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Organización y estructura de la tesis 
La presente tesis se organiza en tres capítulos y un complemento final referido como 

Anexo. En el primer capítulo, se conceptualiza el marco general del proyecto de tesis 

que incluye elementos como los antecedentes, justificación, objetivos y preguntas de 

investigación, así como una revisión documental sobre los principales temas a 

desarrollar a lo largo del trabajo. En el segundo capítulo, se desarrolla el primer 

artículo de investigación, que evalúa los patrones de distribución de los ensamblajes 

de murciélagos frugívoros para el GACVM y se generan modelos de distribución 

actual y futura (con base en escenarios RCP 4.5), para 11 especies. En el tercer 

capítulo, se aborda la interacción entre el murciélago y el recurso (alimento y 

refugio), donde se determinan dispersadas por murciélagos y se evalúan las 

características de las redes mutualistas; adicionalmente, se evalúa la disponibilidad 

de plantas utilizadas para construir refugios a lo largo del gradiente altitudinal y se 

asocia con la distribución de los murciélagos frugívoros con evidencia de uso de 

tiendas en la construcción de refugios. Se incluye un apartado final Anexo, que 

incluye información sobre los murciélagos capturados durante el trabajo de campo, 

así como un primer abordaje al desarrollo de un análisis de sensibilidad para las 

especies de murciélagos en contexto de la Red Latinoamericana para la 

Conservación de los Murciélagos. 
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Resumen 
La biodiversidad es afectada por factores bióticos y abióticos, que varían en altitud 

y latitud. Los patrones de biodiversidad son el reflejo de la temperatura, la 

precipitación, las características del suelo, la vegetación, las características de la 

matriz, la conectividad, el agua, el alimento, el refugio y las interacciones. En este 

contexto surgen preguntas: ¿cómo se reestructuran los patrones de biodiversidad ante 

el cambio antrópico?, ¿cómo dichos cambios afectan la provisión de servicios 

ecosistémicos? y ¿qué efecto tienen estos cambios en la planificación territorial? La 

emisión de GEI causará un incremento de la temperatura global de cerca 4°C para el 

2100. Dichos cambios afectarán de manera directa la precipitación, la estacionalidad 

de eventos ENOS, las mareas y los vientos. De manera indirecta pueden afectar la 

distribución de las especies, la estructura de las redes mutualistas y los procesos 

ecológicos. Se ha evidenciado la disminución de la biodiversidad al incrementar la 

altitud, lo cual se sustenta con la hipótesis de mayor disponibilidad de área en los 

trópicos, así como estabilidad climática a escalas geológicas e incremento del ámbito 

altitudinal a mayor altura. Dichos patrones pueden responder ante motores de cambio 

como la deforestación o el cambio climático, en una dirección que se puede evaluar 

en parte de su complejidad a través de modelos de distribución. Se evaluaron los 

patrones de diversidad en murciélagos frugívoros en el GACV compuesto por cuatro 

zonas de vida y 28 UM, donde se instalaron redes de niebla para su captura. El total 

de individuos capturados (2012 y 2016) alcanzó 1609, donde el 90 % correspondió 

a especies de murciélagos frugívoros. Durante el año 2016, se colectaron semillas en 

los excrementos de los murciélagos y se determinaron las especies, adicionalmente, 

se instalaron 160 parcelas de vegetación de 100 m2 para determinar la disponibilidad 

de hojas para la construcción de tiendas. En murciélagos la riqueza, abundancia y 

diversidad disminuye al incrementar la altitud, y a su vez, este patrón se relaciona 

con las variables bioclimáticas. A lo largo del gradiente se forman tres ensamblajes 

de murciélagos. Al modelar la distribución potencial actual y someterla a escenarios 

de cambio climático RCP 4.5, se observa que las especies responden de manera 

diferencial, se evidencia un desgaste biótico en las zonas bajas del gradiente, 

amenazando a las especies raras de tierras bajas, y se encuentra un alto grado de 

