de los cambios climéaticos sobre la
distribucion de especies de murciélagos. La familia de escenarios A1B proyecta un escenario
de cambios climaticos moderados, en donde para el 2020 se prevé un aumento de la
temperatura en aproximadamente 1°C, mientras que para el 2080 el aumento previsto es de
aproximadamente 4°C. Los modelos futuros predicen un aumento altitudinal en el area de
distribucion de las especies de murciélagos asociadas a elevaciones bajas asi como
migraciones altitudinales de las especies asociadas a elevaciones medias y altas, la cual se da
en direccion norte a sur del gradiente altitudinal. Seis especies presentaron una reduccion de
entre el 60 al 85% del area que potencialmente pueden ocupar para el afio 2080 con respecto al
area que actualmente ocupan, lo que representa una grave amenaza para estas especies. Este
trabajo resalta la importancia de establecer acciones de conservacién enfocadas en garantizar
una buena conectividad a lo largo de gradientes altitudinales, facilitando la migracion
altitudinal de la biodiversidad asi como su adaptacion ante los rapidos cambios climaticos que
actualmente experimenta la tierra, esfuerzos necesarios para garantizar la perpetuidad de las

especies asi como de los servicios ecosistemicos asociados.

Palabras clave: Gradiente altitudinal, hipotesis de ensamblaje, murciélagos, cambio

climatico, ordenacién aditiva restringida, Costa Rica.
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SUMMARY

Mountain systems have a particular conservation concern, as these areas have high
biodiversity, provide a range of goods and services on which human welfare depends, and are
exceptionally fragile ecosystems to environmental changes and disturbances. The study of
biodiversity in altitudinal gradients is a central theme in contemporary research on various
topics of ecology and evolution, since these sites show a high climatic variation that occurs
over relatively short distances, and are excellent natural laboratories to monitor the influence
of environmental variation on biodiversity, ecology and responses of ecosystems to change.
Climate change is altering the biological communities, increasing the risk of biodiversity loss
that is already in place because of other stressors, such as fragmentation and transformation of
natural landscapes, so that the scientific community and those responsible for the management
of natural resources must understand and predict the potential impacts of climate change on
biodiversity, so that conservation strategies are designed and adapted to minimize the risk of
species loss. This paper aims to provide new insights into i) the altitudinal distribution patterns
of nectar-feeding and fruit-feeding bats and the mechanisms that determine their assembly and
i) the potential impacts of climate change on the altitudinal distribution of these mammals
through the use of future climate scenarios. The study was conducted on the western edge of
the Cordillera de Talamanca, Costa Rica. 28 sampling units were installed on an altitudinal
transect, which included a variation in elevation of 360-3000 meters above sea level. Each
sampling unit was an effort of two nights using four mist nets of 12 meters long and 3 meters
wide, which were operated from 18:00 to 24:00 hours. It was possible to identify 27 species of
fruit feeding and nectar feeding bats; species richness was higher at lower elevations,
decreasing with increasing elevation. Two bat assemblages were identified, one associated
with low elevations, from 361 to 1003 m, and another associated with high elevation, from
1185-3000 m. Through variance partitioning analysis, significant relationships were found
between the composition of bat species and climatic variables when space was controlled
(spatial variables come from the geographical distances between pairs of sampling units),
however, relations between species composition and space were not significant when climate
was controlled. This evidence supports the niche assembly hypothesis as the main mechanism
for the turnover of species of fruit feeding and nectar feeding bats in an altitudinal gradient,

which in turn justifies the construction of species distribution models based on environmental
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variables, elevation and bat count data from field sampling. Using the technique of
Constrained Additive Ordination the current potential distributions of ten species of bats were
modeled in relation to mean annual temperature and maximum temperature of the warmest
month. Distribution models were adjusted to current climate scenarios as well as projected
future climates from the A1B family for a time horizon of 2020 and 2080, in order to identify
potential areas of distribution and potential impacts of climate change on these distributions.
The A1B scenario family projects moderate climate change, where temperature is expected to
increase by about 1°C, while for 2080 the projected increase is about 4°C. Future models
predict an increase in altitudinal range of bat species associated with low elevations and
altitudinal migration of species associated with middle and upper elevations, which would
occur in a north-south direction on the altitudinal gradient. Six species showed a reduction of
between 60 to 85% of the potential habitat area by 2080 with respect to the area currently
occupied, which represents a serious threat to these species. This work highlights the
importance of conservation actions aimed at ensuring good connectivity along altitudinal
gradients, facilitating altitudinal migration of biodiversity and adaptation to rapid climate
change, contributing to efforts to ensure perpetuity of the species and associated ecosystem

services.

Keywords: Altitudinal gradient, community assembly, bats, climate change, constrained

additive ordination, Costa Rica.
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1 INTRODUCCION

Los sistemas montafiosos poseen un particular interés para la conservacion de la biodiversidad
y de los servicios ecosistémicos, ya que estas zonas poseen una alta diversidad atribuida
principalmente a las variaciones climéticas que ocurren en distancias relativamente cortas, son
ecosistemas excepcionalmente fragiles ante cambios naturales asi como a los provocados por
actividades antropogénicas, y proveen una serie de bienes y servicios de los cuales depende el

bienestar humano (Kdrner et al. 2005).

Los ecosistemas montanos presentan una serie de aspectos que repercuten en una alta
vulnerabilidad ante rapidos cambios ambientales y perturbaciones, entre los mas relevantes
estan, que la biodiversidad en estos ambientes esta adaptada a rangos relativamente estrechos
de temperatura y precipitacion (y por consiguiente de altitud), asi como la morfologia propia
de las montafias, ya que al presentar fuertes pendientes y capas de suelo relativamente
delgadas, hace que la recuperacion en los ecosistemas montanos sea tipicamente lenta o

inclusive no ocurra (Korner et al 2005; Nogués-Bravo et al. 2007).

El aumento en la concentracion de gases de efecto invernadero que ha ocurrido en los Gltimos
40 afios, derivado de diversas actividades humanas, es la principal causa del aumento en la
temperatura promedio global que ha sido observado en las Ultimas décadas, llamandose a este
fenomeno como “cambio climatico”. Evidencia del cambio climéatico es el aumento en la
temperatura de la superficie terrestre y de los océanos, cambios en los patrones de distribucion
e intensidad de la precipitacion, incremento del nivel del mar, derretimiento de los glaciares,
desplazamiento del hielo marino en el Artico, y disminucion de la capa de nieve en el
hemisferio norte (IPCC 2007; Karl y Trenberth 2005).

Diferentes estudios han demostrado, que ademas de los cambios observados en los patrones
del clima, el cambio climéatico esta afectando las comunidades biologicas, modificando la
distribucion actual de las especies, generando nuevas interacciones en nuevos ensambles
bioldgicos y aplicando nuevas presiones de seleccion (La Val 2004; McCain y Colwell 2011;
Pounds et al. 2005; Thomas 2005). La evidencia de tales cambios es escasa para los tropicos,

donde el gradiente en la temperatura superficial latitudinal hace que los cambios altitudinales



sean mas probables (Colwell et al. 2008). La ubicacion de transectos en zonas montafiosas
ofrece excelentes laboratorios naturales para comprender la influencia de la variacion
ambiental sobre la biodiversidad y evaluar los potenciales impactos del cambio climatico en
sistemas naturales, utilizando para ello, escenarios climaticos futuros (Malhi et al. 2010; Raper
y Giorgi 2005).

La presente investigacion de tesis pretende caracterizar ensambles® de murciélagos frugivoros
y nectarivoros en un gradiente altitudinal de Costa Rica, identificando posibles relaciones de
la distribucion de murciélagos con variables climéticas actuales y modelando el potencial
efecto del cambio climético en la distribucion de este grupo de vertebrados, a través de la
utilizacion de un conjunto de escenarios climaticos futuros para un horizonte de tiempo 2020 y
2080.

1.1 JUSTIFICACION

Uno de los principales objetivos de la ecologia y la conservacion es determinar cuéles factores
afectan la distribucion de la biodiversidad a lo largo de gradientes ambientales (McCain
2007a). La evaluacion y utilizacién de indicadores bioldgicos sensibles a las condiciones
climaticas actuales puede aportar grandemente al entendimiento de los procesos de cambio
que experimenta la biota atribuidos al cambio climético, y de esta manera, aportar en la toma
de decisiones sobre el manejo de la biodiversidad y monitoreo de esta a largo plazo (Jones et
al. 2009; Thomas 2005).

Los murciélagos frugivoros y nectarivoros presentan una serie de limitaciones en su
distribucion relacionados con aspectos fisiolégicos y de obtencion de recursos; la distribucion
de estos organismos se encuentra restringida a las franjas tropicales y subtropicales de
América, presentando limites altitudinales de distribucién bastante marcados (Simmons 2005;
Willig et al. 2005). Comparados con otras familias de murciélagos del neotropico, los

filostdbmidos tienen restricciones termorregulatorias y alimentarias que pueden influir en su

El término ensamble se define como un grupo de especies con origen filogenético comdn, los cuales utilizan

recursos similares dentro de una comunidad. (Fauth et al. 1996; Istock 1973).



distribucion, tal es el caso de la incapacidad de estos animales en entrar en torpor prolongado,
en comparacion de varias especies de murciélagos insectivoros que habitan en zonas
templadas o de mayor elevacion (McNab 1969; 1988; Stevens 2004).

Por lo anterior, se espera identificar ensambles caracteristicos de murciélagos frugivoros y
nectarivoros que estén fuertemente asociados a variables climaticas actuales, desarrollando
modelos predictivos en base a estas variables para el gradiente altitudinal. Posteriormente, se
evaluara la distribucién de estos organismos reemplazando las variables climaticas actuales
por variables climaticas provenientes de escenarios climaticos futuros, proponiendo el uso de
murciélagos frugivoros y nectarivoros en un programa de monitoreo a largo plazo para evaluar

los potenciales impactos del cambio climético en ecosistemas montanos para de Mesoamérica.

Otra consideracion del uso de murciélagos como indicadoras bioldgicos la proporciona Jones
et al. (2009), en donde se argumenta que los murciélagos pueden ser utilizados como
potenciales indicadores de cambios climaticos, principalmente porque estos poseen una
taxonomia estable; una significante porcion de sus ensambles puede ser muestreada
rdpidamente con un esfuerzo razonable y a un costo relativamente bajo, lo que permite realizar
comparaciones en distintas localidades o en diferentes tiempos; poseen un amplio rango
geografico de distribucidon; presentan una gran variedad de gremios alimenticios; y tienen tasas

reproductivas bajas, experimentando rapidos declives en sus poblaciones.

Los murciélagos frugivoros y nectarivoros han establecido relaciones mutualistas muy
estrechas con especies vegetales, siendo eficientes dispersores de semillas asi como
potenciales agentes polinizadores (Dumont 2003; Helverses y Winter 2003). Por lo anterior, es
importante considerar a este grupo de vertebrados como agentes de adaptacion del cambio
climatico para especies de plantas, evaluando en un futuro las potenciales modificaciones de

estas relaciones ante cambios climaticos.



1.2 Objetivos del estudio

1.2.1 Objetivo general

Contribuir al conocimiento de ensambles de murciélagos en gradientes altitudinales tropicales
y modelar el impacto potencial del cambio climatico en la distribucidn de especies sobre estos
gradientes, utilizando a los murciélagos frugivoros y nectarivoros como grupo indicador.

1.2.2 Obijetivos especificos

Caracterizar los ensamblajes de murciélagos frugivoros y nectarivoros del gradiente altitudinal
Caribe-Villa Mills.

Evaluar la relacion de la riqueza, abundancia y composicion de murciélagos frugivoros y
nectarivoros con variables climaticas y espaciales del gradiente altitudinal Caribe-Villa Mills.

Evaluar el efecto de escenarios de cambio climatico sobre especies de murciélagos frugivoros
y nectarivoros del gradiente altitudinal Caribe-Villa Mills.

1.2.3 Preguntas e hipdtesis del estudio

¢Cuantos ensambles de murciélagos es posible caracterizar y cual sera la composicion de los
mismos?

¢Qué tipo de relacion existe entre la riqueza, abundancia y composicion de murciélagos con
respecto a variables climaticas actuales y espaciales del gradiente altitudinal?

¢Cudles seran los efectos potenciales de los cambios esperados en el aumento de la
temperatura atribuidos al cambio climatico sobre la distribucion de especies de murciélagos en
el gradiente altitudinal Caribe-Villa Mills?

H;: La diferenciacion de nichos a lo largo de gradientes ambientales determina la estructura de
la comunidad de murciégalos frugivoros y nectarivoros del gradiente altitudinal Caribe-Villa
Mills.

H,: La limitacion en la dispersion determina la estructura de la comunidad de murciélagos
frugivoros y nectarivoros del gradiente altitudinal Caribe-Villa Mills.



2 MARCO CONCEPTUAL

2.1 Ensambles de murciélagos frugivoros y nectarivoros

La mayoria de las definiciones relacionadas con comunidades ecoldgicas de organismos,
definen a esta como un conjunto de poblaciones o especies que probablemente interactian a
través de asociaciones mutualistas, tréficas o competitivas, las cuales ocurren entre especies
que comparten dominios espaciales y temporales (Patterson et al. 2005). Los estudios
ecoldgicos por lo general estudian un subconjunto de las comunidades ecolégicas, a menudo
relacionados con limitaciones en el interés y expertis de un determinado taxon (ej.
murciélagos, aves, bacterias) o de procesos (ej. frugivora, nectarivoria) (Patterson et al. 2005).
El término ensamble se define como un grupo de especies con origen filogenético comun, los
cuales utilizan recursos similares dentro de una comunidad. Al utilizar este término, el taxén,
los recursos asi como los dominios geogréficos deben de estar claramente descritos (Fauth et
al. 1996; Istock 1973).

Los diferentes tipos de alimentacion, los principales habitos en la utilizacién de dormideros,
los tipos de ecolocacion y la utilizacion de diferentes estratos del bosque para movilizarse han
sido utilizados individualmente o en combinacién para identificar la interaccion de ensambles
de murciélagos (Kalko 1997; Patterson et al. 2005). Patterson et al. (2005) recomiendan
utilizar una clasificacion univariada, basada solamente en el tipo de alimento que es
consumido por murciélagos, debido a que esto esta relacionado con la plasticidad del
comportamiento y la variacion de las especies de murciélagos que comparten recursos
similares. A continuacion se describiran algunas caracteristicas relevantes sobre los ensambles

de murciélagos nectarivoros y frugivoros.

Para el caso del continente americano, los murciélagos que se alimentan de néctar, polen y
frutos del bosque pertenecen a la familia Phyllostomidae, de los cuales los mas especializados
se encuentran dentro de las subfamilias Phyllonycterinae y Glossophaginae (nectarivoros) asi
como Sternodermatinae y Carollinae (frugivoros) (Dumont 2005; Helversen y Winter 2005).

La adaptacion a la nectarivoria ha conllevado una serie de cambios anatomicos Yy fisiologicos

en los murciélagos, lo que les ha permitido depender del polen y del néctar casi
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exclusivamente para satisfacer sus requerimientos energéticos y nutricionales, entre las que
destacan sus cabezas y lenguas muy alargadas asi como una reduccién parcial de la dentadura
(Arita y Martinez 1990; Helversen y Winter 2005). Similar a los colibris, los murciélagos
nectarivoros combinan altas tasas metabolicas con el vuelo, el cual demanda un alto consumo
de energia (McNab 1969; Norberg et al. 1993). Los altos requerimientos energéticos que
necesitan estos murciélagos provienen principalmente del consumo de grandes cantidades de
néctar, obtenido de la visita de una gran cantidad de flores, lo que da un comportamiento
alimenticio bastante costoso (Tschapka 2004). Dentro de las familias de plantas que estos
animales visitan estan: Agavaceae, Cactaceae, Bombacaceae, Convulvulaceae, Fabaceae,
Mimosaceae, Bignonaceae, Sapotaceae, Gesneriaceae, Cecropiaceae, Marcgraviaceae,

Solanaceae, entre otras (Helsersen y Winter 2005; Tschapka 2004, Tschapka et al. 2006).

Los murciélagos frugivoros se encuentran entre los animales dispersores de semillas mas
abundantes en los tropicos del continente americano, desempefiando un papel crucial en la
sucesion tropical de comunidades bioldgicas (Medellin y Gaona 1999). De las 173 especies
gue comprende la familia Phyllostomidae, 90 son principalmente frugivoras (Patterson et al.
2005). Muscarella y Fleming (2007) basados en el nimero de géneros, identificaron las cinco
mayores familias de plantas que producen frutos consumidos por murciélagos filostdmidos,
siendo estas: Cactacea, Arecaceae, Sapotaceae, Moraceae (incluyendo a la familia
Cecropiacea) y Myrtaceae. Kelm et al. (2008) lograron identificas 41 tipos de semillas que
eran dispersadas por murciélagos en un bosque tropical de Costa Rica, de las cuales el 44%
pertenecia a especies de estados tempranos de sucesion, 36% a especies de estados medianos

de sucesidn, y el 20% a especies de estados tardios de sucesion.

Las caracteristicas que hace que estos animales sean eficientes dispersores de semillas son las
de consumir frutos maduros, donde las semillas son excretadas sin que el tracto digestivo les
cause dafo; poseen la capacidad de defecar o escupir las semillas en pleno vuelo; pasan poco
tiempo forrajeando en un mismo sitio; y utilizan varias rutas de forrajeo, incluyendo areas

boscosas y espacios abiertos (Dumont 2005; Muscarella y Fleming 2007).



2.2 Consideraciones climaticas y espaciales relevantes para gradientes
altitudinales

Las condiciones climaticas restringen la cantidad de especies que pueden sobrevivir en
diferentes localidades y elevaciones, estas restricciones pueden ser directas, las cuales se
relaciona con los limites fisioldgicos de las especies o indirectas, las cual se relacionan con la
disponibilidad de recursos (productividad) que una cierta localidad puede brindar a los

organismos que la habitan (Hawkins et al. 2003; McCain 2007a).

Los transectos altitudinales poseen caracteristicas abidticas que cambian en distancias cortas
(Malhi et al. 2010). Varios factores climaticos cambian predeciblemente, uno de los mas
obvios es la temperatura, la cual decrece linealmente con el incremento de la elevacion, a
razon de 0.4 a 0.7°C por cada 100 metros que aumenta la altitud, otros son la presion del aire,
la cual disminuye con el aumento de la elevacion, y la radiacion solar, la cual aumenta con el
aumento de la elevacion. Otros factores climéticos tienen una relacion mas compleja, uno de
estos es la precipitacion, la cual puede darse en forma de lluvia, nieve y por la condensacién
de nubes (Barry 2008; McCain y Grytnes 2010).

El patron de la precipitacion en los tropicos presenta muchas variantes en gradientes
altitudinales, estando influenciados por patrones climaticos locales, la pendiente asi como la
proximidad del océano o de algin cuerpo de agua grande (Barry 2008). Se ha documentado
una mayor precipitacion a elevaciones bajas e intermedias o presentando poca variacion a lo

largo de gradientes tropicales (Barry 2008, McCain y Grytnes 2010).

La interaccion que se da principalmente entre la temperatura y la precipitacion determina la
productividad total que puede darse a una cierta elevacion, la cual puede llegar a restringir que
una especie ocurra en un cierto punto asi como el tamarfio de poblaciones y el nimero total de
individuos (Hawkins et al. 2003). La mayor productividad que ocurre en un gradiente
altitudinal esta relacionada con temperaturas altas asi como con abundante disponibilidad de
agua, lo que permite ofrecer una mayor cantidad de recursos que soporte un mayor numero de

especies asi como mayores abundancias (McCain 2007a).