amenaza para las especies de distribución restringida en las tierras altas. Por otro 

lado, se logró evidenciar la existencia de un efecto de las redes mutualistas sobre los 

patrones de biodiversidad y las respuestas al cambio climático pueden estar 

determinadas por dichas interacciones. Finalmente, el conocimiento de las respuestas 

potencial de la biodiversidad al cambio climático, es un elemento determinante en la 

planificación de los territorios, donde se puede priorizar las áreas de conectividad y 

el uso de la tierra en función de la variabilidad climática. Palabras clave: cambio 

climático, patrones de distribución, modelos de distribución, redes mutualistas, 

sensibilidad.  
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Abstract 
Biodiversity varies according to biotic and abiotic factors, and these vary in turn 

within altitudinal and latitudinal gradients. Biodiversity patterns are consequence of 

temperature, precipitation, soil features, vegetation, matrix, landscape units, 

connectivity, water availability, food, shelter, and intra and Inter-specific 

interactions. Some questions arise: how are the patterns of biodiversity re-building 

in the face of human-induced changes? How do these changes affect the provision 

of ecosystem services? And which is the effect of these changes on territory 

planning? The emission of GHG is going to causes an increase of the global 

temperature of about 4° C (2100), such changes are directed reflected in temperature, 

precipitation, seasonality of ENSO´s events, tides and winds. The structure of mutual 

networks and processes such as reproduction, migration and phenology. The decline 

of biodiversity has been evidenced by increasing latitude and altitude, which is 

supported by the hypothesis of greater availability of area in the tropics, as well as 

climatic stability at geological scales. The Rapoport´s rule proposes that there is an 

increase in the distribution range of the species in relation with altitude increase. 

These patterns can respond to change engines such as deforestation or climate 

change, in a direction that can be evaluated in part of their complexity through 

distribution models. The diversity patterns in frugivorous bats were evaluated for the 

GACV composed of 4UA (life zones) and 28 UM to install mist nets for bat´s 

capture. The total number of bats captured (2012 and 2016) reached 1,609 

individuals, of which more than 90% corresponded of frugivorous species. During 

the year 2016 seeds were collected in the excrement of the bats and were determined 

to species/morph species level, in addition 160 vegetation plots of 10x10 meters were 

installed to determine the availability of leaves used by bats as a shelter. In bats 

richness, abundance and diversity decrease as altitude increases, and in turn this 

pattern is related to bioclimatic variables. Along the gradient 3 assemblies of bats 

are formed. Modeling the current potential distribution and subjecting it to climate 

change scenarios RCP 4.5, it can be observed that the species respond differentially, 

biotic attrition is evident in low areas of the gradient, threatening rare lowland 

species, increasing the abundance of the most common, and is found a high degree 

of threat to the species of restricted distribution in the highlands. This affects in found 

in a neutral scenario of climate change. On the other hand, it was possible to show 

the existence of an effect of the mutualist networks on the biodiversity patterns and 

the responses to the climatic change can be determined by this kind of interaction. 

Finally, the knowledge of the potential responses of biodiversity to climate change 

is a determining factor in the planning of the territories, where the areas of 

connectivity and land use can be prioritized according to climatic variability. 

Keywords: climate change, distribution patterns, distribution models, mutual 

networks, sensitivity



1 

 

Capítulo 1 

Introducción 

Antecedentes 

El cambio climático (CC) ha sido reconocido como una variación estadística en 

el estado de las variables climáticas (Ipcc 2007). Dichos cambios pueden ser 

impulsados por procesos naturales o antrópicos. Sin embargo, el CC actual se 

relaciona con actividades humanas con un efecto sinérgico. La Convención Marco 

de las Naciones Unidas sobre Cambio Climático (CMNUCC), en su artículo 1, 

define CC como: “un cambio de clima atribuido directa o indirectamente a la 

actividad humana que altera la composición de la atmósfera mundial y que se suma 

a la variabilidad natural del clima observada durante períodos de tiempo 

comparables”. 