Ademés de las consideraciones climéaticas anteriormente descritas, es importante también
considerar la relacion del espacio con la biodiversidad y con las condiciones climaticas. Las
condiciones ambientales usualmente presentan alta correlacion espacial, por lo que la distancia
geografica es un factor importante que afecta la composicién de la biodiversidad (Tuomisto et
al. 2003; Chust et al. 2006). Para explicar el alto recambio de especies que caracteriza a los
bosques tropicales, es necesario explorar los efectos del espacio sobre las comunidades que ahi
habitan (Potts et al. 2002).

Hubbell (1997) establece que en una comunidad neutral, donde se asume que todos los
individuos tienen las mismas probabilidades de reproduccién y muerte, y donde existe
limitacidén en la dispersion, la similitud de la biodiversidad (floristica en este caso) entre
parcelas se espera que decrezca a una escala logaritmica con forme se incrementa la
distribucion geogréfica (teoria neutral). De tal forma que la variacion ambiental que ocurre en
gradientes altitudinales asi como la distribucién geogréfica existente entre puntos de
observaciéon aportaria una mayor explicacion sobre el recambio de especies en estos

gradientes.

2.3 Biodiversidad en gradientes altitudinales

La montafia fue hasta mediados del siglo XVIII un espacio ajeno a la curiosidad cientifica,
siendo los precursores del estudio de la diversidad natural en estos ambientes los cientificos
Bénedict de Saussure, Goethe, Amado Bonpland y Alejandro de Humboldt (Martin 2000).
Humboldt junto a Bonpland fueron los primeros cientificos en estudiar las montafias en los
tropicos americanos, en su obra “Geografia de las Plantas” realizaron el primer andlisis sobre
la importancia de la diversidad bioldgica en los bosques tropicales de montafa, concluyendo
que cada altura bajo los trdpicos, al presentar condiciones particulares, ofrece también

productos variados segun la naturaleza de las circunstancias (Ezcurra 2005).

A mediados de la década de los noventa, el patron de que existia una reduccion de la
biodiversidad con el aumento de la elevacion era una hipotesis ampliamente aceptada, siendo
frecuentemente comparada con los patrones latitudinales de la riqueza de especies, la cual

disminuye al aumentar la latitud (Arita y Rodriguez 2003; Grytnes y McCain 2007). Si bien es



cierto que para muchos casos, el gradiente altitudinal recapitula el patrén observado en la
riqueza latitudinal de especies (Rohde 1992; Teoborh 1977, 1985), no es el Unico patron
observado para gradientes altitudinales (Rahbek 1995, 2005). Para algunos taxa,
principalmente vertebrados, la riqueza y abundancia cambian con la altura, pero los patrones
no son constantes y estos pueden variar en distintas regiones geograficas, grupos taxondmicos
y asociaciones troficas (Grytnes 2003; Heaney y Lomolino 2001; McCain 2004, 2007a;
McCain y Grytnes 2010; Patterson et al. 1990; Wake et al. 1992).

Existen cuatro tendencias principales que describen el patron de la riqueza de especies en
gradientes altitudinales (McCain y Grytnes 2010): 1) la riqueza disminuye al aumentar la
elevacion; 2) la riqueza se mantiene en niveles altos en una franja asociada a elevaciones
bajas, disminuyendo posteriormente con forme aumenta la altitud; 3) la riqgueza aumenta en
elevaciones intermedias, disminuyendo hacia los dos extremos del gradiente; y 4) la riqueza de
especies aumenta en elevaciones intermedias, pero esta tiene una fuerte reduccion en el
extremo de mayor altitud. Los mismos autores también discuten las hipotesis mayormente
empleadas en la literatura para explicar el patrén observado en la riqueza de especies,
dividiéndolas en cuatro categorias: hipétesis climaticas, espaciales, bidticas e histéricas
(Grytnes y McCain 2007; McCain y Grytnes 2010).

Una relacidn positiva entre la temperatura y la riqueza de especies ha sido demostrada tanto en
gradientes latitudinales como altitudinales, siendo el patron previsto el de presentar una
disminucion de la riqueza conforme la temperatura disminuye (Heaney 2001; McCain 2007a;
McCain y Grytnes 2010). Niveles altos de productividad son asociados a elevaciones bajas e
intermedias, debido a que en varios casos los niveles de disponibilidad de agua son mayores a
estas elevaciones. Una relacién positiva entre la riqueza de especies y productividad tendra un
patron previsto de presentar un incremento de la biodiversidad asociado a zonas con

abundante agua y temperaturas elevadas (McCain y Grytnes 2010).

La relacion especies-area predice mayor riqueza de especies en pisos altitudinales que cubran
un area mayor, tradicionalmente esto ocurre en elevaciones bajas, pero en algunas regiones
montafiosas con valles muy empinados esta se encuentra en elevaciones intermedias (Grytnes

& McCain 2007). McCain (2007b) evalud la relacion especies-area en 34 trabajos disponibles



en la literatura, encontrando que menos del 40% de los estudios muestran una fuerte respuesta

a esta variable.

Otra hipotesis espacial es la denominada “efecto dominancia media” (mid-domain effect), la
cual predice un patron de joroba en la riqueza de especies al medio del gradiente o dominio,
una vez los rangos de las especies se encuentran distribuidos al azar dentro de un dominio
geométrico (ej. entre la base y la cima de una montafia), ocurriendo mayor traslape de los
rangos de distribucion de los organismos al centro del gradiente, en comparacion a los
extremos (Colwell et al. 2004). Esta hipdtesis es principalmente utilizada para explicar
patrones de distribucién altitudinal para vertebrados terrestres (McCain 2005, 2009, 2010).

2.4 Patrones de distribucion altitudinal de murciélagos frugivoros y
nectarivoros

Una forma de distinguir los patrones en la distribucion de las comunidades ha sido el de
dividirlas por grupos funcionales (Stevens 2004). En murciélagos el criterio mas ampliamente
utilizado es el de gremio trofico, el cual estd relacionado principalmente con el habito
alimenticio de los murciélagos (Kalko 1997, Patterson et al. 2005). Todas las comunidades de
murciélagos estudiadas en gradientes altitudinales presentan dos patrones caracteristicos, que
son, una disminucién de la riqueza de especies con el aumento de la elevacion, lo que sucede
principalmente en ambientes tropicales, o bien un incremento de la riqueza a elevaciones
intermedias, lo que sucede principalmente en ambientes de transicidn tropical-templado y
templados (Ifiiguez-Davalos 1993; Handley 1976; McCain 2007a; Patterson et al. 1996). Para
ambos casos, la diversidad se reduce considerablemente por encima de las 2000 m, llegando
en algunos casos a no lograr registros de murciélagos entre los 2600 a 4100 m para varios

gradientes analizados (McCain 2007a).

Los diferentes grupos funcionales de murciélagos no disminuyen proporcionalmente con el
gradiente, presentando tasas de declinacién distinta (Ghaham 1983; Patterson et al. 1996;
Kalko 1998). En las zonas de tierras bajas existen pocas especies dominantes asi como un
mayor nimero de especies raras, en comparacion con las zonas altas de las montafias (Ghaham
1993, McCain 2007a). Los murcielagos frugivoros tienden a dominar los ensambles en
bosques tropicales de tierras bajas, al incrementarse la elevacion los murciégalos insectivoros
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se convierten en el grupo mas dominante (Ghaham 1983; Kalko 1998, McCain 2007 a;
Patterson et al 1996).

Los murciélagos frugivoros y nectarivoros responden mas directamente a los cambios en el
clima que los insectivoros, ya que estos solamente se encuentran en las zonas neotropicales, lo
cual se asocia a restricciones termorreguladoras y alimentarias que influyen en su distribucién,
tanto latitudinal como altitudinalmente; a diferencia de varios grupos de murciégalos
insectivoros, los cuales pueden entrar en torpor prolongado asi como tener un sistema de
termorregulacion més flexible, lo que les permite colonizar ambientes templados asi como
picos de altas montafias (Graham 1983; McNab 1969; Willig et al. 2005; Speakman et al.
2005). Una alta diversidad de murciélagos frugivoros y nectarivoros esta fuertemente asociada

a temperaturas elevadas asi como gran disponibilidad de agua (McCain 2007 a).

2.5 Los Modelos de distribucidn de especies y su relacion con el concepto de
Nicho

La distribucién del area que ocupan las especies es una compleja expresion de la ecologia e
historia evolutiva de estas, la cual esta determinada por diversos factores que operan a
diferentes intensidades en diferentes escalas (Pearson y Dawson 2003). Los modelos de
distribucion de especies son modelos empiricos, que por medio de procedimientos estadisticos
y cartogréficos relacionan observaciones efectuadas en el campo con variables ambientales
predictivas, los cuales tienen el propdsito de identificar los lugares apropiados en donde las
poblaciones de especies pueden sobrevivir por medio de sus requerimientos ambientales
(Guisan y Thuiller 2005; Soberén y Nakamura 2009).

Las observaciones pueden ser puntos de presencia, presencia/ausencia, abundancias u
observaciones oportunistas. Las variables predictivas cominmente utilizadas son: 1) variables
climaticas, generadas a partir de la interpolacion de datos de estaciones climatologicas y
utilizando la elevacién como covariable; 2) informacion sobre edafologia, litologia y geologia;
3) variables obtenidas mediante teledeteccion; y 4) variables de tipo demografico como
indices de poblacion o proximidad a vias de comunicacion, que son Gtiles como indicadores
del grado de influencia antropica (Guisan y Thuiller 2005; Hijmans et al. 2005; Mateo et al.
2011).
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El concepto de nicho esté estrechamente relacionado con los fundamentos teéricos sobre los
que han desarrollado los modelos predictivos de distribucion de especies, entendiendo por
nicho, a la unién especifica de los requerimientos de recursos y el conjunto de condiciones
ambientales sobre las cuales las poblaciones de especies poseen tasas positivas de crecimiento,
siendo la mayor parte de estas dimensiones, caracteristicas climaticas y otros factores fisicos
(Soberon y Nakamura 2009).

Soberén y Paterson (2005) enlistan tres condiciones necesarias para que una especie esté
presente en un sitio: 1) las condiciones abidticas deben de ser favorables; 2) un apropiado
conjunto de especies debe de estar presente (ej. polinizadores, dispersores de semilla, plantas
que brinden alimento y refugio, etc.) y otras ausentes (ej. competidores fuertes; predadores
especializados y patdgenos); y 3) las especies estaran presentes si las areas son accesibles para
estas. Bajo estas tres condiciones se han desprendido dos importantes conceptos sobre la
distribucion de las especies relacionadas al término de nicho, el de Nicho Fundamental y el de

Nicho Realizado o Efectivo.

El Nicho Fundamental se refiere al lugar en donde las especies pueden vivir segun las
condiciones propias del ambiente (clima y factores fisicos); por su parte el Nicho Realizado es
considerado como un subconjunto del Nicho Fundamental, en el cuél las especies estan
restringidas debido a sus interacciones interespecificas, es decir, es la parte del Nicho
Fundamental que las especies realmente usarian después de tomar en cuenta efectos de
competicion y depredacion. En la actualidad la gran mayoria de los modelos de distribucion de
especies ignora la informacién relacionada con variables biéticas, por lo que estos modelan el
Nicho Fundamental de las especies mas no su Nicho Idealizado (Soberén y Peterson 2005;
Sober6n y Nakamura 2009).

Los modelos de distribucion de especies estan en pleno desarrollo y expansién con nuevos
métodos y estrategias para el tratamiento e interpretacion, ligado a un constante incremento de
informacién de los sistemas ecologicos asi como el desarrollo de novedosos tratamientos
estadisticos y potentes programas de computacion, por lo que estos modelos deben de
considerarse como un acercamiento Util y mejorable de la realidad, aplicable a muchos

problemas actuales, como por ejemplo la evaluacién de los potenciales impactos del cambio
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climatico en la distribucion de las especies, disefio de reservas, especies invasoras, entre otros
(Mateo et al. 2011; Pearson y Dawson 2004; Soberdn y Nakamura 2009).

2.6 El Cambio Climatico

2.6.1 Contexto

El equilibrio entre la energia recibida por la radiacion solar y la remitida por el planeta es el
principal mecanismo que genera el clima en la tierra; cerca del 31% de la energia recibida es
reflejada al espacio por las capas mas externas de la atmosfera asi como por superficies con un
elevado albedo, entre otros. La energia restante es absorbida por la superficie terrestre y por la
atmosfera, en donde algunos gases presentes en la atmdsfera absorben gran cantidad de esta
radiacion, irradiandola nuevamente hacia la tierra, fendmeno conocido como “efecto
invernadero”, el cual tiene como consecuencia calentar la superficie del planeta, perimiendo el
desarrollo de la vida. Los gases que contribuyen al efecto invernadero son cominmente
llamados “Gases de Efecto Invernadero —GEI-", siendo los principales el vapor de agua y el
diéxido de carbono (CO,), asi como el metano (CH,4), &xido nitroso (N,O) y ozono (Og3)
(Cifuentes-Jara 2010; Karl y Trenberth 2005).

El clima varia a través del tiempo, bajo la influencia de mecanismos internos propios (tales
como El Nifio) y de factores externos, tanto naturales como por origen antropogénico. Las
variaciones solares, los movimientos planetarios, las erupciones volcanicas, y los cambios en
la composicion de la atmdsfera, son algunos de los factores externos naturales que afectan el
clima. Evidencia cientifica ha determinado que el aumento en las concentraciones de GEI en
la atmdsfera derivados de diversas actividades humanas se ha convertido en el factor externo
dominante sobre el clima en los Ultimos 50 afios, fendémeno conocido popularmente como
“calentamiento global” 6 “cambio climatico”, al incluir otros efectos (Cifuentes-Jara 2010;

Karl y Trenberth 2005).

Entre los afios 1979 y 2004 el aumento de los GEI aumento en un 70%, para el afio 2005, las
concentraciones de CO, y CH, excedieron los valores naturales de los altimos 650,000 afios,

siendo la consecuencia de esto, un incremento en la temperatura promedio global. Evidencias
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del cambio climéatico son el aumento de la temperatura de la superficie terrestre y de los
océanos, los cambios en los patrones de distribucion e intensidad de la precipitacion, el
incremento del nivel del mar, el derretimiento de los glaciares, el desplazamiento del hielo
marino en el Artico y la disminucion de la capa de nieve en el hemisferio norte (Cifuentes-Jara
2010; Karl y Trenberth 2005).

2.6.2 Escenarios de cambio climatico

Un escenario climatico es una representacion logica y generalmente simplificada de un posible
clima futuro, el cual se basa en un conjunto de supuestos, tales como tendencias en la demanda
de energia, emisiones de GEI’s, cambios del uso del suelo y los supuestos sobre el
comportamiento del sistema climatico a diferentes escalas de tiempo (IPCC-TGICA 2007,
Raper y Giorgi 2005).

El panel Intergubernamental sobre Cambio Climatico (IPCC por sus siglas en inglés) generd
escenarios de emisiones de GEI hasta el afio 2100, fundados en cuatro lineas evolutivas de la
sociedad, en donde se proponen diferentes comportamientos de emisiones basados en
alternativas de desarrollo, los cuales son utilizados para conjeturar el cambio climatico a
futuro (Cifuentes-Jara 2010; IPCC 2000). Ningun escenarios climatico futuro cuenta con una
probabilidad estadistica de suceder, ya que estos estan basados en supuestos, por lo que no se
recomienda el escoger un escenario como mas probable sobre otro (Raper y Giorgi 2005).

Actualmente, los escenarios climaticos futuros mas ampliamente utilizados estan basados en
Modelos de Circulacion General (MCG), los cuales son complejos modelos fisico-
matematicos que representan el sistema climéatico en la atmoésfera, océano, cridsfera y
superficie de la tierra. Los MCG, en combinacidén con escenarios que muestran diferentes
tendencias de aumento de los GEI, han demostrado tener una alta precision en sus resultados
de simulaciones, aunque presentan el problema de la baja resolucion de sus datos modelados,
por lo cual son necesarias técnicas de reduccion de escala para poder trabajar en regiones
pequefias (IPCC-TGICA 2007; Santoso et al. 2008). Se puede tener acceso a los datos
provenientes de estos modelos en sitios especializados en internet como: World Climate

Research Program Couple Model Intercomparision Project (WCRP-CMIP3); The Nature
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Conservancy (TNC); Climate Research Unit (CRU); IPCC; o Worldclim (IPCC-TGICA
2007).

2.6.3 Vulnerabilidad de la biodiversidad ante el cambio climatico

Tres son las consideraciones tedricas acerca de las consecuencias en la distribucion de las
especies y comunidades naturales ante rapidos cambios climaticos. Una es que las especies
puedan rastrear apropiadas condiciones espaciales, que permita a las especies migrar; otra, que
las especies se adapten, evolucionando in situ o presentando suficiente plasticidad fenotipica
que le permita mantenerse inmune ante cambios ambientales; y la Gltima, es que las especies
se extingan, al menos localmente. EI modelaje en los cambios de los rangos de distribucion de
las especies y biomas utilizando escenarios de climas futuros es una via para explorar la

primera de estas alternativas (Peterson et al. 2005).

Los ensambles de especies actuales, las distribuciones geograficas de estas, asi como las
adaptaciones locales de poblaciones, reflejan las condiciones que han predominado sobre la
tierra en los pasados 1,000 afios (Overpeck et al. 2005). El efecto de los cambios en los
regimenes de temperatura y precipitacion atribuidos al cambio climatico probablemente
modificara la distribucion actual de las especies, generando nuevas interacciones en nuevos
ensambles bioldgicos, aplicando nuevas presiones de seleccidn entre estas, por lo que directa o
indirectamente, el cambio climéatico dominara los procesos de evolucion en el préximo siglo e

inclusive méas (Thomas 2005).

Muchos estudios sugieren que el calentamiento global esta impulsando a especies a extenderse
hacia los polos o altitudes mayores en latitudes templadas; la evidencia de estos cambios es
escasa para los trépicos, donde el gradiente en la temperatura superficial latitudinal hace que
los cambios altitudinales sean mas probables que el desplazamiento hacia los polos (Colwell et
al. 2008). La biodiversidad asociada a ambientes montanos presenta una serie de aspectos
intrinsecos que repercuten en una alta vulnerabilidad ante rapidos cambios ambiéntales y
perturbaciones, entre las mas relevantes estan, que la biodiversidad asociada a estos ambientes
estd adaptada a rangos relativamente estrechos de temperatura y precipitacion (y por

consiguiente de altitud); y la morfologia propias de las montafias, ya que al presentar fuertes
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pendientes asi como de tener capas de suelo relativamente delgadas, hace que la recuperacion
de los ecosistemas montanos ante perturbaciones sea tipicamente lenta o inclusive no ocurra
(Kdrner et al 2005; Nogués-Bravo et al. 2007)

La Val (2004) y Pounds et al. (2005) proveen evidencia de cambios en los rangos altitudinales
en la distribucion de vertebrados en un bosque tropical de tierras altas en Costa Rica, donde la
colonizacion y aumento de las abundancias de especies tipicas de tierras bajas en zonas
altitudinales mayores; el declive de poblaciones de zonas bajas; la desaparicion de especies
propias de las cimas de las montafias; y reduccion masiva de poblaciones de ranas y sapos,
incluyendo la extincién de un sapo endémico de la zona son los hallazgos principales de estos

estudios.

Colwell et al. (2008) analizaron datos de rangos elevacionales para cuatro bases de datos
disponibles para plantas e insectos en un transecto altitudinal de Costa Rica, evaluando el
potencial de la biodiversidad de experimentar una reduccion de especies en tierras bajas y el
riesgo de extinciones en las cimas de montafias bajo proyecciones de cambio climatico,
proponiendo que la falta de un conjunto de especies adaptadas a temperaturas mayores en las
tierras bajas de los tropicos, hace que el reemplazamiento de las especies que tienden a migrar
hacia zonas de mayor altitud impulsada por el aumento de temperatura no pueda darse,
aumenta la posibilidad de una reduccion substancial de especies para las tierras bajas de los
tropicos (desgaste biodtico). Los autores también proponen que la extincion de especies en las

cimas de las montafias es minima para el conjunto de especies analizadas.
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4 ARTICULOS DE INVESTIGACION

ARTICULO 1. RIQUEZA, ABUNDANCIA Y COMPOSICION
DE MURCIELAGOS FRUGIVOROS Y NECTARIVOROS EN
UN GRADIENTE ALTITUDINAL DE COSTA RICA

RESUMEN

El estudio de la biodiversidad en gradientes altitudinales es un tema central en la investigacion
contemporanea sobre diversos aspectos ecoldgicos y evolutivos, ya que en estos gradientes se
presenta una alta variacion climatica que ocurre a distancias relativamente cortas, lo que los
convierte en excelentes laboratorios naturales para monitorear la influencia de la variacion
ambiental sobre la biodiversidad, ecologia y repuestas de los ecosistemas al cambio. El
presente estudio describe los patrones altitudinales en la riqueza, abundancia y composicion de
murciélagos frugivoros y nectarivoros en un gradiente altitudinal de Costa Rica, ubicado al
extremo oeste de la cordillera de Talamanca, el cual va de los 361 a 3000 metros sobre el nivel
del mar. Un total de 28 unidades de muestreo fueron instaladas en cuatro estratos altitudinales
en los que fue dividido el gradiente altitudinal. Cada unidad de muestreo tuvo un esfuerzo de
dos noches utilizando cuatro redes de niebla de 12 metros de largo por 2.5 metros de ancho,
las cuales fueron operadas de las 18:00 a 24:00 horas. Se colectaron datos de riqueza,
abundancia y composicion de especies de murciélagos, asi como de variables climéticas,
elevacion, hébitat y espaciales, esta Gltima dada por las coordenadas geograficas de cada
unidad de muestreo. Se encontr6 evidencia sobre la presencia de una estructura espacial en la
composicion de murciégalos asi como de gradientes ambientales, los cuales estan fuertemente
correlacionados a los cambios en la elevacion. La mayor riqueza de especies de murciélagos
ocurre a elevaciones bajas, en donde la temperatura y precipitacion muestran una correlacién
positiva. Se identificaron dos ensambles de murciélagos, uno formado por especies asociadas a
elevaciones bajas y otro por especies asociadas a elevaciones altas. La variacién en la
composicion de especies de murciégalos es explicada en un 60% por las variables de clima,
elevacion y del espacio. Al evaluar la contribucion de cada una de las variables se encontraron

relaciones significativas entre la composicion de especies de murciélagos y las variables
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climaticas cuando el espacio fue controlado, por el contrario, las relaciones entre la
composicion de especies y el espacio fueron no significativas cuando el clima fue controlado.
Esta evidencia apoya la hipdtesis de ensamblaje de nicho como el principal mecanismo para el

recambio de especies de murciélagos frugivoros y nectarivoros del gradiente altitudinal.

Palabras clave: gradiente altitudinal; ensambles; murciélagos frugivoros y nectarivoros;

riqueza; abundancia; composicion; clima; espacio.

1 INTRODUCCION

Los gradientes altitudinales son pilares fundamentales para la investigacién contemporanea
sobre diversos temas de ecologia y evolucidn, asi como para la comprension de las tendencias
actuales de la biodiversidad a gran escala, cambio climatico y conservacion (McCain y
Grytnes 2010). Segun Malhi et al. (2010) las caracteristicas mas sobresalientes de la ubicacion
de transectos altitudinales para monitoreo de la biodiversidad son: a) presentar una alta
variacion climatica que ocurre en distancias relativamente cortas, por lo que estas zonas son
excelentes laboratorios naturales para monitorear la influencia de la variacién ambiental en la
biodiversidad, ecologia y repuestas de los ecosistemas al cambio; b) el recambio de especies
gue ocurre en estas zonas es una proporcién grande de la riqueza de biodiversidad que posee la
Tierra, en donde los “hotspots” mas importantes involucran ambientes tropicales montanos; c)
las montafias juegan un rol importante como refugio de biodiversidad ante cambios
ambientales, ofreciendo una variedad de microclimas que pueden ser utilizadas por la

biodiversidad para migrar o adaptarse.

Los murciélagos (orden Chiroptera) pueden llegar a representar la mitad de las especies de
mamiferos en los bosques tropicales (Kalko 1998). Para el caso del continente americano, los
murciélagos que se alimentan de néctar y polen, asi como de frutos del bosque pertenecen a la
familia Phyllostomidae, la cual es endémica del continente (Muscarella y Fleming 2007). En
el proceso de alimentarse de polen o néctar, los murciélagos nectarivoros sirven como
importantes polinizadores de las plantas que visitan, donde se estima que méas de 1000

especies de plantas del Neotropico pueden ser polinizadas por estos murciélagos (Helversen y
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Winter 2003). Por su parte Melo et al. (2009) y Dumont (2003) mencionan que los
murciélagos frugivoros son eficientes dispersores de semillas, tanto de estadios tempranos de

sucesion asi como semillas de arboles de bosques maduros.

Los murciélagos filostomidos se encuentran restringidos a las franjas tropicales y
subtropicales del continente. Dentro de su limitada zona de distribucion estos animales
también encuentran limites altitudinales (Simmons 2005; Willig et al. 2003). Comparados con
otras familias de murciélagos del Neotrépico, los filostomidos tienen restricciones
termorregulatorias y alimentarias que pueden influir en su distribucion, tal es el caso de la
incapacidad de estos animales de entrar en torpor prolongado, en comparacion de varias
especies de murciélagos insectivoros que habitan en zonas templadas (McNab 1969; 1988;
Stevens 2004). Lo anterior sugiere que estos organismos puedan presentar relaciones muy

estrechas con variables climaticas, principalmente con la temperatura (Stevens 2004).

Se han documentado dos patrones caracteristicos en la distribucion altitudinal de la riqueza de
especies de murciéelagos, siendo uno el de presentar una marcada reduccion de la biodiversidad
conforme aumenta la altitud y el otro, una mayor diversidad asociada a elevaciones
intermedias (McCain 2007). Ejemplo para el primero de estos patrones es documentado por
Patterson et al. (1996) en la Reserva de Biosfera Manu en Per(, en donde la diversidad
disminuye de cerca de 100 especies en la zonas mas bajas a menos de 20 para las zonas de
mayor elevacién; ejemplo para el segundo caso es documentado por Ifiiguez-Déavalos (1993)
para la Sierra de Manantlan en México, en donde la mayor diversidad de especies ocurre en

altitudes intermedias.

La diversidad beta puede ser definida como la variacién en la composicion de especies entre
sitios en un area geografica de interés (Whittaker 1972). Si la variacion en la composicion de
una comunidad de organismos es aleatoria y estd acompafiada por procesos bidticos (ej.
reproduccion) que generan autocorrelacion espacial, es posible identificar un gradiente en la
composicion de la comunidad y la diversidad beta puede ser interpretada en términos del
recambio de especies a lo largo del gradiente (Legendre et al. 2005).

Las principales hipotesis relacionadas con el origen de la diversidad beta son: a) la

composicion de especies esta asociada a procesos estocasticos relacionados a la limitacion por
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dispersion de las especies (Hubbell 2005), los cuales se presentan de una forma
autocorrelacionada y dependen predominantemente de la distancia geogréfica (Beaudrot y
Marshall 2011); y b) la distribucion de especies esta relacionada a condiciones ambientales
(Soberén y Nakamura 2009). Para probar estas hipdtesis, la variacion de la composicién de la
comunidad debe ser analizada para determinar la existencia de patrones espaciales
significativos (diferentes al azar) asi como si las variables ambientales explican una
proporcion significativa de la variacion en la composicion de la comunidad analizada
(Legendre et al. 2005).

La presente investigacion explora cada una de estas hipotesis relacionadas con el recambio de
especies de murciélagos frugivoros y nectarivoros en un gradiente altitudinal de Costa Rica,
donde por medio de diferentes procedimientos se exploré la influencia del espacio y del clima
para explicar la variacion en la composicion de especies. Los objetivos del estudio son: i)
caracterizar los ensamblajes de murciélagos frugivoros y nectarivoros en el gradiente
altitudinal Caribe-Villa Mills y ii) Evaluar la relacion de la riqueza, abundancia y composicién
de murciélagos frugivoros y nectarivoros con variables climaticas y espaciales del gradiente
altitudinal Caribe-Villa Mills.
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2 MATERIALES Y METODOS

2.1 Area de Estudio

El &rea de estudio esta ubicada sobre la vertiente del mar Atlantico, en el extremo oeste de la
Cordillera de Talamanca, Costa Rica y denominada en esta investigacion como gradiente
altitudinal Caribe-Villa Mills (Fig. 1). El area estd delimitada por la division de aguas
continental en la parte superior y por los rios Reventazon y Matina al Norte y Sur
respectivamente. Tiene un area de 227 674 ha y una variacion altitudinal desde los 300 a 3400
m. La Cordillera de Talamanca se formo tanto por acumulacion de sedimentos del Terciario
marino como por actividad volcénica (Castillo 1984). Con respecto a la biogeografia actual de
la zona y en particular con la fitogeografia, esta presenta una gran afinidad con los bosques de
los Andes y en menor grado con los bosques mesofilos de las montafias ubicadas al norte de
Mesodmerica (México y Guatemala), esto debido a limitaciones en la dispersion de las
especies a causa de la depresion nicaragiense, la cual separa las montafias del norte de

Ameérica Central de las de Costa Rica y Panama (Kapelle 2001).

2.2 Seleccion de sitios y muestreo de murciélagos

Se disefid un muestreo estratificado en funcion de las cuatro zonas de vida (Holdridge 1978)
presentes en el area de estudio, las cuales corresponden a cuatro estratos altitudinales, siendo
estos: bosque muy hdmedo Premontano (bmh-P), de los 361 a 676 m; bosque pluvial
Premontano (bp-P), de los 880 a 1317 m; bosque pluvial Montano Bajo (bp-MB), de los 1437
a 2320 m; y bosque pluvial Montano (bp-M), de los 2600 a 3000 m. Para cada estrato
altitudinal se establecieron 7 unidades de muestreo, tomando en cuenta los siguientes criterios:
a) estar dentro de zonas poco alteradas por actividades humanas, b) estar separadas entre si a
una distancia horizontal de al menos 500 metros, y c) que abarquen el maximo de variacion

posible de la altitud dentro del gradiente altitudinal Caribe-Villa Mills (Figura 1 y Cuadro 1).

Los atributos de la diversidad de murciélagos que fueron evaluados en el presente estudio son:
la riqueza, abundancia y la composicién de especies de murciélagos frugivoros y nectarivoros.
Las especies registradas del resto de gremios de murciélagos no fueron evaluadas, debido a

que la utilizacion de redes de niebla es eficiente principalmente para el muestreo de
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murciélagos filostdbmidos, siendo la gran mayoria de estos, murciélagos frugivoros y
nectarivoros (Patterson et al. 1996). La informacion del total de especies registradas asi como

sus abundancias se presenta en el Anexo 1.

Cada unidad de muestreo tuvo un esfuerzo de dos noches, utilizando cuatro redes de niebla de
12 metros de largo * 2.5 metros de alto, las cuales permanecieron abiertas desde las 18:00
hasta las 24:00 horas. Las redes fueron colocadas en sitios ubicados a lo largo de rutas de
vuelo utilizadas por murciélagos, como lo son senderos, caminos y zonas naturales
desprovistas de vegetacion. Las redes se colocaron en diferentes posiciones entre las dos
noches de muestreo por unidad muestral, con el fin de aumentar la captura de murciélagos
(Kingston 2009, Kunz et al. 2009). Los muestreos se realizaron en un lapso de seis meses
(febrero a Julio del 2012). Cada mes se muestred entre cuatro y cinco unidades de muestreo
diferentes; los eventos de muestreo fueron intercalados utilizando varios estratos altitudinales
por mes, maximizando de esta forma la separacion entre eventos de muestreo en un mismo

estrato altitudinal.

Los murciélagos capturados fueron identificados hasta especie con base a caracteres
taxondmicos externos propuestos por Timm et al. (1999); cada murciélago fue marcado por
medio de corte de pelo para evitar que fueran contados dos veces durante un mismo evento de
muestreo. A cada individuo se le registro el sexo, estado reproductivo, longitud del ante brazo,

hora de captura y numero de red en la que fue capturado.

Cuadro 1. Atributos climéticos y de elevacién de las 28 unidades de muestreo

Media + EE Rango
Elevacion (msnm) 1552,50 + 169,54 361 - 3000
Temperatura promedio anual (°C) 17,69 + 0,96 9,59 — 24,33
Temperatura minima del mes mas frio (°C) 12,30 £ 0,93 4,80 — 18,90
Precipitacion anual (mm) 3397,14 + 158,76 2346 — 5202
Coeficiente de variacion de la Precipitacion (%) 41,25+ 2,68 23 -64
Precipitacion del mes mas seco (mm) 119,61 + 12,02 31-202
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Gradiente Altitudinal Caribe-Villa Mills
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Figura 1. Gradiente altitudinal Caribe-Villa Mills. Elaboracién propia. Fuente: Imagenes
ASTGTM_NO9W084 dem y ASTGTM_N10WO084 dem en formato tif, disponible

gratuitamente en el portal: http://gdem.ersdac.jspacesystems.or.jp.

2.3 Variables climaticas y covariables

Las variables que fueron consideradas para explicar los atributos de los ensambles de
murciélagos fueron dividas en: a) climaticas, b) de habitat, c) elevacion, y d) ubicacién
espacial. Las variables climaticas estan conformadas por valores de temperatura, precipitacion,
asi como de variables derivadas de los valores de temperatura mensual y valores de
precipitacion, las cuales representan tendencias anuales de estacionalidad y factores
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ambientales extremos. La informacion proviene de capas de Sistema de Informacion
Geografico en formato raster con una resolucién de 1 km? el pixel, obtenidas de la base de
datos mundial WorldClim (http://worldclim.org/bioclim.htm), la cual ha sido elaborada
utilizando promedios anuales para el periodo de 1950 — 2000 derivados de interpolaciones de
estaciones meteoroldgicas a nivel global y utilizando modelos elevacionales, entre otros
(Hijmans et al. 2005). Un total de 18 variables climaticas fueron tomadas en cuenta para los

analisis, las cuales se resumen en el Cuadro 2.

Las variables de habitat fueron la cobertura del dosel y estratificacion vertical, las cuales
fueron estimadas a partir de un punto ubicado al centro de cada red de niebla colocada por
cada unidad muestral, de esta forma fueron tomadas cuatro medidas por unidad de muestreo.
Para estimar la cobertura del dosel se utilizd un densiometro esférico, haciendo cuatro
mediciones dirigidas hacia los cuatro puntos cardinales y obteniendo un promedio de estas
mediciones por cada punto medido, para luego multiplicarlo por 1.04, obteniendo asi el
porcentaje de cobertura del dosel por cada punto (Matteucci y Colma 1982). La medida final
de la cobertura del dosel fue estimada por medio del promedio de la cobertura del dosel
calculada en los cuatro puntos de cada unidad de muestreo.

La estructura vertical del bosque fue evaluada siguiendo la metodologia propuesta por
Thiollay (1992), en donde se estimd de manera subjetiva el porcentaje de cobertura de la
vegetacion en 5 estratos del bosque: a) 0-2m, b) 2-9m, c) 10-20m, d) 20-30m y e) >30m. En
cada punto y para cada estrato de altura se asign6 un valor de 0 cuando no exista cobertura de
vegetacion dentro del estrato, 1 si la cobertura fue de 1-33%, 2 si fue de 34-66% y de 3 si fue
mayor al 67%; estos valores asignados fueron sumados para obtener una medida de la
estratificacion vertical por punto. La medida final de la estratificacion vertical fue estimada

por medio del promedio de las cuatro medidas tomadas para cada unidad de muestreo.

La elevacion se refiere a los metros sobre el nivel del mar es que se encontraba cada uno de las
unidades de muestreo. Tres fueron las variables relacionada con la ubicacion de las unidades
experimentales: las coordenadas geogréaficas de estas, incluyendo la separacion horizontal
entre unidades experimentales, la distancia mas cercana a matrices de cobertura no forestal y

la distancia més cercana a caminos.
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Cuadro 2. Variables climaticas evaluadas para explicar la riqueza, abundancia vy
composicion de murciélagos. Fuente: Hijmans et al. (2005) a excepcion de la

evapotranspiracion real, que es de Imbach et al. (2010).

# Abreviatura  Nombre de la Variable Unidades de medicion
1 Tma Temperatura media anual °C
2 Te Estacionalidad en la temperatura %
3 Txcm Temperatura maxima del mes mas céalido °C
4 Tnfm Temperatura minima del mes mas frio °C
5 Tra Rango anual de temperatura °C
6 Tmht Temperatura media del trimestre mas humedo °C
7 Tmst Temperatura media del trimestre méas seco °C
8 Tmct Temperatura media del trimestre mas calido °C
9 Tmft Temperatura media del trimestre mas frio °C
10 Pa Precipitacion anual mm
11 Phm Precipitacion de mes mas lluvioso mm
12 Psm Precipitacion del mes mas seco mm
13 Pe Estacionalidad en la precipitacion %
14 Pht Precipitacion del trimestre mas hiumedo mm
15 Pst Precipitacion del trimestre mas seco mm
16 Pct Precipitacion del trimestre mas calido mm
17 Pft Precipitacion del trimestre mas frio mm
18 Evapot Evapotranspiracion real anual mm

2.4 Analisis de datos

2.4.1 Diversidad de murciélagos frugivoros y nectarivoros

Se estimd la riqueza y abundancia de murciélagos por cada unidad de muestreo, asi como
para cada estrato altitudinal, se reportan las abundancias relativas y los rangos altitudinales de
la distribucién de las especies, en donde se tom6 como limite inferior el registro de menor
altitud y como limite superior el registro de mayor altitud obtenido a través del muestreo de

murciélagos (McCain 2004).

Se elaboraron curvas de acumulacion de especies para el muestreo total asi como para cada
estrato altitudinal, utilizando como medida de esfuerzo cada una de las noches de captura de
murciélagos, teniendo un esfuerzo total de muestreo de 56 noches y de 14 noches por estrato
altitudinal. Se estim6 la riqueza de murciélagos frugivoros y nectarivoros presente en el

gradiente altitudinal utilizando el estimador no paramétrico Chao 1. Para comparar la riqueza
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y abundancia entre los cuatro estratos altitudinales se utilizaron curvas de rarefaccion de
especies, estos andlisis se realizaron por medio del programa EstimateS versién 9 (Colwell
2011).

2.4.2 Composicion y clasificacion de los ensambles de murciélagos frugivoros

y nectarivoros

Para estos andlisis fueron utilizadas 21 especies, siguiendo el criterio de que cada especie
debia de haberse registrado en al menos dos unidades de muestreo distintas. Para determinar la
semejanza de la composicion de especies de murciélagos entre cada una de las unidades de
muestreo se realizd6 un Analisis de Conglomerados, utilizando el algoritmo de Ward con
distancias de Bray-Curtis. Los ensambles de murciélagos fueron determinados mediante el
criterio de especies indicadoras, el cual otorga a las especies un valor que ocurre entre 0 (no
indicador) a 100 (perfecto indicador) y toma en cuenta una prueba de significancia de p < 0.05
obtenido a partir de permutaciones (McCune y Grace 2002). Este analisis se realizd por medio
del lenguaje R utilizando el intérprete del programa Infostat 2011 p y la libreria Indispec
(AUTOR) (Balzarini et al. 2008).