El Convenio sobre Diversidad Biológica y el grupo de expertos sobre 

biodiversidad y CC definen “La biodiversidad en sí misma es un componente 

necesario para una estrategia de adaptación al CC”. Se han estudiado los posibles 

efectos del CC sobre la biodiversidad y se evidencian cambios en la fenología y los 

patrones de distribución de las especies, así como interrupciones en las interacciones 

ecológicas (Parmesan 2006; Tewksbury et al. 2008). 

El Panel Intergubernamental de CC (IPCC, por sus siglas en inglés), ha venido 

generando escenarios de clima futuro, los más actualizados y basados en el 

forzamiento radioactivo corresponden a los RCP, donde para la biodiversidad se han 

explorado las respuestas potenciales ante estos escenarios (Riahi et al. 2011; 

Thomson et al. 2011; Van Vuuren et al. 2011a; Van Vuuren et al. 2011b). 

En 2012, se establece el Panel Intergubernamental sobre Biodiversidad y 

Servicios Ecosistémicos (IPBES, por sus siglas en inglés). El cual es una estrategia 

intergubernamental articulada con la CDB y la COP 10, que prioriza la relevancia de 

evaluar los impactos del CC sobre la biodiversidad. De manera general, tiene como 

objetivo para el 2018, evaluar el estado de la biodiversidad, los servicios 

ecosistémicos derivados y su impacto social (Díaz et al. 2015).  

En este contexto, se ha generado información sobre cómo el CC puede afectar a 

las especies. Una posibilidad es la aclimatación o ajuste, donde la especie supera 

limitaciones fisiológicas y etológicas. También se puede dar la dispersión, donde el 

efecto del clima cambiante es mayor a la aclimatación o adaptación, y las especies 

podrían moverse siguiendo condiciones climáticas favorables. Otra alternativa 

podría ser cambios en las frecuencias alélicas y propiciar un evento evolutivo.  
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Finalmente, se plantea la extinción a nivel de población, especie, interacción y 

proceso, como consecuencia de restricción de hábitat y condiciones, estrés 

fisiológico, abandono de mutualismos, competencia no estabilizada con especies 

invasoras, y la presencia de nuevos depredadores y patógenos (Urban 2015; Aguiar 

et al. 2016; Watson et al. 2016). 

De estos avances y necesidades surge la interrogante de cómo estudiar el efecto 

del cambio climático sobre la biodiversidad, donde una revisión comprensiva resalta 

cuatro herramientas fundamentales (Dunne et al. 2013): 

1. Modelos de distribución de especies: basados en escenarios plausibles de 

cambio.  

2. La paleontología, reconoce respuestas pasadas al CC y proyecta respuestas 

futuras. 

3. Evaluar las respuestas fisiológicas a los cambios en condiciones climáticas. 

4. Integración de las propuestas previas. 

En los diferentes niveles de organización se propone que el CC podría 1) generar 

un efecto en la fenología y fisiología de los organismos, 2) cambios en el ámbito de 

distribución de las especies, 3) cambios en la composición e interacción a nivel de 

comunidades y 4) cambios en las dinámicas ecosistémicas (Walther et al. 2002). En 

este contexto y dada su relevancia, se ha empezado a incluir a los murciélagos en el 

marco del análisis climático (Sherwin et al. 2013). 

Se propone que, murciélagos que presentan una relación estricta con el refugio 

son más sensibles (Scheel et al. 1996). Un estudio de 27 años en bosque muy húmedo 

tropical premontano (bmh-P) evidenció que la riqueza de murciélagos se mantuvo 

en el tiempo, con cambios en las abundancias (Laval 2004).  

En datos previos analizados en este trabajo, se encontró que los ensamblajes de 

murciélagos se delimitan altitudinalmente y que los patrones de distribución de las 

especies son determinados por la temperatura media anual y la media del mes más 

cálido, también evidenció riesgo al desgaste biótico en las zonas más bajas del 

gradiente, así como la evidencia de cambio en la distribución altitudinal de las 

especies (Colwell et al. 2008).  