Para visualizar la interrelacién entre las unidades de muestreo y las especies de murciélagos se
realiz6 un andlisis de ordenacion con el método NMS (Nonmetric Multidimensional Scaling),
el cual permite observar la distribucién de las unidades de muestro (parcelas) en el espacio de
las especies (McCune y Grace 2002). Este analisis de realizo con el programa Qeco e Infostat
version 2011p (Balzarini et al. 2008), seleccionando el coeficiente de similitud de Bray-Curtis
como medida de distancia.

2.4.3 Relacion entre la riqueza, abundancia y composicion de murciégalos
con variables climaticas, de elevacion, habitat y posicidn espacial de las
unidades muestrales

Para determinar de una forma indirecta posibles relaciones entre las variables de elevacion,

variables climaticas y las unidades muestrales, se realizd un andlisis de componentes

principales (ACP). Los valores de las variables y observaciones de murciélagos de las

unidades muestrales fueron estandarizadas, con lo cual el andlisis se realizé sobre la matriz de
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correlacion de las variables. El resultado se presenta en un gréfico Biplot, el cual muestra las
observaciones y las variables en un mismo gréafico, de forma tal que se pueden hacer
interpretaciones sobre las relaciones conjuntas entre observaciones y variables. El analisis se

realizd utilizando el programa Infostat 2011p (Balzarini et al. 2008).

Para identificar patrones espaciales en las variables climéticas, elevacion y composiciéon de
murciélagos se realizaron correlogramas de Mantel basados en distancia entre pares de
unidades de muestreo. Para ello fueron conformadas cinco matrices de distancia, cuatro de
variables respuesta (temperatura, precipitacion, elevacion y composicion de murciélagos) y la
quinta matriz que corresponde a la variable predictiva, conformada por las distancias
geogréficas entre pares de unidades de muestreo. La matriz de composicion de murciélagos
fue transformada en distancias de Hellinger, el cual se ha recomendado para datos de
abundancias de especies (Legendre y Gallagher 2001). Se utilizaron distancia euclideas como
medidas de distancia para el resto de las matrices. Las clases de distancia fueron estimadas
partiendo de una separacion de 1500 metros entre pares de parcelas. Las clases de distancia
que tenian menos de 10 unidades de muestreo fueron agrupadas en clases vecinas, con el fin
de ajustar las clases de distancia en intervalos que tuvieran suficiente evidencia para realizar
las pruebas de Mantel. En total fueron creadas 19 clases de distancia, teniendo distancias entre
unidades muestrales en categorias desde 0-500 metros hasta 53,000 a 54,500 metros. Los
coeficientes de correlacion de Mantel se compararon entre las clases de distancia para
observar las relaciones de autocorrelacion espacial entre variables a lo largo del gradiente
altitudinal, los valores de p fueron obtenidos a partir de 1000 permutaciones y corregidos por
medio de la prueba de Benhamin Hotelling (B-H). Este andlisis se realizd por medio del
lenguaje R utilizando el intérprete del programa Infostat 2011p y las librerias Ecodist y
Multtest (Balzarini et al. 2008).

Para identificar las variables mas importantes en la descripcion del patron observado de la
riqueza, abundancia y composicion de los ensambles de murciélagos se realizaron varios

procedimientos dependiendo de la naturaleza de los datos.

En el caso de la riqueza y abundancia de murciélagos se realizaron regresiones simples
utilizando modelos lineales generalizados (GLM) asi como modelos aditivos generalizados

(GAM) segun el comportamiento de las variables predictivas y de respuesta (riqueza y
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abundancia de murciégalos). Se utilizaron en ambos casos una distribucion esperada de
Poisson para las variables respuesta. Para todos los andlisis se utilizd un a=0.05 y los
supuestos de normalidad y homogeneidad de varianzas fueron probados. El segundo
procedimiento fue el de realizar pruebas de particion jerarquica para determinar los efectos de
las variables significativas identificadas por medio de los GLM y GAM. La particion
jerdrquica proporciona estimaciones de las capacidades explicativas independientes y en
conjunto de cada una de las variables, teniendo en cuenta todos los posibles modelos en un
entorno de regresiones multivariadas (Mac Nally 2002). El resultado de este analisis es una
lista en donde los resultados pueden ser clasificados por sus contribuciones independientes (1)
(Mc Nally1996; Mac Nally 2002). Con los valores de | obtenidos del andlisis de particion
jerarquica se realizaron MLG con el fin de definir cual es el minimo valor de | para obtener un
valor significativo de p, encontrandose que valores de | mayores a 10 presentan significancia.
Con este criterio, se escogieron las variables con valores de | por encima de 10 como las
variables mas importantes que explican el patrén en la riqueza y abundancia observada. Estos

analisis fueron realizado con el programa Qeco e Infostat 2011p (Balzarini et al. 2008).

Con el fin de conocer la contribucion del clima, la elevacion y el espacio para explicar la
variacion en la composicion de murciélagos se realizé un analisis de particion de la varianza.
Se evaluaron cuatro matrices: una formada por las variables climéticas relacionadas con la
temperatura, la segunda formada por las variables relacionadas con la precipitacion, la tercera
por la elevacién y la cuarta por el espacio dada en términos de la descomposicién espectral de
la varianza de las coordenadas geograficas planas de las 28 unidades de muestreo. Con este
analisis se examind si el recambio de especies de murciégalos estd fuertemente asociada al
ambiente (hipotesis de ensamblaje por nicho) o bien por el espacio (hipétesis de ensamblaje
por dispersion) (Legendre et al. 2005). El andlisis fue realizado utilizando el software

estadistico QEco.

Al conjunto de variables climéticas, de elevacion y espaciales se le aplicé un analisis de
regresiones mudltiples hacia adelante con el fin de identificar las variables de mayor
importancia para explicar la composicion de especies de murciélagos. El analisis fue realizado

utilizando el software estadistico QEco.
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3 RESULTADOS

3.1 Caracterizacion de la comunidad de murciélagos Frugivoros y
Nectarivoros del Gradiente Altitudinal

Se registraron 694 murciélagos pertenecientes a 27 especies. EI Cuadro 3 resume la

informacion de las especies registradas para cada estrato altitudinal.

Cuadro 3. Diversidad de murciélagos asociada a los cuatro estratos altitudinales

Especies de murciélagos Estrato altitudinal
bmh-P bp-P bp-MB bp-M
361a677m 880 a 1317m 1437 a 2320m 2600 a 3000m
Artibeus jamaicensis v v
Artibeus lituratus v
Carollia castanea v v
Carollia perspicillata v v
Carollia sowelli v v v
Centurio senex v
Chiroderma salvini v
Dermanura azteca v v v
Dermanura phaeotis v v
Dermanura tolteca v v
Dermanura watsoni v v
Enchisthenes hartii v
Mesophylla macconnelli v
Platyrrhinus helleri v v
Platyrrhinus vittatus v v
Sturnira ludovici v v v
Sturnira mordax v v v
Vampyressa thyone v v
Vampyriscus nimphaea v
Anoura cultrata v
Anoura geoffroyi f v B
Choeroniscus godmani v
Glossophaga commissarisi v v
Glossophaga soricina v f
Hylonycteris underwoodi v v v
Lonchophylla robusta v v
Phyllostomus hastatus v
Total de especies 15 21 11 4
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Las especies méas abundantes fueron S. ludovici, D. watsoni, P. vittatus, C. perspicillata y S.
mordax, las cuales suman el 66.28% del total de las capturas, mientras que las especies menos
abundantes fueron V. nimphaea, L. robusta, M. macconnelli, A. cultrata y P. hastatus, las

cuales suman el 1.1% del total de las capturas (Figura 2).

Phyllostomus hastatus
Anoura cultrata
Mesophylla macconnelli
Lonchophylla robusta
Vampyriscus nimphaea
Chiroderma salvini
Enchisthenes hartii
Artibeus lituratus
Choeroniscus godmani
Vampyressa thyone
Platyrrhinus helleri
Centurio senex
Glossophaga commissarisi
Glossophaga soricina
Anoura geoffroyi
Hylonycteris underwoodi
Carollia castanea
Carollia sowelli
Artibeus Jamaisensis
Dermanura phaeotis
Dermanura tolteca
Dermanura azteca
Sturnira mordax
Carollia perspicillata
Platyrrhinus vittatus
Dermanura watsoni |
Sturnira ludovici

0 5 10 15 20 25 30
Figura 2. Abundancias relativas de murciélagos registrados

Con la informacion obtenida en este estudio se amplia el rango de distribucion altitudinal para
Mesoameérica de: M. macconnelli a 1298 m, C. perspicillata a 1317 m, C. senex a 1700 m, D.
tolteca a 2320 m, S. ludovici y A. geoffroyi a 3000 m, con respecto a los registros historicos,
los cuales se basan en los trabajos de Reid (2009), La Val y Rodriguez (2002) y Timm et al
(1999) (Figura 3). Los limites de distribucion altitudinal de los datos observados estan dados

por los registros de menor y mayor elevacion obtenidos durante el muestreo de murciélagos.
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M. macconnelli
M. macconnelli
C. senex

C. senex

D. tolteca

D. tolteca

S. ludovici

S. ludovici

A. geoffroyi

A. geoffroyi

Fuente: La Val y
Rodriguez 2002;

Reid 2009; Timm
etal. 1999

B Fuente: Muestreo

de murciélagos en
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‘ altitudinal

840 1080 1320 1560 1800 2040 2280 2520 2760 3000
Elevacion en metros sobre el nivel del mar

Figura 3. Rangos de distribucion altitudinal historicos para Mesoamérica y observados en el

gradiente altitudinal Caribe Villa Mills. Los limites altitudinales de las especies observadas

estan dados por los registros de menor y mayor elevacion. En el caso de M. macconnelli

solamente se obtuvo un registro.

Utilizando el estimador Chao 1 para proyectar la riqueza de especies esperada de acuerdo a la

observada, se obtuvo que esta es de 29 especies, lo que da una eficiencia del muestreo del 93%
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Figura 4. Curva de acumulacién de la riqueza observada (Sobs Mao Tau) y esperada (Chao

1)
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Las curvas de rarefaccion muestran diferencias entre los cuatro estratos altitudinales en la
riqueza de especies, indicando que los dos estratos ubicados a menores elevaciones (zonas de
vida bmh-P y bp-P) tienen mayores oportunidades de registrar nuevas especies a medida que
aumenta el numero de murciélagos capturados, asi mismo estos dos estratos presentan la
mayor riqueza de especies. Los estratos de menor elevacion (zonas de vida bp-MB y bp-M)
tienen menor oportunidad de registrar nuevas especies. El estrato ubicado entre los 1437 a
2320 (zona de vida bp-MB) presenta una riqueza significativamente menor que los dos
estratos de menor elevacion; y por Gltimo, el estrato de mayor elevacion (zona de vida bp-M)
presenta la menor riqueza observada, la cual es significativamente menor que el resto de los

estratos altitudinales (Figura 5).

25

it mmnuumnmnnuumumummHH\HHHHHHHHHHH\HHHHH\HHHH\HH
et
||||||l|""l"'"""l||||||||||||||||||||||||||||||||ll| .....
i

e M h-P

....... il |||||||||IIIIIIIIIII| bp-P

10

bp-MB

— bp_M

Murciélagos Frugivoros y Nectarivoros observados
(Mao Tau ) en los cuatro estratos altitudinales

Numero de individuos capturados

Figura 5. Curvas de rarefaccion de especies de murciélagos frugivoros y nectarivoros
registrados en los cuatro estratos altitudinales del gradiente altitudinal Caribe-Villa Mills.

Las barras verticales representan los intervalos de confianza al 95%.
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3.2 Determinacién de los ensambles de murciélagos frugivoros vy
nectarivoros

Las unidades de muestreo formaron dos grupos en funcion a la composicion de especies de
murciégalos (Figura 6). Estos grupos fueron corroborados por medio de un analisis de especies
indicadoras (Cuadro 4) el cual identifico 12 especies que muestran diferencias significativas
entre ensambles (P < 0,05 y valores indicadores mayores a 0,6). Las especies indicadoras de
las unidades muestrales ubicadas entre los 361 y 1003 m (ensamble de tierras bajas) son:
Artibeus jamaicensis, C. perspicillata, Dermanura phaeotis, D. watsoni, Glossophaga
soricina, C. castanea, C. sowelli y G. commissarisi. Las especies indicadoras de las unidades
muestrales ubicadas entre los 1185 a 3000m (ensamble de tierras altas) son: S. ludovici, A.

geoffroyi, D. azteca y S. mordax.

Ward
Distancia: (Bray-Curtis)

3000
2000
1700

1437
2977 :l
2771

2171
1600 I
2831

2600
2320
2677
1526

1185
971
1003
989
880
677
543

599
496
391
420
361

T T T T 1
0,00 1,38 2,77 4,15 5,54

Figura 6. Andlisis de conglomerados de las U.M. en funcién de la composicién de
murciélagos frugivoros y nectarivoros (método de Ward, distancia Bray-Curtis). Los nimeros
se refieren a la elevacion de las U.M. El dendrograma identifica dos grupos, uno de tierras
bajas conformado por las U.M. ubicadas de los 361 a 1003 m; y otro de tierras altas,

conformado por las U.M. ubicadas de los 1185 a 3000 m.
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Cuadro 4. Especies indicadoras para cada uno de los dos ensambles identificados en el

gradiente altitudinal Caribe-Villa Mills.

Especies VI P Especies VI P
Tierras bajas Tierras altas

Artibeus jamaicensis ~ 0.80 0.001 Sturnira ludovici 1 0.001

Carollia perspicillata  0.91 0.001 Anoura geoffroyi 0.70  0.010

Dermanura phaeotis  0.88 0.001 Dermanura azteca  0.70  0.012

Dermanura watsoni 0.98 0.001 Sturnira mordax 0.70  0.013
Carollia sowelli 0.80 0.002
Glossophaga soricina  0.74  0.002
Glossophaga commissarisi  0.75  0.003

El andlisis de ordenacion NMS confirmé los dos grupos reconocidos por el analisis de

conglomerados (Figura 7). La ordenacion mostrd un 9.56 de estrés final, lo que significa que

la ordenacion es buena y no se tiene el riesgo de sacar conclusiones falsas (McCune y Grace

2002). El eje 1 de la ordenacion sintetiza el gradiente altitudinal en la composicion de especies

con un 80,09% de la varianza explicada, ubicandose las unidades experimentales de tierras

bajas con valores negativos en el eje, y las de tierras altas con valores positivos.
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Figura 7. Ordenacién NMS entre las U.M. y el total de especies de murciélagos analizadas.

Cuadros de tamafio pequefio corresponde a U.M. situadas entre los 361 a 1003 m; cuadros de

tamafo grande corresponde a U.M. situadas entre los 1185 a 3000 m. Especies en negrita son

las indicadoras de cada ensamble. Las especies han sido etiquetadas siguiendo las siguientes

abreviaturas:

STRLUD, Sturnira

ludovici;

ANOGEO, Anoura geoffroyi;

DERAZT,

Dermanura azteca; STUMOR, Sturnira mordax; DERTOL, Dermanura tolteca; CENSEN,
Centurio senex; ENCHAR, Enchisthenes hartii; PLAVIT, Platyrrhinus vittatus; CARSOW,
Carollia sowelli; CARPER, Carollia perspicillata; CARCAS, Carollia castanea; DERWAT,

Dermanura watsoni; DERPHA, Dermanura phaeotis; ARTJAM, Artibeus jamaicensis;

GLOSOR,

Glossophaga soricina;

GLOCOM, Glossophaga commissarisi;

LONROB,

Lonchophylla robusta; HYLOND, Hylonycteris underwoodi; PLAHEL, Platyrrhinus helleri,
CHOGOD, Choeroniscus goodmani; VAMTHY, Vampyressa thyone.
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3.3 Relaciones entre variables y unidades de muestreo

Los cambios en la elevacién con respecto a las variables climaticas tienen una fuerte
correlacion negativa con las variables de temperatura asi como con la evapotranspiracion real,
lo cual puede ser observado sobre el eje 1 del ACP, el cual es el que explica la mayor
variabilidad en las observaciones (Figura 8). Por otro lado, las variables relacionadas con la
precipitacion presentan correlaciones mas debiles con la elevacion, lo que puede ser observado
por los &ngulos cercanos a 90° que forman el vector de la elevacion con respecto a los vectores
de estas variables (Balzarini et al. 2008). El eje 2 del ACP esta asociado con diferentes
variables de precipitacion, por lo que este eje explica principalmente la variacion en la
precipitacion que ocurre en el gradiente altitudinal, aunque con una menor variabilidad
explicada de las observaciones. Las unidades muestrales asociadas al ensamble de tierras bajas
se encuentran relacionadas con valores altos de temperatura, mientras que las unidades
muestrales asociadas al ensamble de tierras altas estan asociadas a elevaciones mayores y por
consiguiente a menores valores de temperatura; unas pocas unidades muestrales de este

ensamble estan asociadas a valores altos de precipitacion.

7,001
Pth Phm
Pct
3,501 Pa
O Pft Pst
= Pms
% O Elevacién
o O Tra
& 0,004 Evapot
N
I,j] a Tmct Tmst
Te Tmht Tmfm
-3,504 Txcm Tma
-7’00_ T T T T 1
-7,00 -3,50 0,00 3,50 7,00

CP 1 (70,6%)

Figura 8. ACP entre las variables climaticas, elevacion y U.M. Cuadros de tamafio pequefio:
U.M. del ensamble de tierras bajas; cuadros de tamafio grande: U.M. del ensamble de tierras
altas. El significado de las abreviaturas aparece en el Cuadro 2.
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3.4 Relacion entre la riqueza y abundancia de murciégalos con variables
climéticas, de elevacion, habitat y espaciales

Se encontrd una relacion significativa y negativa de la elevacion con la riqueza y abundancia

de murciélagos (Cuadro 5). Todas las variables climaticas mostraron una relacion positiva con

la riqueza, aunque algunas no son significativas. La riqueza no presento relaciones

significativas con las variables de hébitat asi como de distancias a caminos y matrices de no

cobertura, pero si presento relacion positiva y significativa con las coordenadas geograficas.

La abundancia de murciélagos presento una relacién positiva y significativa con variables
climéticas relacionadas con temperatura y una relacién negativa con variables climaticas
relacionas con la precipitacion, aunque solamente la precipitacion del trimestre mas calido fue
significativa. Se encontrd una relacion negativa y significativa con la estratificacion vertical y
la distancia a caminos, por otro lado, la distancia a matrices de no cobertura tiene una relacién

positiva y significativa.

Las variables mas importantes para explicar el patron observado de la riqueza de murciélagos
en el gradiente altitudinal fueron: evapotranspiracion real, amplitud térmica anual, temperatura
méaxima del mes mas célido, la elevacion y el vector 1 de las coordenadas geograficas. Para el
caso de la abundancia, las variables mas importantes fueron la distancia a caminos, la amplitud

térmica anual, la evapotranspiracion y el vector 1 de las coordenadas geogréaficas (Cuadro 6).
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Cuadro 5. Correlaciones entre la riqueza y abundancia de murciélagos con variables de

elevacion, clima, habitat y ubicacion de las unidades experimentales

Rigueza Abundancia

Variable pendiente chi? p Modelo pendiente chi p Modelo
Elevacion - 7,82 0,0052 GLM - 18,89  <0,0001 GLM
Clima
Evapotranspiracion + 12,46 0,0004 GLM + 3,05 0,0655 GLM
Temp. promedio anual + 7,81 0,0052 GLM + 7,20 0,0073 GLM
Estacionalidad Temp. + 3,47 0,0627 GLM + 2,65 0,1036 GLM
Temp. méax.mes.calido + 8,06 0,0045 GLM + 6,58 0,0103 GLM
Temp. min.mes.frio + 7,55 0,0060 GLM + 7,40 0,0065 GLM
Rango anual de temp + 7,89 0,0050 GLM + 3,09 0,0790 GLM
Temp.med.trim.himedo + 8,50 0,0035 GLM + 12,66 0,0004 GLM
Temp.med.trim.seco + 7,57 0,0059 GLM + 5,89 0,0153 GLM
Temp.med.trim.célido + 7,62 0,0058 GLM + 5,88 0,0154 GLM
Temp.med.trim.frio + 7,84 0,0051 GLM + 6,76 0,0093 GLM
Precipitacion anual + 24,1 <0,001 GAM - 0,43 0,5099 GAM
Precipit. mes mas lluvioso + 14,85 0,0791 GLM - 0,31 0,5775 GLM
Precipit. mes mas seco + 29,92  <0,00001 GAM + 0,25 0,6161 GLM
Estacionalidad.Precipit + 28,79 <0,0001 GAM + 0,23 0,6333 GLM
Precipit. trim mas himedo + 10,73 0,115 GLM - 0,23 0,6336 GLM
Precipit trim mas seco + 30,37 <0,00001 GAM - 0,02 0,8748 GLM
Precipit. trim més célido + 34,42 <0,0001 GAM - 8,86 0,0029 GLM
Precipit.trim mas frio + 29,62  <0,00001 GAM - 1,67 0,1963 GLM
Hébitat
Cob.dosel - 0,003 0,9854 GLM + 2,46 0,1164 GLM
Est.Vertical - 1,20 0,2737 GLM - 24,61  <0,0001 GLM
Ubicacion
Coor X + 20,62 0,0143 GAM - 19,62  <0,0001 GLM
Coor Y + 26,77  <0,00001 GAM + 39,77  <0,0001 GLM
Dist. No Cob. + 0,64 0,4250 GLM + 20,61  <0,0001 GLM
Dist. Caminos + 0,01 0,9067 GLM - 23,05 <0,0001 GLM

Cuadro No. 6. Anélisis de particion jerarquica. Se muestran las variables mas importantes

para explicar el patron de la riqueza y abundancia de murciélagos.

Covariables

Riqueza

Abundancia
Covariables

Evapotranspiracion

Bio.7 Amplitud térmica anual
Bio.5 Temperatura méxima mes mas calido 13,99

Elevacién

V1 de coordenadas geograficas

21,11
18,85

12,79
10,83

Distancia a caminos
Bio.7.amplitud.termica.anu..
Evapotranspiracion
V1 Coordenadas geograficas

28,09
27,30
25,13
12,73
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3.5 Autocorrelacion espacial entre la composicion de murciélagos, el clima
y la elevacion
Los correlogramas de mantel (Figura 9) sugieren la existencia de un ambiente y un recambio
de especies de murciélagos (diversidad beta) espacialmente estructurado, indicando que las
unidades de muestreo ubicadas a poca distancia geografica se parecen mas a lo esperado por el
azar en cuanto a la composicion de especies, elevacion y el ambiente; mientras que unidades
de muestreo distantes son mas diferentes que lo esperado por el azar. Los correlogramas de
elevacion y temperatura presentan una estructura similar al de la composicion de especies, lo
que sugiere que el recambio de especies estd fuertemente influenciado por la variacion en la
temperatura asociada a los cambios en elevacion del gradiente altitudinal Caribe-Villa Mills.
Por otro lado, el correlograma de precipitacion es el que mayor discrepancia presenta con

respecto a la composicién de murciélagos, temperatura y elevacion.
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Figura 9. Correlogramas de Mantel a través de clases de distancia de pares de unidades de
muestreo. a) Distancia de composicion de murciélagos, b) elevacién, c) variables climaticas
de temperatura, d) variables climéticas de precipitacion. Simbolos negros indican correlacién
significativa (a<0.05).
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3.6 Contribucién de las variables climaticas, la elevacion y el espacio para

explicar la composicién de murciélagos observada
La variacion en la composicion de especies de murciégalos en el gradiente altitudinal fue
explicada en un 60% por todas las variables ambientales y el espacio (Cuadro 6). En general la
variacion relativa expresada por la temperatura es la que mayor varianza explica (Rzadj = 0,55,
p = 0,005), sequido por la variables climaticas de precipitacion (Rzadj = 0,50, p = 0,005),
elevacion (Rzad,- = 0,38, p = 0,005), y en menor importancia el espacio (Rzad,- =036, p =
0,005).

Cuando se evalua el efecto puro de cada conjunto de variables (ambientales y espacio) a la
variacion de la composicion de murciélagos, la varianza explicada no es significativa (p >
0,05), lo que indica que en el gradiente altitudinal hay un efecto combinado de todas las

variables ambientales y del espacio sobre el recambio de especies de murciélagos.

Cuando se controla el efecto del espacio sobre el conjunto de variables ambientales estas
siguen explicando variacién en la composicion de especies (p < 0,05), contrario a lo que
sucede cuando se controla el ambiente, encontrandose que la variacion en la composicién de
especies atribuida al espacio no es significativa (p > 0,05); evidenciando que el recambio de

especies o diversidad beta de murciélagos es causado principalmente por el ambiente.

El andlisis de regresion mdltiple hacia delante identifico que las variables mas importantes
para explicar la composicién de murciélagos son: la elevacién, temperatura promedio anual,
temperatura del mes mas célido, precipitacion del trimestre méas calido, precipitacion del

trimestre mas seco y el vector 1 de las coordenadas geograficas.
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Cuadro 7. Resultados del andlisis de particion de la varianza para la comunidad de

murciélagos frugivoros y nectarivoros. Coeficientes de determinacion ajustado R?adj

y

estadisticos F son presentados para las variables evaluadas. T: temperatura, P: precipitacion,

E: elevacion y Es: Espacio. El efecto de los factores controlando alguna de las variables se

muestra con el simbolo |

Variables R F P Variables R F P
T 0,55 4,24 0,005 TIE 0,16 1,89 0,005
P 0,50 5,50 0,005 PIE 0,16 2,52 0,005
E 0,38 17,63 0,005 T|Es 0,19 2,08 0,005
Es 0,36 8,52 0,005 P|Es 0,14 2,19 0,005
Todas 0,60 3,09 0,005 E|Es 0,10 5,36 0,005
T|P,E, Es 0,05 1,20 0,3 Es|T 0,01 1,12 0,29
P|T,E Es 0,04 1,24 0,23 Es|P 0,0005 1,01 0,42
E|T, E, Es 0,01 1,31 0,23 Es|E 0,07 2,71 0,005
Es|T,P, E 0,04 1,46 0,18
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4. DISCUSION

4.1 Diversidad de murciélagos frugivoros y nectarivoros del gradiente
altitudinal Caribe-Villa Mills
La diversidad de murciélagos frugivoros y nectarivoros observada en el gradiente altitudinal
fue de 27 especies, de las cuales 20 son principalmente frugivoras y 7 nectarivoras. Las
especies frugivoras pertenecen a las subfamilias de murciélagos filostomidos (familia
Phyllostomidae): Carollinae, Stenodermatinae y Phyllostominae, esta ultima representada por
la especie Phyllostomus hastatus, la cual es omnivora y fue incluida debido a que se cuenta
con evidencia de que esta especie dispersa una gran cantidad de semillas en los bosques
tropicales (Lobova et al. 2009). Las 7 especies de murciélagos nectarivoros pertenecen a la
subfamilia Glossophaginae. El estudio registré un 70% de los murciélagos frugivoros y

nectarivoros reportados para Costa Rica (La Val y Rodriguez-H 2002).

La diversidad de murciélagos frugivoros y nectarivoros observada concuerda con otros
trabajos realizados en gradientes altitudinales para Costa Rica, donde se encuentra una gran
diversidad de murciélagos asociados a diferentes rangos de distribucién altitudinal. Rodriguez-
Herrera (2004) documenta la presencia de 16 especies de murciélagos frugivoros y 6
nectarivoros en un gradiente altitudinal ubicado en la cuenca del rio Savegre, sobre la vertiente
del océano pacifico de la cordillera de Talamanca (0 a 3400 m), por su parte, Timm et al.
(1989) registro 23 especies de murciégalos frugivoros y 8 nectarivoros en un gradiente
altitudinal comprendido desde la reserva La Selva hasta el Parque Nacional VVolcan Barba (30
a 2906 m).

En la mayoria de las especies de murciélagos observados, la distribucion altitudinal registrada
concuerda con la tedrica, obtenida a través de los trabajos de Reid (2009), La Val y
Rodriguez-Herrera (2002), y Timm et al. (1999). Sin embargo, con este trabajo se amplia el
rango de distribucion altitudinal para Mesoamérica de cuatro especies de murciélagos
frugivoros y una nectarivora. M. macconnelli sola habia sido registrada a elevaciones por
debajo de los 1100 m en todo su rango de distribucién geografica (Reid 2009), encontrandose
un espécimen de esta especie a 1,298 m. C. senex se conocia solo de elevacion inferiores a los

1500 m (Reid 2009), encontrandose en esta investigacion 3 especimenes a 1526 y uno mas a
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1700 m. S. ludovici habita principalmente en ambientes montanos, encontrandose hasta los
2600 m (Rodriguez-Herrera 2002; Reid 2009), esta especie fue registrada hasta los 3000 m
para el gradiente Caribe-Villa Mills. D. toltecus es frecuentemente asociada a elevaciones
intermedias, de los 500 a 2000 m (Rodriguez-Herrera 2002), un espécimen de esta especie fue
registrado a una elevacion de 2230 m. A. geoffroyi es una especie nectarivora asociada
fuertemente con elevaciones medias y altas, de hasta por lo menos 2500 m (Reid 2009), un

espécimen de esta especie fue registrado a 3000 m del gradiente altitudinal Caribe Villa Mills.

4.2 Composicion de los ensambles de murciélagos

Todos los analisis efectuados para observar el recambio de especies asi como la agrupacion de
las especies en el espacio de las unidades muestrales y de las variables explicativas (analisis de
conglomerados, NMS, especies indicadoras y correlogramas) muestran una fuerte evidencia
sobre la existencia de un gradiente ecoldgico en la composicion de las especies de
murciélagos, la cual se relaciona fuertemente a las condiciones del clima del gradiente
altitudinal Caribe-Villa Mills. Dos ensambles de murciélagos frugivoros y nectarivoros fueron
identificados en el gradiente altitudinal, uno asociado a elevaciones bajas (360 a 1000 m) y

otro asociado a elevaciones altas (1185 a 3000).

Ocho especies caracterizan de buena manera el ensamble de elevaciones bajas, las cuales son:
A. jamaicensis, C. perspicillata, D. phaeotis, D. watsoni, C. castanea (frugivoros), G.
commissarisi y, G. soricina (nectarivoros). A. jamaicensis es un murciélago grande y robusto,
con un peso > 29 gramos; C. perspicillata es un murciélago de talla mediana, con un peso >
15 gramos; el resto de murciélagos son de talla pequefia 0 moderadamente pequefia, con pesos
entre 7 a 19 gramos (Reid 2009). Todas las especies poseen una amplia distribucion para
Mesoamérica, la cual va desde el norte de México o norte de Honduras (C. castanea) hasta
zonas en Brasil, Pertd, Ecuador y norte de Argentina en Suramérica (Reid 2009). La
distribucion altitudinal tedrica de estas especies va desde el nivel del mar hasta no mas de
1700 m para el caso de los murciélagos frugivoros y desde el nivel del mar hasta los 3000 m
para el caso de las dos especies nectarivoras (La Val y Bernal-Herrera 2002, Reid 2009). La
razon por la cual la distribucion altitudinal de las especies encontrada en el gradiente Caribe-
Villa Mills sea menor a la registrada por la distribucion tedrica (La Val y Bernal-Herrera 2002,
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Reid 2009), se le atribuye a que esta ultima esta basada en todo el rango de distribucién de las
especies, por lo que diversos factores deben de operar a escala local en el gradiente Caribe-
Villa Mills (climatica, bidtica, historicos, entre otros) para formar el patron observado en la

distribucion altitudinal de estas especies.

El ensamble de elevaciones altas lo definen cuatro especies, las cuales son: S. ludovici, D.
azteca, S. mordax (frugivoras), y A. geoffroyi (nectarivora). Las cuatro especies son
consideradas de talla media, con un peso de 13 a 31 gramos (Reid 2009). S ludovici y A.
geoffroyi tienen un amplio rango de distribucién, desde el norte de México hasta el norte de
Suramérica; D. azteca y S. mordax tienen un rango de distribucién mas estrecho, la primera
con poblaciones disjuntas en las montafias del norte de México, norte de Mesoamérica
(Chiapas a Honduras) y sur de Mesoameérica (Costa Rica y Panama) y la segunda es endémica
de las montafias de Costa Rica y oeste de Panama, nombrandose a S. mordax con el nombre
comun de “murciélago de hombros amarillos de Talamanca”, en alusion a su limitado rango
de distribucion (Reid 2009). Estas cuatro especies de murciélagos se encuentran asociados a

elevaciones medias y altas (La Val y Bernal-Herrera 2002; Timm et al. 1989; Reid 2009).

El numero de especies que conforman los ensambles identificados en el gradiente altitudinal
esta en concordancia con lo encontrado en otros estudios para ambientes tropicales, en donde a
elevaciones bajas existe un mayor numero de especies de murciélagos frugivoros y
nectarivoros, declinando el numero de especies a medida que aumenta la elevacion (Ghaham
1983; Kalko 1998, McCain 2007; Patterson et al 1996). La distribucién altitudinal de los
ensambles de murciélagos muestra un rango de distribucion estrecho para el ensamble
asociado a elevaciones bajas (361 a 1000 m), mientras que para el ensamble asociados a
elevaciones mayores, el rango de distribucién altitudinal es mayor (1185 a 3000 m); esto
concuerda con lo encontrado por Patterson et al. (1996), lo que es atribuido a que las especies
de elevaciones bajas estan adaptadas a climas mas estables y predecibles, tales como los que
ocurren a elevaciones bajas en ambientes tropicales, mientras que las especies de elevaciones
mayores, el rango de distribucion altiudinal se extienden sobre la mayor parte del transecto
alititudinal, lo que se relaciona con adaptaciones para sobrevivir a una mayor variabilidad

ambiental, asociada a cambios fuertes en la elevacion (McCain 2007; Patterson et al. 1996).
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Un caso aparte lo exhiben las especies D. tolteca y P. vittatus, en donde estas especies no se
asocian con ninguno de los dos ensambles identificados, por lo que pueden ser consideradas
como un eslabon intermedio en la distribucion altitudinal de la comunidad de murciégalos
frugivoros y nectarivoros del gradiente altitudinal Caribe-Villa Mills. Las dos especies poseen
un rango de distribucion altitudinal asociadas a elevaciones intermedias, la que va de los 1003
a 2320 m para D. tolteca y de 880 a 2000 m para P. vittatus; dentro de su distribucion
altitudinal teorica, estas especies no se registran a elevaciones cercanas al nivel del mar,
siendo frecuentemente asociadas a elevaciones intermedias, de entre los 500 a 2000 m (La Val
y Bernal-Herrera 2002; Timm et al. 1989; Reid 2009). Lo anterior también da evidencia que la
distribucion de las especies es individualista y el uso de los términos de ensamble se refiere a
construcciones estadisticas utiles para comprender la distribucion de las especies y analizar la

biodiversidad de una region pero biolégicamente menos reales.

Basado en los andlisis efectuados para comprender la relacion de las variables con la
composicion de los ensambles de murciélagos, se obtuvo que estos estan fuertemente
correlacionados con la elevacion y la temperatura, lo cual también ha sido encontrado en otros
estudios (Ej. Ghaham 1983; Kalko 1998, McCain 2007; Patterson et al. 1996, entre otros).
Este estrecho vinculo entre la temperatura y la composicién de los ensambles de murciélagos
frugivoros y nectarivoros esta relacionado con limitaciones termorregulatorias y de obtencion
de recursos (McNab 1969; Stevens 2004).

Para comprender la relacion de los ensambles de murciélagos con la temperatura es necesario
definir el término de “zona termo neutral”, la cual es aquella en la que la energia gastada por
la termorregulacion corporal es minima (Neuweilev 2000). Esta zona termo neutral se
encuentra entre los 30 a 36°C para la mayoria de las especies de murciégalos filostdmidos que
hasta el momento ha sido analizada. Un incremento en la temperatura por encima de la zona
termo neutral demandard un gasto energético para mantenerse fresco, ejemplo de esto es la
transpiracion o refrescarse abanicando el ala; por debajo de la zona termo neutral, ocurre un
gasto de energia para el mantenimiento del calor (Neuweilev 2000; Speakman y Thomas.
2005).

La temperatura corporal de los murciélagos frugivoros esta altamente correlacionada con su

masa corporal, en donde las especies de montafia, por presentar menores masas corporales,
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también exhiben menores valores de temperatura corporal, siendo esta una de las
explicaciones de que estas especies de talla mayor no estén presentes a elevaciones altas (Ruiz
2006), lo cual concuerda con los ensambles identificados, en donde a elevaciones altas

solamente se registraron murciélagos de talla corporal mediana.

Las especies S. ludovici y A. geoffroyi fueron las Unicas especies registradas a una elevacion
de 3000 m, otros estudios han encontrados que especies de estos dos géneros (Sturnira y
Anoura) son los unicos murciégalos frugivoros y nectarivoros que pueden sobrevivir a
elevaciones iguales o mayores a los 3,000 m (Diamond 1973; Koopman 1978; Ruiz 2006).
Ruiz (2006) estudio el comportamiento de la termorregulacién de 6 especies de estos dos
géneros, encontrando que existe un desplazamiento de la zona termo neutral de estos
murciélagos, encontrando que para el caso de S. ludovici su zona termo neutral estaba entre los
255 a 32 °C y la de A. geoffroyi estaba entre los 27 a 31°C, concluyendo que el
desplazamiento de la zona termo neutral es una caracteristica adaptativa de estas especies para
reducir el alto costo de la termorregulacion asociada a temperaturas bajas, otras caracteristicas
asociadas a habitar a elevaciones altas son la presencia de un pelaje largo y denso asi como la
reduccion del uropatagio, las cuales pueden estar relacionadas con la disminucion de la

pérdida de calor.

4.3 Patrones altitudinal de riqueza de especies y abundancia de murciélagos
frugivoros y nectarivoros y su relacion con las variables analizadas
El patron observado de la riqueza de especies de murciélagos frugivoros y nectarivoros es el
de presentar un mayor numero de especies a elevaciones bajas, disminuyendo la riqueza al
aumentar la elevacion. Un patrén similar ha sido documentado por Patterson et al. (1996),
Graham (1983), Mufioz Arango (1990), Handley (1976), entre otros. Este resultado esta
acorde a lo presentado por McCain (2007), en donde los patrones de disminucién monotonica
de la riqueza de especies al aumentar la elevacion son caracteristicos de los ambientes
tropicales, mientras que un patrén de mayor riqueza a elevaciones medias es caracteristico de

ambientes templados o de transicién tropical-templado.

Se ha evidenciado que la declinacion de la distribucién altitudinal de los murciélagos no se

correlaciona con la declinacion de los recursos que utilizan como alimento (Gentry 1992;
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2001; Ghaham 1983), mé&s bien sus limites en su distribucién estdn restringidos por
limitaciones energéticas que actuan como una barrera limitante para su expansion hacia zonas
de mayor elevacion (Ghaham 1983, McCain 2007; Stevens 2004).