Se ha reconocido que los patrones biogeográficos de las especies determinan su 

respuesta al CC, (Rebelo et al. 2010). También se han documentado impactos de 

eventos extremos relacionados con el CC sobre procesos como la reproducción 

(Adams 2010).  

En el Sureste Asiático, se encontró decrecimiento en la riqueza de murciélagos 

en las zonas con mayor número de especies, donde entre 3-9 % de las especies 

perderán su nicho ecológico (Hughes et al. 2012). Se han identificado los factores 

que podrían propiciar efectos sobre las especies de murciélagos ante el cambio 
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climático, como lo son el ámbito reducido, la reproducción, comportamiento, 

competencia, disponibilidad de recurso y capacidad de dispersión (Sherwin et al. 

2013).  

La temperatura máxima se ha reconocido como la variable más relevante para el 

mantenimiento de las zonas de maternidad (Loeb y Winters 2013). Al simular la 

pérdida de agua en contexto de CC, demuestran una respuesta específica para 

murciélagos de desierto con base en su morfología y maniobrabilidad (Hall et al. 

2016).  

Paralelamente, se ha propuesto que el efecto del CC puede ser diferencial entre 

especies y regiones (Lenoir y Svenning 2015). Los murciélagos son endotermos o 

heterotermos estacionales, generan señales bioquímicas para mantener la 

temperatura corporal constante, lo cual implica una inversión reiterada de energía o 

entrar en torpor (Stawski et al. 2014). Adicionalmente, los microquíropteros son 

animales de tamaño pequeño (2.5-190 gramos) con una alta relación superficie/área, 

lo cual lleva un alto requerimiento energético. Al ser mamíferos voladores la tasa 

metabólica es mayor que en otros organismos de tamaño similar (Begon et al. 2006). 

En este contexto los microquíropteros requieren disponibilidad y calidad de 

alimento que les permitan asumir los requerimientos energéticos que presentan 

(Kunz y Lumsden 2003; Richter y Cumming 2006). Adicionalmente, para mantener 

la energía necesaria estos mamíferos emplean estrategias complementarias como 

aislamiento, control del flujo sanguíneo superficial, el torpor, la hibernación, la 

migración, el nomadismo, el uso de refugios permanentes o temporales, estrategias 

sociales, la división del nicho, entre otras. Con base en lo anterior se ha evidenciado 

que a pesar de ser animales con alta movilidad, presentan una alta tendencia al 

establecimiento local (Popa-Lisseanu y Voigt 2009). 

En murciélagos la capacidad de dispersión puede estar determinada por las 

características del vuelo, en mayor o menor grado según la especie, lo cual apoya 

respuestas diferenciales ante el CC (Fleming 2003; Fleming y Eby 2003; Moussy et 

al. 2013). Por ejemplo, desde la dinámica del vuelo se plantea que murciélagos 

insectívoros tienen una mayor capacidad de dispersión al tener alas largas y estrechas 

que permiten alta capacidad de desplazamiento; y murciélagos filostómidos con alas 

más cortas y anchas con alta maniobralidad, presentan menor capacidad de 

dispersión (Fleming y Eby 2003). También la dispersión en murciélagos se ha 

asociado con los sistemas de apareamiento, la estructura social y el comportamiento 

(Mccracken y Wilkinson 2000). 

Además, se plantea la relevancia de explorar los efectos de las interacciones 

ecológicas en los patrones de distribución de las especies, para murciélagos 

frugívoros es vital el alimento y refugio. Estos recursos son elementos clave para 
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responder a variaciones climáticas, y a su vez, los efectos climáticos sobre los 

murciélagos frugívoros pueden afectar procesos como la dispersión de semillas que 

tienen la capacidad de  repercutir en las dinámicas de los sistemas forestales 

(Terborgh et al. 2008; Melo et al. 2009).  