Se encontrd una fuerte relacion positiva entre la riqueza de murciélagos y todas las variables
climaticas de temperatura y precipitacion asi como de evapotranspiracion real, por otro lado,
la elevacion presenta una fuerte relacion negativa. Estas fuertes relaciones encontradas con el
clima estan acorde a lo encontrado por otros estudios, en donde los murciélagos frugivoros y
nectarivoros responden mas directamente a los cambios en la temperatura y precipitacion, a
diferencia de otros grupos, como por ejemplo el de los murciélagos insectivoros (Grham 1983;
McNab 1969; McCain 2007; Patterson et al. 1996; Speakman y Thomas 2005). Por otro lado,
variables relacionadas a la cobertura del dosel, estratificacion vertical del bosque, distancias a
caminos y distancias a matrices de no cobertura forestal no fueron significativas, lo que es
asociado a que todas las unidades muestrales fueron colocadas en bosques maduros, no
evaluandose posibles relacién entre diferentes usos de suelo con la riqueza, abundancia y
ensambles de murciélagos, por lo que estas variables no tuvieron ninguna influencia en el

patron de riqueza de murciélagos observado.

MacCain (2007) sugiere que la combinacion de altas temperatura y una mayor disponibilidad
de agua son los factores mas importantes que inciden en una mayor riqueza de especies de
murciélagos en gradientes altitudinales. La temperatura los afecta de forma directa debido a
limitaciones relacionadas con la termorregulacién de los murciélagos, por otro lado, la
disponibilidad de agua los afecta indirectamente debido a que esta incide en la disponibilidad
de recursos que determinado habitat puede ofrecer. La riqueza de especies presenta una
relacién positiva con la temperatura y la precipitacion, por lo que esta investigacion esta en

concordancia por lo postulado por McCain (2007).

La riqueza de especies presentd diferencias significativas relacionadas a su ubicacion
geografica, siendo estas positivas con la latitud y longitud (coordenadas “X” y “Y”), lo cual se
interpreta a que existe un aumento de la riqueza relacionado con la estructura espacial de las
unidades experimentales. Esta estructura espacial estd relacionada con el gradiente en la
elevacion, ya que conforme la latitud y longitud disminuye la elevacion aumenta, siendo esta

la razon por la cual se encuentra una significancia positiva.
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Por medio del analisis de particién jerarquica se evidencio que las variables de
evapotranspiracion y variables asociadas a la temperatura (amplitud térmica anual y
temperatura del mes mas calido) tienen una mayor incidencia sobre el patron de la riqueza
observada en el gradiente altitudinal, en comparacion con las variables de precipitacion, en
donde a pesar que son significativos en los MLG estas no fueron seleccionadas por el anélisis
de particidn jerérquica. Esto es atribuido a que las variables relacionadas con la precipitacion
no presentan una relacion tan fuerte con el gradiente altitudinal (elevacién), en comparacion
con las variables de temperatura, con lo cual su contribucion para explicar la riqueza de
especies sea inferior a las detectadas por la temperatura y la elevacion. Otra variable
seleccionada por el analisis de particion jerarquica fue el vector 1 derivado de la
descomposicion espectral de las coordenadas geogréficas, la cual se relaciona con la ubicacion
de las unidades muestrales a lo largo del gradiente, que como ya fue mencionado en el
apartado anterior, estas presentan un gradiente de elevacion asi como de variables climéticas,

principalmente de la temperatura.

Los patrones en la abundancia de murciélagos en gradientes altitudinales han sido escasamente
descritos en la literatura; para el caso del gradiente altitudinal Caribe-Villa Mills, la
abundancia de murciélagos no muestra un patron caracteristico con la elevaciéon. Ghaham
(1983) encuentra una reduccion de la densidad de murciélagos con forme aumenta la
elevacion, lo que el autor atribuye a un aumento en la mortalidad, reduccion en la abundancia
de recursos criticos (Ej. refugios) asi como una reduccion en la productividad de los bosques a
elevaciones superiores. Contrario a lo descrito por Graham (1983), la abundancia de
murciélagos decrece en ambos extremos del gradiente altitudinal Caribe-Villa Mills (estratos
altitudinales bmh-P y bp-M), encontrandose una mayor abundancia en los estratos altitudinales
intermedios (bp-P y bp-MB), siendo este el patrdn observado de la abundancia de murciélagos
en el gradiente altitudinal, en donde se interpreta, que ademas del clima, otros factores o
variables deben de tener una contribucion importante en la abundancia de murciélagos

registrada.

Basado en los MLG, la abundancia presenta una relacion negativa con la elevacion y positiva
con las variables climéaticas relacionadas con la temperatura, como por ejemplo, la

temperatura media anual y temperatura del mes mas calido, entre otras; por otro lado, las
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variables climaticas relacionadas con la precipitacién no presentan significancia, a excepcién
de la precipitacion del trimestre mas calido, la cual fue negativa. A diferencia de la riqueza de
especies, la abundancia presenta relaciones significativas negativas con la estratificacion

vertical y la distancia a caminos y positiva con la distancia a matrices de no cobertura.

Por medio del analisis de particion jerarquica se evidencio que las variables de distancia a
caminos, amplitud térmica anual, evapotranspiracion, asi como el vector 1 de la trasformacion
espectral de las coordenadas geograficas son las més importantes para describir el patron de la
abundancia de murciélagos observado en el gradiente altitudinal. Al igual que la riqueza, las
variables relacionadas con la precipitacién no fueron seleccionadas por el analisis de particion
jerarquica. Lo anterior se relaciona con evidencia que indica que la abundancia de murciélagos
presenta valores altos en zonas abiertas o medianamente alterados, debido a una mayor
cantidad de recursos alimenticios que ocurren en estas zonas derivados de mayor
disponibilidad de luz, como lo son los caminos, sistemas agroforestales, bosques secundarios,
entre otros (Harley y Gonzalez 2007; Medellin et al. 2000; Meyer et al. 2010), encontrandose
mayores abundancias de murciélagos en sitios cercanos a carreteras asi como una
estratificacion vertical mas simple, lo que podria suponer que son sitios que presentan
mayores condiciones de luz, lo que permita mayor cantidad de frutos y flores disponibles para

los murciélagos.

4.4 Patrones espaciales del clima, la elevacion y la composicién de
murciélagos frugivoros y nectarivoros

Se encontrd que en el gradiente altitudinal existe una estructura espacial en la composicién de

las especies de murciélagos, la elevacion y el clima. Las variables climaticas, elevacion y

composicion de murciélagos estan espacialmente autocorrelacionadas, es decir que los valores

de temperatura, precipitacion y composicion de murciélagos (dado por sus abundancias) se

parecen mas entre unidades de muestreo cercanas que entre unidades de muestreo lejanas.

El patron observado en la composicion de especies de murciélagos concuerda con otros
estudios (floristicos) que tratan de explicar los factores que determinan la composicion vy el
recambio de especies en paisajes heterogéneos (Potts et al. 2002; Sesnie et al. 2009; Chain-

Guadarrama et al 2012). El area de estudio muestra un claro gradiente altitudinal, que va de
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los 300 a mas de 3000 m, lo cual tiene una incidencia directa en las condiciones climéticas asi
como con la composicion de especies de murciélagos, lo cual permite interpretar que
conforme aumenta la distancia geografica entre unidades experimentales, sobre todo en la
direccidn sur-noroeste, la elevacion, composicion de especies y el clima presentan parametros
totalmente distintos. Esto es facilmente observado al contrastar los correlogramas de elevacion
y de temperatura, siendo estos muy similares entre si, lo que demuestra un efecto de la
elevacion con las variables climaticas, lo cual estd en concordancia con otros estudios, tales
como Macia et al. (2007) y Chain-Guadarrama et al. (2012), en donde los patrones de
elevacion encontrados en la composicion de especies son atribuidos a los gradientes
ambientales que en estos sitios ocurren (Ej. la temperatura), y no a un efecto puro de la

elevacion.

Por medio del analisis de componentes principales entre el clima y las unidades de muestreo
se evidencio una fuerte relacién entre la elevacién y las variables asociadas a la temperatura,
lo cual estd en concordancia con la variacion que muestra la temperatura en ambientes
montanos (Barry 2008; Malhi et al. 2010; McCain y Grytnes 2010). Por otro lado, las
variables relacionadas con la precipitacion muestran relaciones negativas menos fuertes con la
elevacion, lo cual se relaciona a que la precipitacion posee una relacion mas compleja, siendo
fuertemente influenciada por patrones climaticos locales, la pendiente, asi como la proximidad
del océano o de algin cuerpo de agua grande (Barry 2008), por lo que aunque el efecto
observado sea el de una reduccion de la precipitacion con forme aumenta la elevacion en el
gradiente altitudinal Villa Mills, este no es tan fuerte en comparacion con variables de

temperatura.

Tomando en cuenta la estructura espacial de los datos ambientales y controlando el espacio, se
encontré que el clima sigue teniendo un rol importante en la diferenciacion faunistica de
murciélagos distribuida en el gradiente altitudinal Caribe-Villa Mills, contario a lo que sucede
cuando se evalua el espacio y se controla al clima, en donde el espacio no influye en el
recambio de especies de murciégalos. Este resultado apoya el papel del ambiente y la hipotesis
de ensamblaje de nicho como el principal mecanismo para el recambio de especies y el
mantenimiento de la diversidad beta en el gradiente altitudinal Caribe-Villa Mills, lo cual esta

acorde con los postulados realizados por Gentry (1988), Soberon y Peterson (2005), Soberén y
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Nakamura (2009), entre otros; y dejando a un plano secundario el ensamblaje por dispersion,
en donde la diversidad beta estd influenciada por procesos estocasticos relacionados a la
limitacién por dispersion de las especies (Hubbell 2005), en donde la estructura de las
comunidades dependera predominantemente de la distancia geografica (Beaudrot y Marshall
2011, Legendre et al. 2005).

Hubbell (2005) especula que la hipdtesis de ensamblaje por dispersién debe de ser menos
frecuentes en comunidades de animales moviles, con lo cual este trabajo afirma la sospecha de
Hubbell, en donde organismos altamente moviles, como son los murciélagos responden de una
manera mas fuerte a las limitantes que el ambiente les impone y en menor grado a las
limitantes derivadas por dispersién. Sin embargo esta afirmacion no debe generalizarse para
todos los grupos de animales, ya que por ejemplo Beaudrot y Marshall (2011) encuentran que
las comunidades de primates en Africa, Sudamérica, Madagascar y Borneo estan estructuradas

mas por limitaciones a la dispersion que por las condiciones del clima.

Lo encontrado en esta investigacion estd en concordancia con los supuestos que los
murciélagos frugivoros y nectarivoros, al habitar principalmente en ambientes tropicales, estos
deben de presentar fuertes relaciones con el ambiente (Willig et al. 2005; Stevens 2004; Reid
2009; McNab 1988), siendo este el principal mecanismo de ensamblaje murciélagos

frugivoros y nectarivoros del gradiente altitudinal Caribe-Villa Mills.

5 CONCLUSIONES

La mayor riqueza de especies de murciélagos ocurre a elevaciones bajas, entre los 361 a 1300
m, encontrandose una fuerte relacion positiva con las variables climéaticas de temperatura y
precipitacion, lo cual se asocia a limitantes asociadas en la termorregulacién de las especies

asi como a mayor disponibilidad de recursos (alimento y refugio).

Se encontraron dos ensambles estadisticamente distintos, uno asociado a elevaciones bajas
desde los 361 a 1003 m, y otro asociado a elevaciones altas, desde los 1185 a 3000 m. Las
especies indicadoras del ensamble de tierras bajas son: D. watsoni, D. phaeotis, A.

jamaicensis, C. castanea, C. perspicillata, C. sowelli, G. commissarisi y G. soricina; por su
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parte, las especies indicadoras del ensamble de tierras altas son: S. ludovici, S. mordax, A.
geoffroyi y D. azteca.

Existe una estructura espacial en la composicion de especies y el ambiente, en donde las
unidades de muestreo ubicadas a poca distancia geografica se parecen mas a lo esperado por el
azar, mientras que las unidades de muestreo distantes son mas diferentes que lo esperado por

el azar.

Por medio del analisis de particion de la varianza, se encontraron relaciones significativas
entre la composicion de especies de murciélagos y las variables climéticas cuando el espacio
fue controlado, por el contrario, las relaciones entre la composicion de especies y el espacio
fueron no significativas cuando el clima fue controlado. Esté evidencia apoya la hipotesis de
ensamblaje de nicho como el principal mecanismo para el recambio de especies de

murciélagos frugivoros y nectarivoros del gradiente altitudinal.
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ANEXO 1

Listado total de especies y abundancias observadas de murciégalos en las 28 unidades de
muestreo instaladas en el gradiente altitudinal Caribe-Villa Mills. G = Gremio; F =
Frugivoro; N = Nectarivoro; IA = Insectivoro Aéreo; IF = Insectivoro de Follaje; C =
Carnivoro; O= Omnivoro (gremios tréficos identificados de acuerdo a Kalko 1998).

bmh-P bp-P bp-MB bp-M .

T 4385328 5/83 88888838288 CCRIEBREER BB

Especie G A B A T
Artibeus Jamaicensis F 1 3 3] 4 3 5 6 25
Artibeus lituratus F 3 - - 3
Carollia castanea F 2 6 1 3 1T - 2 1 3 19
Carollia perspicillata F 3 9 3 8 1 2 9 3 10 3 1 1 4 57
Carollia sowelli F 2 1 3 1 1} 3 2 3 1 4 2 1 24
Centurio senex F 3 1 4
Chiroderma salvini F 2 2
Dermanura azteca F - 3] 2 8 4 2 3 11| 2 - - - - - -1 35
Dermanura phaeotis F 33 3 1 1 4 2 3 4 2 26
Dermanura tolteca F -1 1 2 2 6| 3 9 3 1 1 29
Dermanura watsoni F 6 5 5 4 6 3 1|10 13 7 10 3 1 1 - - - - - - - - - - - - - -1 75
Enchisthenes hartii F 1 1 1 3
Mesophylla macconnelli F 1 1
Platyrrhinus helleri F 1 1 1 1 4
Platyrrhinus vittatus F 4 5 2 3 31 3| 2 4 4 58
Sturnira ludovici F - 18 8 10| 7 41 6 8 3 6 25|22 48 - 5 12 4 1]|224
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Sturnira mordax
Vampyressa thyone
Vampyriscus nimphaea
Anoura cultrata
Anoura geoffroyi

Choeroniscus godmani

Glossophaga commissarisi

Glossophaga soricina
Hylonycteris underwoodi
Lonchophylla robusta
Eptesicus fuscus
Lasiurus blossevillii
Micronycteris hirsuta
Micronycteris microtis
Micronycteris nicefori
Myotis keaysi

Mlyotis nigricans
Myotis oxyotus
Pteronotus parnellii
Saccopteryx bilineata
Thyroptera tricolor
Tonatia saurophila
Chrotopterus auritus
Phyllostomus hastatus

TOTAL

21

26

17

30

25

43

34

39

36

66

15

38

19

84

12

19

62

16

20

50

27

59

46

17

(4]
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BN R R R 0 A R

783
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ARTICULO 2. IMPACTO POTENCIAL DEL CAMBIO
CLIMATICO SOBRE LA DISTRIBUCION DE
MURCIELAGOS FRUGIVOROS Y NECTARIVOROS EN UN
GRADIENTE ALTITUDINAL DE COSTA RICA.

RESUMEN

Diferentes tipos de estudios asi como organismos internacionales advierten sobre cambios
severos en el clima a causa de diversas actividades humanas, los cuales tendran diferentes
efectos sobre la biodiversidad y el bienestar de la humanidad (Araujo y Rahbek 2006;
Hannah et al. 2005; IPCC 2007; Kdrner et al. 2005, entre otros). El presente estudio tiene
por objetivo evaluar el efecto potencial del cambio climético sobre la distribucién de diez
especies de murciélagos frugivoros y nectarivoros en el gradiente altitudinal Caribe-Villa
Mills, ubicado en el extremo oeste de la Cordillera de Talamanca, Costa Rica, utilizando
para ello escenarios climaticos futuros de la familia A1B para un horizonte de tiempo al
2020 y 2080. La modelacion de las distribuciones actuales y potenciales futuras de las
especies se realiz6 por medio de la técnica de Ordenacion Aditiva Restringida, la cual es
una variante de los modelos aditivos generalizados (GAM). Para el caso de la modelacion
de la distribucién actual, se modelé la abundancia predicha para un area de 1km?, la cual
corresponde al area minima de informacion de las variables climéticas. Para el caso de las
modelaciones futuras se model6 la presencia y ausencia de las especies. Las variables
tomadas en cuanta para predecir la distribucion actual de las especies fueron la temperatura
promedio anual y la temperatura maxima del mes mas calido; el potencial impacto del
cambio climatico fue evaluado al reemplazar las variables climaticas actuales por variables
provenientes de los escenarios climaticos futuros. Para los escenarios A1B proyectados
para el 2020 se prevé un aumento de la temperatura promedio anual de aproximadamente
1°C, mientras que para los escenarios A1B para el 2080 se prevé un aumento aproximado
de 4°C de la temperatura promedio anual. Los modelos futuros predicen un aumento
altitudinal en el area de distribucion asi como migraciones altitudinales de las especies

asociadas a elevaciones medias y altas, la cual se da en direccion norte a sur del gradiente
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altitudinal. Seis especies presentaron una reduccion de entre el 60 al 85% del area Optima
total que potencialmente pueden ocupar para el afio 2080 con respecto a la distribucion
actual, lo que representa una grave amenaza para la perpetuidad de estas especies. Las
zonas de elevacion baja del gradiente altitudinal experimentan una pérdida neta de
biodiversidad, debido a que no existen especies que reemplacen a las que migran a
elevaciones superiores, fendmeno conocido como desgaste biodtico. Las distancia euclideas
calculadas entre el &rea actual de distribucion y el &rea potencial que estas pueden ocupar
para el 2080 son de entre 6300 a 17700 metros, lo cual para las especies de murciélagos no
seria una limitante en la busqueda de nuevos lugares que se ajusten a sus tolerancias

ambientales, esto debido a que son organismos altamente moviles.
Palabras clave

Cambio climatico, murciélagos frugivoros y nectarivoros, Ordenacion Aditiva Restringida,

gradiente altitudinal, migracion altitudinal.

1 INTRODUCCION

El cambio climético, ademés de originar cambios en los patrones de precipitacion y
temperatura asi como aumento de perturbaciones climaticas, también estd modificando las
comunidades bioldgicas, aumentando el riesgo de la pérdida de biodiversidad que ya esta
en marcha debido a otros factores de estrés, como lo es la fragmentacion y transformacion
de paisajes naturales (Hannah et al. 2005). Por tal motivo, la comunidad cientifica asi como
las personas encargadas de la gestion de los recursos naturales necesitamos urgentemente
entender las posibles consecuencias de estos cambios en la distribucion de las especies, 10s
riesgos de extincion, la fenologia, asi como en las interacciones bidticas (McCain y Colwell
2011; Rosenzweig et al. 2007).

Muchas especies han extendido sus rangos de distribucion hacia los polos o altitudes
mayores en latitudes templadas; la evidencia de tales cambios es escasa para los tropicos,
donde el gradiente en la temperatura superficial latitudinal hace que los cambios

altitudinales sean méas probables (Colwell et al. 2008). Las montafias poseen un alto riesgo
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asociado con la modificacion de los regimenes climaticos, ya que ha sido demostrado que
estos factores afectan los patrones de distribucion altitudinal de las especies. Asi mismo,
son sitios donde se concentra la mayor parte de la diversidad terrestre del planeta, alto
endemismo, poseen especies que actualmente ya estan en alto riesgo de extincién, y
proveen una serie de servicios de los cuales depende el bienestar humano (McCain y
Colwell 2011; Koérner et al. 2005).

Un ejemplo histérico acerca de cdmo los cambios en los regimenes climaticos afecta a la
biodiversidad es presentado por Islebe y Hooghiemstra (1997) para la Cordillera de
Talamanca, en donde por medio de evidencia palinoldgica se demuestra que una reduccién
de solamente entre 1.5 a 2.5°C registrados hace aproximadamente 13,000 afios origino una
redistribucion vertical de los tipos de bosques presentes en la Cordillera, en done el
maximo de elevacion que alcanzaban las ecosistemas forestales era alrededor de los 2300
m, a diferencia de la actualidad, en donde los bosques forestales dominados por Quercus

pueden alcanzar hasta los 3000 a 3200 m (Kappelle et al. 1995).

Estudiar los potenciales efectos del cambio climatico sobre los organismos montanos es una
valiosa oportunidad para medir y comprender los impactos que estos cambios tendran sobre
la biota (Williams et al. 2007; McCain y Colwell 2011), informacién que podra ser
utilizada para la implementacién de estrategias y acciones de conservacion adecuadas bajo
un entorno cambiante (Parmesan y Galbraith 2004; Rosenzweig et al. 2007). La utilizacién
de escenarios de posibles climas futuros en base al entendimiento de cémo funciona el
clima y los factores que lo afectan es una valiosa herramienta para el estudio de los
potenciales efectos de los cambios climaticos sobre los sistemas naturales y sociales (Raper
y Giorgi 2005), aunque hay que reconocer que la incertidumbre de estos modelos es alta
(Araujo et al. 2005; Pearson et al. 2006).

En el contexto del estudio de los impactos del cambio climatico sobre comunidades de
murciélagos, se predicen efectos negativos para diferentes grupos estudiados, en donde se
prevé una reduccion de las poblaciones asi como cambios en la distribucion de las especies,
aumentando las amenazas actuales que enfrenta este grupo de mamiferos (Adams 2010;
Hughes et al. 2012; Rebelo et al. 2010).
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Las principales razones que motivaron el presente estudio se relacionan con explorar los
potenciales impactos que el cambio climéatico tendrd sobre organismos que poseen
relaciones mutualistas bastante estrechas con especies vegetales, de tal manera que se
explore el papel que estos organismos pueden desempefiar en la adaptacion de los bosques
tropicales a futuros cambios climaticos. Otra razdn, es que estos murciélagos presentan una
serie de limitaciones en su distribucion relacionados con aspectos fisioldgicos y de
obtencion de recursos, en donde la distribucion de estos organismos se encuentra
restringida a las franjas tropicales y subtropicales de América, presentando limites
altitudinales de distribucion bastante marcados (Simmons 2005; Willig et al. 2005), lo que

hace suponer que estos organismos establezcan relaciones estrechas con el ambiente.

Echeverria (2012) evalud la importancia del ambiente, la elevacion y el espacio (dada por
distancia geogréfica entre pares de unidades de muestreo) sobre la composicion las especies
de murciélagos frugivoros y nectarivoros para el gradiente altitudinal Caribe-Villa Mills,
encontrando una fuerte evidencia que apoya la hipétesis de ensamblaje de nicho como el
principal mecanismo para el recambio de especies que ocurre a lo largo del gradiente
altitudinal, con lo cual se justifica el realizar modelos de distribucion de especies
relacionando datos ecoldgicos derivados de conteos de murciélagos con caracteristicas
ambientales actuales, siendo factible el uso de estos organismos como indicadores de

potenciales cambios climaticos.
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2 MATERIALES Y METODOS

2.1 Area de Estudio

El &rea de estudio esta ubicada sobre la vertiente del mar Atlantico, en el extremo oeste de
la Cordillera de Talamanca y denominada en esta investigacién como gradiente altitudinal
Caribe-Villa Mills. El area esta delimitada por la division de aguas continental en la parte
superior y por los rios Reventazon y Matina al Norte y Sur respectivamente. Tiene un area
aproximada de 227674 ha y una variacion altitudinal de 300 a 3400 msnm (Figura 1).

La Cordillera de Talamanca se formé tanto por la acumulacion de sedimentos del Terciario
marino como por actividad volcanica (Castillo 1984). Con respecto a la biogeografia actual
de la zona y en particular con la fitogeografia, esta presenta una gran afinidad con los
bosques de los Andes y en menor grado con los bosques mesofilos de las montafias
ubicadas al norte de Mesoamerica (México y Guatemala), esto debido a limitaciones en la
dispersion de las especies a causa de la depresion nicaragiiense, la cual separa las montafias

del norte de América Central de las de Costa Rica y Panamé (Kapelle 2001).

2.2 Seleccion de sitios y muestreo de murciélagos

Se disefid un muestreo estratificado en funcién de las cuatro zonas de vida (Holdridge
1978) presentes en el area de estudio, las cuales corresponden a cuatro estratos
altitudinales, siendo estos: bosque muy himedo Premontano (bmh-P) de los 361 a 676 m,
bosque pluvial Premontano (bp-P) de los 880 a 1317 m, bosque pluvial Montano Bajo (bp-
MB) de los 1437 a 2320 m, y bosque pluvial Montano (bp-M) de los 2600 a 3000 m. Para
cada estrato altitudinal se establecieron 7 unidades de muestreo, tomando en cuenta los
siguientes criterios: a) estar dentro de zonas poco alteradas por actividades humanas, b)
estar separadas entre si a una distancia horizontal de al menos 500 metros, y c) que
abarquen el maximo de variacion posible de la altitud dentro del gradiente altitudinal
Caribe-Villa Mills. En la Figura 1 aparece la ubicacion de las 28 unidades de muestreo

instaladas en el gradiente altitudinal.
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Cada unidad de muestreo tuvo un esfuerzo de dos noches utilizando cuatro redes de niebla
de 12 metros de largo * 2.5 metros de alto, las cuales permanecieron abiertas desde las
18:00 a 24:00 horas. Las redes fueron colocadas en sitios ubicadas a lo largo de las rutas de
vuelo utilizadas por murciélagos, como lo son senderos, caminos y zonas naturales
desprovistas de vegetacion. Las redes se colocaron en diferentes posiciones entre las dos
noches de muestreo por unidad muestral con el fin de aumentar la captura de murciélagos
(Kingston 2009, Kunz et al. 2009). Los muestreos de murciégalos se realizaron en un lapso
de seis meses (febrero a Julio del 2012). Cada mes se muestred entre cuatro Yy cinco
unidades de muestreo diferentes, en donde los eventos de muestreo fueron intercalados
utilizando varios estratos altitudinales por mes, maximizando de esta forma la separacion

entre eventos de muestreo en un mismo estrato altitudinal.

Solamente se realizaron modelos de distribucion actual y futura para especies de
murciélagos frugivoros y nectarivoros. El resto de gremios de murciélagos no fueron
evaluados debido a que la utilizacion de redes de niebla es eficiente principalmente para el
muestreo de murciélagos filostomidos, siendo la gran mayoria de estos, murciélagos

frugivoros y nectarivoros (Patterson et al. 1996).

Los murciélagos capturados fueron identificados hasta especie con base a caracteres
taxondmicos externos propuestos por Timm et al. (1999); cada murciélago fue marcado por
medio de corte de pelo para evitar que fueran contados dos veces durante un mismo evento
de muestreo. A cada individuo se le registrd el sexo, estado reproductivo, longitud del

antebrazo, hora de captura y nimero de red en la que fue capturado.

2.3 Variables utilizadas para modelar la distribucion actual y futura de
murciégalos

Las variables climaticas utilizadas en la modelacion actual y futura de los murciégalos

provienen de capas de Sistema de Informacion Geografico en formato raster con una

resolucién de 1 km? el pixel de las siguientes variables: temperatura promedio anual,

temperatura maxima del mes mas calido, precipitacion del trimestre mas seco y

precipitacion del trimestre mas célido. Las informacion del clima actual fue obtenida de la

base de datos mundial WorldClim (http://worldclim.org/bioclim.htm), la cual ha sido
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elaborada utilizando promedios anuales para el periodo de 1950 — 2000 derivados de
interpolaciones de estaciones meteoroldgicas a nivel global y utilizando modelos
elevacionales, entre otros (Hijmans et al. 2005).

Las variables climaticas utilizadas para modelar la distribucion potencial de murciélagos
bajo escenarios de cambio climatico provienen de 13 escenarios de la familia Al (siete para
un horizonte de tiempo al 2020 y seis para 2080). Segun el IPCC (2000), la familia Al
describe un mundo futuro con rapido crecimiento econémico; una poblacion mundial que
alcanza su valor méximo hacia mediados del siglo, disminuyendo posteriormente; y una
rapida introduccion de tecnologias nuevas y mas eficientes. Esta familia de escenarios se
compone de tres grupos, en donde para modelar la distribucion de especies se escogio el
grupo A1B, el cual se caracteriza por la utilizacion equilibrada de fuentes de energia,
siendo un grupo de escenarios al cual se le relaciona una emisién de gases de efecto
invernadero moderada con respecto a los otros dos grupos de escenarios de la familia Al
(IPCC 2000).

Los escenarios de climas futuros fueron obtenidos de la pagina web: http://www.ccafs-
climate.org/ con una resolucién de 30 segundos (1 km? de pixel) en formato ASCII y
convertidos a formato raster por medio del programa ArcMap version 9.3. Estos escenarios
han sido proporcionados por el Programa de Investigacion sobre Cambio Climatico,
Agricultura y Seguridad Alimentaria (CCAFS por sus siglas en inglés) asi como por el
Centro Internacional de Agricultura Tropical (CIAT). La alta resolucion de los escenarios
utilizados fue obtenida por medio del método Delta, el cual se caracteriza en que las
anomalias climéticas originales detectadas por los modelos de circulacién para una escala
mayor se aplica a un clima de referencia determinado en una superficie de alta resolucion.
El Cuadro 1 muestra los atributos de la elevacion y climéaticos actuales y futuros
provenientes de las 28 unidades de muestreo establecidas en el gradiente altitudinal Caribe-
Villa Mills. Los datos de los escenarios climaticos futuros provienen de 13 modelos de la

familia A1B utilizando diferentes modelos de circulacion general.
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Figura 1. Gradiente altitudinal Caribe-Villa Mills. Elaboracion propia. Fuente: Imagenes
ASTGTM_NO9W084 dem y ASTGTM_N10WO084 dem en formato tif, disponible

gratuitamente en el portal: http://gdem.ersdac.jspacesystems.or.jp.

Cuadro 1. Elevacién y atributos climaticos actuales y futuros de las 28 unidades de

muestreo.

Clima Actual Escenarios 2020 Escenarios 2080
Media + DE Rango Media + DE Rango Media = DE Rango
Elevacién (msnm) 1515629%(4)1i 361-3000

Temperatura
promedio anual °C

Temperatura maxima
mes mas calido °C

17,69+508 9,59-2433 18,81+5,03 10,80-25,70 21,26+5,07 12,80-29,20

23,69 +£559 15,10-30,50 24,60 5,55 15,70-32 27,08 +5,59 17,80-36,30

Precip. trimestre mas
seco (mm)

Precip. del trimestre
mas calido (mm)

410 + 208 111-663 376 £ 204 41-695 270 £ 205 26 - 765

762 + 143 506-1033 672 £ 162 296-1101 529 + 299 52 - 1568

74


http://gdem.ersdac.jspacesystems.or.jp/

2.4 Analisis de datos

2.4.1 Construccién de modelos predictivos actuales y futuros

La modelacion de la distribucion actual y potencial de murciélagos se realizo utilizando la
técnica de Ordenacion Aditiva Restringida (CAO por sus siglas en inglés), en donde la
palabra “ordenacion” significa un ordenamiento o disposicion de especies y sitios en
relacion con uno o varios gradientes ambientales (Yee 2006). CAO es una generalizacion
de la ordenacién restringida cuadratica (CQQO), también llamada ordenacion canonica
Gaussiana, en donde las curvas simétricas en forma de campana de las variables de
respuesta son reemplazadas por curvas suavizadas (Yee 2006). En términos generales, los
modelos CAO son técnicas de ordenacion basados en modelos aditivos generalizados
(GAM), caracterizados por presentar una reduccién de la dimensionalidad de las
covariables en una combinacién lineal llamada variable latente, los cuales son Utiles para
varios tipos de datos ecoldgicos, en los que se relacionan especies con variables predictivas,
donde las variables de respuesta pueden ser datos de deteccion/no deteccion y/o conteos

con inflacion de ceros o sobre dispersion (Yee 2006).

En los modelos CAO, las especies son ordenadas en un espacio unidimensional (Rank = 1)
a lo largo de un vector (eje x) que es construido por medio de los diferentes pesos de los
“coeficientes de restriccion”, los cuales son calculados a partir de las variables predictivas
(latentes) (Yee 2006). EI modelo CAO fue construido en base a las abundancias que
presentaron diez especies de murciélagos en 28 unidades de muestreo instaladas en el
gradiente altitudinal Caribe Villa Mills (variables de respuesta) asi como con las variables
climaticas seleccionadas utilizando una funcion de enlace de tipo Log. En base a los
resultados de los coeficientes de restriccion se decidio eliminar del modelo a las variables
relacionadas con la precipitacion debido a que los valores de peso de los coeficientes eran
menores a 0,005, lo que indica que estas variables no estan ejerciendo una contribucion
importante al modelo (Yee 2006). Por lo anterior, tanto los modelos de distribucién actual

como futura, se basan en un gradiente de temperatura.
El modelo puede ser escrito de la siguiente forma:

Log pis="fs(vi)) s=1,.....,8

75



En donde p;s es la probabilidad de la especie s esté presente en un sitio con variables

ambientales v; y fs s una arbitraria funcion suavizadora.

El modelo ajustado sirvié para predecir las abundancias de las especies en el gradiente
altitudinal Caribe-Villa Mills, en donde la informacion es presentada en mapas elaborados
por medio de capas en formato raster con una resolucién de 1km? el pixel, la cual es la
resolucion de la cual proviene la informacion de las variables climaticas utilizadas. Estos
andlisis se realizaron usando el programa R y utilizando las librerias VGAM, sp y maptools
(Balzarini et al. 2008; Yee 2006; Yee 2010). Lo mapas fueron editados utilizando el
programa ArcMap version 9.3. El ajuste del modelo actual fue medido por medio de un
pseudo-R?, el cual se define como la proporcién de la varianza de la variable respuesta que
esta siendo explicado por las variables predictivas (Hu et al. 2006). El pseudo-R? fue
calculado como la raiz cuadra de la correlacion entre la abundancia observada y la

abundancia predicha por el modelo en las 28 unidades de muestreo instaladas.

Las variables climéticas utilizadas para ajustar el modelo predictivo de las abundancias de
murciélagos actual fueron reemplazados por variables climaticas provenientes de 13
escenarios futuros para un horizonte de tiempo 2020 y 2080, obteniendo de esta manera
modelos predictivos futuros de presencia/ausencia de las especies de murciélagos del
gradiente altitudinal. Se presentan tres mapas de distribucion por especie, uno es el area
actual que potencialmente puede ser ocupada por los murciégalos, la cual esta dada como
las abundancias predichas por 1km? Los dos restantes, proyectan el &rea que
potencialmente puede ser ocupada por los murciégalos utilizando escenarios climaticos
A1B para el 2020 y 2080, en donde el area con menor incertidumbre fue calculada como
aquella en donde el 100% de los escenario (7 para el 2020 y 6 para el 2080) predicen la

presencia de las especies de murciélagos (IPCC 2000).

El area de distribucion de las especies de murciélagos en los modelos actuales fue calculada
para el total de los pixeles con abundancias predichas iguales o mayores a uno, y para el
caso de los modelos futuros sobre el 100% de las pixeles que registraron una presencia. La
distancia euclidea de dispersion de la especies entre el area actual ocupada por la especie y

el area potencialmente ocupada para los afios 2020 y 2080 fue calculada promediando las
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coordenadas geograficas planas de los datos de presencia de las especies, midiendo

posteriormente las distancias euclideas entre los tres pares de puntos obtenidos.

3 RESULTADOS

3.1 Modelos predictivos de distribucion actual y futura

Los modelos de distribucion de las diez especies de murciélagos ajustados por medio de la
técnica de ordenacion CAO en relacion al gradiente de temperatura construido (variable
latente) identifico los puntos 6ptimos de distribucion, siendo estos las zonas donde se
alcanzan las mayores abundancias predichas, asi como los rangos de tolerancia ambiental
de los murciélagos (Yee 2006) (Cuadro 2). Los valores resultantes de los coeficientes de
restriccion calculados para el modelo ajustado fueron de 0,84 para la temperatura promedio
anual y de -0,59 para la temperatura maxima del mes més calido. La ordenacion muestra
que las especies D. watsoni, C. perspicillata, C. sowelli y A. jamaicensis podrian
encontrarse a elevaciones mas bajas, dado que las funciones ajustadas de estas especies
estan truncadas en el extremo de menor elevacion del gradiente altitudinal. Los modelos
ajustados para las seis especies restantes (P. vittatus, D. tolteca, S. ludovici, S. mordax, D.
azteca y A. geoffroyi) presentan optimos y limites definidos de tolerancias ambientales

(Figura 2; Anexo 1).

Cuadro 2. Rangos de temperatura predichos y valores de pseudo-R? de los modelos
ajustados de distribucién actual de las especies de murciélagos. ND: Limite no definido.

Especie Temp. Temp. mes Pseudo Especie Temp. Temp. mes Pseudo
Prom. °C  calido°C  -R? Prom. °C  célido°C  -R?
D. watsoni 183-ND 245-ND 091 D. tolteca 135-214 18,6-28 0,49

A.jamaicensis 21.4-ND 28-ND 0,80 A. geoffroyi  11,2-179 16,3-24,2 0,52
C. perspicillata 183-ND 245-ND 0,55 D. azteca 11,3-18,7 16,4-25 0,53
C. sowelli 185-ND 24.7-ND 0,62 S. mordax 12,1-18,7 17,1-25 0,48
P. vittatus 16-21,8 21,7-284 0,89 S. ludovici 10-21,8 15,1-28,4 0,50
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Figura 2. Modelo de ordenacion Aditivo Restringido proveniente de conteos de
murciélagos en 28 unidades de muestreo del gradiente altitudinal Caribe-Villa Mills. Las
especies han sido etiquetadas por medio de las siguientes abreviaturas: STRLUD, S.
ludovici; ANOGEO, A. geoffroyi; DERAZT, D. azteca; STUMOR, S. mordax; DERTOL, D.
tolteca; PLAVIT, P. vittatus; CARSOW, C. sowelli; DERWAT, D. watsoni; CARPER, C.
perspicillata; ARTJAM, A. jamaicensis.

La Figura 3 muestra los mapas de distribucion actual y futura de las especies de
murciélagos modeladas y los rangos altitudinales de distribucidn historica reportados para
Mesoamérica basados en los trabajos de La Val y Rodriguez-H (2002) y Reid (2009) asi
como los rangos altitudinales actuales y potenciales para los afios 2020 y 2080 utilizando

escenarios de cambio climatico de la familia A1B.
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d) Artibeus jamaicensis
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g) Sturnira ludovici
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J) Anoura geoffroyi
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Figura 3. Distribuciones actuales y futuras proyectados para los afios 2020 y 2080 de murciélagos frugivoros y nectarivoros

utilizando escenarios climaticos A1B con diferentes modelos de circulacién general. Las modelos CAO de distribuciones actuales

muestran las abundancias predichas de murciégalos en 1 km?® Los escenarios futuros muestran el &rea de distribucién potencial de

acuerdo al nimero de escenarios utilizados para cada periodo de tiempo. La regién coloreada en rojo en los mapas representa la

zona fuera del rango altitudinal muestreado, en donde no se cuenta con capacidad predictiva, la cual va de elevaciones inferiores a

los 360 m y superiores a los 3000 m. También se presentan los rangos de distribucion altitudinal histéricos reportados por La Val y

Rodriguez-H (2002) y Reid (2009) asi como los actuales y proyectados para los afios 2020 y 2080 segun los modelos CAO ajustados.
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3.2 Comparacion del area de distribucion de las especies de murciélagos
entre los modelos actuales y futuros

El area potencial de presencia en el gradiente altitudinal para tres especies de murciélagos (D.
watsoni, C. perspicillata y C. sowelli) aumentd entre un 30 a 35% al comparar la distribucion
actual con la distribucion potencial utilizando escenarios de cambio climatico para el afio
2080, aunque estos los modelos futuros generados para estas especies deben de ser
interpretados con cautela debido a que al funciones ajustadas se encuentran truncadas en el
extremo inferior del gradiente. El &rea de presencia de las siete especies restantes disminuye al
comparar las distribuciones actuales con las proyectadas para el afio 2080, desde un 18% para
el caso de A. jamaicensis hasta reducciones mas extremas, como es el caso de las especies D.
azteca y S. mordax en donde el area de presencia se reduce en un 75% para el afio 2080. A.
geoffroyi presentd la reduccion de area mas extrema, siendo esta de un 85% para el afio 2080
(Cuadro 3).