Justificación 

Se ha impulsado tanto la aceptación, interés y escepticismo a nivel de los 

gobiernos y las comunidades humanas en el mundo sobre el CC (Obama 2017). 

Planteando que la principal causa del mismo es la emisión de Gases de Efecto 

Invernadero (GEI) y su incremento exponencial desde la revolución industrial, lo 

cual ha conducido a un incremento del forzamiento radioactivo que ha propiciado la 

acumulación de energía en el planeta. También tuvo lugar la revolución verde (1960) 

que impulsó el incremento de la productividad agrícola y la liberación de dióxido de 

carbono. 

Ante los cambios acelerados y pérdida de los sistemas naturales con un efecto en 

la calidad de vida de las comunidades humanas, se desarrollan compromisos 

internacionales para contrarrestar los impactos de los cambios en la economía 

mundial, que incluyen el protocolo de Kyoto (1997), el Convenio de Bonn sobre 

especies migratorias (1979), la Convención sobre el Comercio Internacional de 

Especies Amenazadas de Fauna y Flora Silvestres (1973), CDB (1992), la CMNUCC 

(1992), entre otras.  

En este marco se define cómo varía la responsabilidad entre los países y se 

empiezan a conceptualizar mecanismos de compensación que disminuyan las 

emisiones de GEI, reduzcan la deforestación y aseguren procesos de conservación 

de la biodiversidad (Mea 2005). La COP 21 pone como límite máximo de 

calentamiento climático el incremento de 2°C en 2020, lo cual solo se logrará con 

un esfuerzo mancomunado de los diferentes actores (Fccc 2015). 

En este contexto, el neotrópico mantiene reservorios de carbón y valores muy 

elevados de biodiversidad (Wheeler et al. 2016), en un contexto de necesidad de 

desarrollo, pobreza e inequidad (Mea 2005; Onu 2014). Paralelamente, los países 

neotrópicales han firmado muchos de los tratados que se han propuesto para mitigar 

los efectos, pero en muchos casos no han sido los responsables de los cambios 

globales.  

Sin embargo, y como resultado de la experiencia, se hace necesaria la generación 

de agendas climáticas que permitan una gestión más eficiente de los recursos, con 

información sólida y que aporten a la toma de decisiones para planificar el uso y la 

conservación de la biodiversidad. El presente trabajo se evalúa como un aporte para 

indagar el posible efecto del CC sobre la misma. 
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Finalmente, la estrategia para la conservación de los murciélagos de 

Latinoamérica y el Caribe (Relcom 2010) y la estrategia centroamericana para la 

conservación de los murciélagos (Rodríguez-Herrera y Sánchez 2015), reconocen el 

cambio climático como relevante en el futuro de las poblaciones de murciélagos en 

sistemas de montaña, así como la pérdida de las funciones que estos llevan a cabo. 

Importancia 

La necesidad de conocimiento sobre los impactos del CC a nivel de biodiversidad 

está relacionada con procesos de adaptación basados en ecosistemas, donde el 

empezar a reconocer los impactos a nivel de biodiversidad es determinante, con el 

fin de asegurar los servicios ecosistémicos para una población creciente. En este 

contexto, los murciélagos son organismos relevantes dado su valor en cuanto a 

diversidad taxonómica y funcional.  

Adicionalmente, se ha reconocido que muchas especies son resilientes a los 

cambios ambientales, dada su capacidad de dispersión, hábitos nocturnos, dietas, 

organización social, entre otros. Esta resiliencia ha permitido que los murciélagos 

sean un grupo funcional que persiste ante condiciones de fragmentación y pueden 

potenciar procesos de regeneración y restauración ecológica (Melo et al. 2009). En 

este marco y ante la pérdida de biodiversidad, los murciélagos continúan aportando 

a los procesos naturales y tendrán una función clave en el futuro de los sistemas 

naturales. 