Cuadro 3. Area potencialmente ocupada (Ha) por las especies de murciélagos segln los
modelos de distribucion actual y futuros. Porcentajes de cambio positivo significan un
aumento del area ocupada por la especie; porcentajes de cambio negativo significan una

reduccion del &rea ocupada.

Modelo Actual Modelos 2020 Modelos 2080 % de cambio entre

Especie
Ha Ha Ha actual/2080

D. watsoni 145300 163300 196100 +35%
A. jamaicensis 102600 92100 84300 -18 %
C. perspicillata 155500 172500 201500 +30 %
C. sowelli 154400 172100 200400 +30 %
P. vittatus 117300 90600 45600 -61%
D. tolteca 105700 77500 32300 - 66 %
A. geoffroyi 63700 37600 9600 -85%
D. azteca 94300 62600 23200 -75%

S. mordax 94000 65700 23400 -75%
S. ludovici 165900 132200 55300 - 66 %
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3.3 Distancias euclideas entre los modelos de distribucion actual y los
modelos de distribucion futuros para los afios 2020 y 2080
El Cuadro 4 muestra las distancias euclideas horizontales medidas entre los modelos actuales
y futuros ajustados para cada una de las especies de murciélagos del gradiente altitudinal. Esta
medida puede ser interpretada como la distancia en que las especies de murciélagos estan
migrando entre el &area que actualmente ocupan con respecto a los modelos futuros
proyectados para los afios 2020 y 2080, la cual se realizara en una direccion de norte a sur del
gradiente altitudinal (segun los modelos proyectados). Como es de esperarse, las mayores
distancias de migracion ocurren para el afio 2080, en donde las especies D. watsoni, C.
perspicillata y C. sowelli presentan los menores valores, con distancias de migracion que van
desde los 5715 m a los 6320 m para el afio 2080. Por otro lado, las especies asociadas a
elevaciones medias y altas presentan mayores distancias de migracion, ligadas a un aumento
en los rangos altitudinales de distribucidn, las cuales van desde los 8300 m para A. geoffroyi

hasta los 17734 m para P. vittatus.

Cuadro 4. Movimiento de las especies de murciélagos entre los modelos de distribucién actual

y modelos proyectados para el 2020 y 2080. Las medidas estan dadas en metros.

Especie Escenarios 2020 Escenarios 2080

D. watsoni 2210 6320
A. jamaisensis 5159 15722
C. perspicillata 1972 5715
C. sowelli 1866 5912
P. vittatus 4918 17734
D. tolteca 5945 16467
A. geoffroyi 4162 8300
D. azteca 4834 10337

S. mordax 4682 10863
S. ludovici 3750 11815
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4 DISCUSION

4.1 Modelos predictivos de distribucion actual y futura de las especies de
murciélagos
Los modelos ajustados utilizando la técnica CAO para las especies de murciélagos son
suavizadas, sin embargo varias de las curvas no parecen serlo, tal es el caso de P. vittatus o A.
jamaicensis, esto es atribuido a que las funciones han sido calculadas con un nimero reducido
de unidades de muestreo (28) en donde las distancias entre uno y otro sitio pueden estar muy
separadas. Un caso similar es presentado por Yee (2006) con un n similar al utilizado para esta
investigacion, en donde a pesar que las funciones no han sido determinadas con gran precision
estas reflejan de buena manera la distribucion 6ptima de especies de acuerdo a gradientes
ambientales. Lo anterior, asi como los valores calculados de pseudo-R?, los cuales van de 0,48
a 0,91, indican que los modelos de distribucion actual de murciélagos tiene una buena
capacidad predictiva para el gradiente altitudinal, convirtiéndose en una herramienta til para
evaluar los potenciales impactos del cambio climéatico sobre la biodiversidad en ambientes

tropicales.

Los modelos ajustados para las especies de murciélagos muestran rangos de tolerancias
ambientales desiguales e individualistas. Al evaluar los cambios en los patrones de
distribucion utilizando escenarios climéticos para el 2020 y 2080 se observa un movimiento
migratorio ascendente en la elevacion, el cual va de sur a norte del gradiente altitudinal. Las
especies D. watsoni, C. sowelli y C. perspicillata muestran un aumento en el area de
distribucion, esto es atribuido a que las especies se encuentran con abundancias mayores en el
extremo de menor elevacion del gradiente, por lo que los modelos generados para estas
especies no encuentran los limites de temperatura superior de estos murciégalos, lo cual puede
observarse en las graficas de la funciones suavizadas ajustada para cada especie, en donde el
extremo derecho de estas, se encuentran truncadas (Anexo 1). Lo anterior trae como
consecuencia que la modelacion futura de estas especies predice la presencia de estos
murciégalos en sus areas actuales de distribucion, limitandose el cambio a un aumento
altitudinal de la distribucién, sin embargo se debe de tener mucha precaucion con estos

resultados ya que es necesario realizar estudios sobre cuales son los limites de tolerancia en la
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temperatura que estas especies pueden soportar (zona termoneutral), mejorando de esta forma
las predicciones futuras ajustadas.

Caso contrario lo presentan las especies asociadas a elevaciones medias y altas (P. vittatus, D.
tolteca, S. ludovici, S. mordax, D. azteca y A. geoffroyi), en donde los modelos identifican los
limites de tolerancia superior e inferior de temperatura, observandose un cambio gradual en la
distribucion altitudinal, donde el aumento en el rango de elevacién y reduccion del area de
presencia de las especies son las caracteristicas en comun. La explicacion de por qué en estas
especies si se logra encontrar los limites de tolerancia de temperatura es atribuido a que existe
suficiente variacion en temperatura (variable latente), tanto dentro del rango de tolerancia de
las especies asi como fuera de este, lo que permite ajustar un modelo de distribucion basado en
estas caracteristicas, contrario a lo que presentan las especies de distribucion asociada a
elevaciones bajas, en donde no se cuenta con mas variacion de temperatura al extremo

superior del gradiente.

Otro aspecto relevante de discusion relacionado con los modelos ajustados, es el hecho que
estos fueron elaborados con una climatologia basada entre los afios 1950 a 2000 (Hijmans et
al. 2005) utilizando datos de conteos de murciélagos realizados durante el afio 2012, es decir
se tiene un desfase de 12 afios entre los datos de composicion de los murciélagos y los datos
utilizados para proyectar su distribucion actual, esto hace suponer que los escenarios
proyectados para el 2020 y 2080 sean en realidad modelos esperados para un periodo de
tiempo mayor, el cual con los datos utilizados y la evidencia recopilada no se puede
establecer.

El hecho de que la especies modeladas de murciégalos presenten rangos de tolerancias
desiguales e individualistas sugiere que estas especies también presentan adaptaciones propias
al ambiente. Ruiz (2006) presenta evidencia relacionada sobre el desplazamiento hacia
menores rangos de temperatura de la zona termoneutral en murciélagos de los géneros Anoura
y Sturnira como un mecanismo de adaptacion de estas especies a las zonas altas de las

montanas.
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4.2 Impactos potenciales del cambio climéatico sobre las especies de
murciélagos modeladas
Los escenarios de cambio climético utilizados (familia A1B) predicen un aumento de gases de
efecto invernadero moderado, comparado con aquellos escenarios optimistas (familia B1) o
pesimistas (familia A2), lo cual es importante de destacar, ya que si se utilizaran datos
provenientes de otras familias de escenarios climéticos se tendria resultados diferentes a los
presentados por esta investigacion. La utilizacién de escenarios climaticos futuros de impacto
moderado puede dar una buena idea de los posibles cambios futuros en la biodiversidad bajo
un contexto de cambio no tan extremista. La evidencia recabada en esta investigacion predice
que con solamente el aumento en 1°C (escenarios 2020) es suficiente para encontrar cambios
en los patrones altitudinales de murciélagos, debido a sus diferentes rangos de tolerancia
encontrados por los modelos de presencia ajustados con datos climéticos actuales, los cuales
se vuelven mas evidentes y extremos al observar los cambios de presencia de las especies

esperados al aumentar aproximadamente en 4 °C la temperatura actual (escenarios 2080).

La poca variabilidad en la temperatura que ocurre en los ambientes tropicales comparada con
la de zonas templadas predice que los cambios en la distribucion de las especies afectadas por
el calentamiento global ocurrird sobre gradientes altitudinales y no sobre gradientes
latitudinales (Colwell et al. 2008); evidencia de tales cambios es presentada por La Val (2004)
para murciélagos; Pounds et al. (2005) para anfibios, reptiles y aves; Colwell et al. (2008) para
epifitas, plantas de la familia rubiacea de sotobosque y hormigas; y Feeley et al. (2011) para
diferentes géneros de arboles, entre otros.

La potencial migracion de las especies hacia zonas de mayor elevacion como producto del
aumento en la temperatura predice que en las zonas de elevacion baja de los tropicos la
biodiversidad experimentard un desgaste bidtico, entendiéndose esto como la pérdida neta de
riqueza de especies de estas zonas debido a que no existen especies adaptadas a zonas mas
calientes que puedan reemplazar a aquellas que migraron a zonas de mayor elevacion en busca
de temperaturas mas frescas o bien que experimentaron eventos de extincion (Colwell et al.
2008). De hecho, los climas tropicales son en la actualidad mas calientes que en cualquier otro

momento durante al menos los ultimos dos millones de afios (Bush 2002).
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Evidencia de un potencial desgaste bidtico de las zonas bajas del gradiente altitudinal Caribe-
Villa Mills es predicho por los modelos de distribucion de las especies de murciégalos
analizadas, en donde especies que poseen sus limites inferiores de distribucion a elevaciones
entre los 700 a 1000 m, como es el caso de D. tolteca, D. azteca, S. mordax y P. vittatus,
desapareceria de estas zonas, ya que se predice un aumento considerable en el ambito de
distribucion altitudinal para estas especies, encontrdndose por arriba de los 1400 m para el
afio 2080. Este desgaste biotico pudiera ser de mayor proporcion al incorporar informacién
sobre los méximos de temperatura que las especies D. watsoni, C. sowelli, C. perspicillata y
A. jamaicensis puede soportar, ya que la evidencia recopilada en esta investigacion predice
que estas especies estaran aln presentes en las zonas de menor elevacion del gradiente

altitudinal para el afio 2080.

La desaparicion de especies frugivoras y nectarivoras de la zona de baja elevacion puede tener
consecuencias severas en cuanto la interrupcién de relaciones mutualistas entre las especies
vegetales y murciélagos, reduccion de remocién de semillas, aglutinacion de las semillas bajo
el arbol madre, un reclutamiento bajo de plantulas, menor flujo de genes y germinacion,
endogamia, reduccion del rendimiento de frutos asi como riesgos evolutivos y de extincion
local (Cagan et al. 2004).

Los rangos de distribucién altitudinal actual para varias especies de murciégalos aparecen
corridos hacia el extremo de mayor elevacion del gradiente altitudinal con respecto a los
rangos histéricos reportados de las especies para Mesoamérica (Ej. D. tolteca, A. geoffroyi, S.
ludovici), por lo que se podria especular en que estas diferencias se relacionan a procesos

actuales de migracion altitudinal que estan experimentando estas especies de murciélagos.

La informacion presentada en esta investigacion esta acorde a lo encontrado por Hughes et al.
(2012) y Adams (2010), en donde se predicen efectos negativos para murciégalos atribuidos al
cambio climatico, en donde la reduccion del area de distribucion y aislamiento de poblaciones
de especies son los resultados mas relevantes de estos trabajos, por otro lado el riesgo de

extincion proyectado para finales de siglo es bajo.

Se ha establecido que el riesgo de extincion es mayor para aquellas especies que poseen

ambitos reducidos de distribucion altitudinal asociado a elevaciones altas (Colwell et al. 2008;

88



McCain y Colwell 2011). El impacto potencial del cambio climatico predice un mayor riesgo
de extincién local para las especies ubicadas a elevaciones intermedias (D. tolteca y P.
vittatus) asi como para las especies asociadas a elevaciones altas (S. mordax, S. ludovici, D.
azteca y A. geoffroyi) en donde el area optima de distribucion se reduce entre un 61 a 85%
para el afio 2080. De estas seis especies, cuatro poseen abundancias predichas actuales bajas,
las cuales van de 1 a 6 individuos por km?, siendo estas D. tolteca, A. geoffroyi, S. mordax y
D. azteca, lo cual hace suponer que estas especies se encuentran altamente amenazadas por el
cambio climatico debido a que poseen abundancias bajas y el potencial area de distribucién
futura se reduce notablemente. Por el contrario P. vittatus y S. ludovici poseen abundancias
predichas mayores, las cuales va de 1 a 29 individuos por km? lo cual hace suponer que
aunque el area potencial de distribucion futura se reduce, las poblaciones pueden tener mayor

oportunidad de adaptarse debido a que las especies presentan mayores abundancias.

Es predecible que la biodiversidad va a tener mayores posibilidades de adaptarse a las
condiciones climaticas futuras si esta cuenta con suficiente habitat apropiado a lo largo de
gradientes ambientales, proporcionado a las especies amenazadas un acceso facil a
temperaturas mas frescas en distancias relativamente pequefias de dispersion, de tal manera
que les permita mantenerse dentro de su nicho de temperatura actual (Pounds et al. 1999;
Colwell et al. 2009; McCain y Colwell 2011).

Para el caso del gradiente altitudinal Caribe-Villa Mills existe un complejo de cuatro areas
protegidas que conservan y protegen una proporcion relevante del gradiente altitudinal asi
como de su variacion en la elevacion, siendo este un aspecto que sin duda favorecera la
adaptacion al cambio climatico de la biodiversidad, ya que si bien es cierto que el area
potencial de distribucion futura de las especies se reduce, esta se encuentra dentro de areas
protegidas, lo que de alguna manera garantizard la existencia futura de &reas naturales
manejadas que faciliten la migracion altitudinal de las especies y favorecen la adaptacion de
las mismas. Sin embargo es necesario la implementacién de acciones y estrategias de
conservacion fuera de las areas protegidas, de tal manera que se garantice la conectividad de
las mismas a lo largo del gradiente altitudinal, facilitando de esta manera la adaptacion de la
biodiversidad al cambio climatico, esfuerzos necesarios para garantizar la perpetuidad de las

especies asi como de los servicios ecosistémicos asociada a estas.
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4.3 Murciélagos como potenciales indicadores de cambios climaticos

Debido al importante rol ecoldgico y a su relativa facil captura y manipulacion el campo, los
mamiferos menores (murciélagos, roedores, musarafias y marsupiales) son considerados como
objetos de estudio adecuados para investigaciones ecoldgicas y de conservacion. EI monitoreo
directo de estos organismos es un método relativamente rapido y barato para indicar el estado
de conservacion o deterioro de los ecosistemas asi como indicadores de cambios climéaticos
(Jones et al. 2009; Avenant 2001). La evidencia presentada en esta investigacion esta acorde a
lo postulado por Simmons (2005), Willig et al. (2005), McNab (1969, 1988) en donde se
menciona que los murciélagos filostdmidos presentan limitaciones en su distribucion
relacionados con aspectos fisiologicos y de tolerancia hacia las condiciones del ambiente, en
donde estos organismos pueden exhibir fuertes relaciones con las condiciones del ambiente.

Por lo anterior, se propone el uso de las 10 especies de murciélagos modeladas como
indicadoras de los potenciales impactos del cambio climatico sobre la biodiversidad en un
contexto de organismos altamente moviles. Se recomienda continuar con muestreos de
murciélagos filostdmidos en el area de estudio, de tal manera que puedan ser comparadas
estadisticamente las abundancias entre periodos de tiempo asi como los rangos altitudinales de
distribucion, generando mas informacion y conocimiento sobre los potenciales impactos del
cambio climético sobre la biodiversidad en ambientes tropicales y contribuyendo con mayor
evidencia cientifica sobre las tendencias que la biodiversidad puede experimentar en las
préximas décadas.

5 CONCLUSIONES

Los modelos predictivos de distribucién actual de especies de murciélagos frugivoros y
nectarivoros utilizando como variables predictivas la temperatura promedio anual y la
temperatura maxima del mes maés calido presentan una baja incertidumbre, debido a que los

valores de psudo-R? muestran un buen ajuste de los modelos.

Existe un alto riesgo de pérdida de especies de murciélagos frugivoros y nectarivoros en las

zonas de baja elevacion (desgaste bidtico) del gradiente altitudinal Caribe-Villa Mills,
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asociado a los potenciales cambios en la distribucion altitudinal de las especies derivados del
calentamiento global, lo cual puede traer consecuencias en la interrupcién de relaciones
mutualistas entre especies vegetales y murciélagos, reduccion en remocion de semillas,
aglutinacion de las semillas bajo el arbol madre, reclutamiento reducido de plantulas, menor
flujo de genes y germinacion, mayor riesgo de endogamia, reduccién en el rendimiento de

frutos y potenciales riesgos de extinciones locales.

Existe un alto riesgo de extinciones locales de especies de murciélagos frugivoros y
nectarivoros asociadas a zonas de mayor elevacion del gradiente altitudinal Caribe-Villa Mills,
en donde el area que potencialmente puede ser ocupada por las especies, de acuerdo a sus
rangos de tolerancia de temperatura identificados, se reduce en mas de un 60% para el afio
2080 con respecto a la distribucién actual.

Es necesario implementar acciones y estrategias de conservacion que fomenten una buena
conectividad del gradiente altitudinal Caribe-Villa Mills, principalmente en zonas de elevacion
media, entre los bosques del Parque Nacional Barbilla y los bosques del Parque Nacional
Tapanti-Macizo Cerro de la Muerte, de tal manera que favorezca potenciales eventos de

migracion altitudinal y adaptacion de las especies al cambio climético.

Los murciélagos frugivoros y nectarivoros pueden ser utilizados como indicadores tempranos
de potenciales cambios climéaticos dentro de un programa de monitoreo a largo plazo, ya que
la distribucion de estos organismos esta estrechamente ligada al clima, cumplen funciones
importantes en la estructura de los bosques tropicales, son animales que presentan una alta

movilidad y su estudio es relativamente rapido y a un bajo costo.
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ANEXO 1

Funciones ajustadas de los modelos CAO actuales. Cada funcion
tiene 2.5 grados de libertad no lineales y el eje “Y” es el logaritmo

de la abundancia promedio predicha

DERWAT

funcion ajustada
a z 4
1 1 1

-2
1

-4
1

-0.5 0.0 0.5 1.0 15 20 25

“ariable latente

CARSOW

funcidn ajustada
0
1

-0.5 0.0

Variable latente

PLAVIT

funcion ajustada
a
1

-05

Variable latente

STRLUD

funcian ajustada
a
1

FE— TR — — oy
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25

funcion ajustada

- funcion ajustada
funcion ajustada

funcion ajustada
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DERTOL
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funcion ajustada

DERAZT

Variable latente
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25

funcion ajustada
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