La generación de información sobre el CC aporta a la construcción de evidencia 

que permita a la humanidad contrarrestar escenarios futuros que afecten 

negativamente a la conservación. En el contexto de la zona de estudio, se encuentra 

el Parque Nacional Tapantí, el Parque Nacional Barbilla y otras categorías de 

conservación, los cuales son parte de la Reserva de la Biosfera La Amistad, la cual 

tiene un plan de manejo unificado e incluye la necesidad de generar protocolos para 

la gestión del CC.  

La Reserva de la Biosfera La Amistad corresponde al Área Importante para la 

Conservación de los Murciélagos (A-CR-003), la cual a su vez es el área protegida 

de mayor tamaño de Centroamérica y genera un comanejo entre los países. 

Finalmente, el autor de esta investigación como miembro de la RELCOM, pretende 

impulsar el interés del estudio del efecto del CC en América Latina y el Caribe (Sinac 

et al. 2012; Rodríguez-Herrera y Sánchez 2015). 

Objetivos 

Objetivo General 

Aportar al conocimiento sobre el impacto potencial del CC en la distribución de 

los murciélagos frugívoros y el efecto que pueden tener las redes mutualistas en su 

capacidad de adaptación en el gradiente altitudinal Caribe-Villa Mills (Costa Rica). 
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Objetivos Específicos 

1. Caracterizar los patrones de distribución de los murciélagos frugívoros en 

función de las variables bioclimáticas y evaluar la distribución potencial de los 

murciélagos frugívoros bajo escenarios de cambio climático RCP 4.5. 

2. Explorar las redes mutualistas entre murciélagos frugívoros y su dieta, así como 

la posible relación entre los patrones de distribución de los murciélagos y las 

plantas utilizadas para la construcción de tiendas. 

Preguntas de investigación 

1. ¿Cómo se estructuran los patrones de diversidad que presentan los murciélagos 

frugívoros en bosques tropicales de Costa Rica, a través de un gradiente 

altitudinal?   

2. ¿Se evidencia un efecto de las variables bioclimáticas en los patrones de 

distribución en murciélagos frugívoros? 

3. ¿Cómo pueden afectar los escenarios de CC a los murciélagos? 

4. ¿Las redes mutualistas aportan a la respuesta de los murciélagos frugívoros al 

CC? 

5. ¿Un recurso como las plantas para la construcción de tiendas pueden relacionarse 

con la distribución de un grupo funcional? 

Síntesis referencial  

Gradientes altitudinales 

El CC, sus impulsores y efectos pueden generar una presión a nivel de los 

organismos, las poblaciones y las comunidades (Willis y Bhagwat 2009). 

Paralelamente, se ha reconocido una asimetría de los efectos del CC, donde la 

temperatura y la precipitación pueden cambiar sus patrones en direcciones y escalas 

difíciles de predecir (Hijmans et al. 2005).  En los últimos años, se han generado 

iniciativas diversas para explorar los efectos posibles sobre la biodiversidad y se ha 

encontrado un efecto a nivel de patrones biogeográficos (Brose et al. 2012; Dunne 

et al. 2013). 

Los efectos climáticos se pueden expresar rápidamente en los patrones de 

distribución (Walther et al. 2002; Ramos Pereira y Palmeirim 2013), afectando los 

requerimientos fisiológicos de las especies e induciendo presiones adaptativas; esto 

impacta la distribución de las especies, llevando a cambios en la composición y 

dinámica de los ecosistemas (Keith et al. 2015). En este contexto, las exploraciones 

de las redes mutualistas establecen un marco de análisis de los efectos climáticos a 

nivel de sistema (Ashworth et al. 2004; Bascompte y Jordano 2007; Van Der Putten 

et al. 2010; Brose et al. 2012; Schleuning et al. 2016). 
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Los gradientes altitudinales se reconocen como laboratorios para el estudio de los 

efectos del CC (Chen et al. 2009; Forero-Medina et al. 2011; Freemana y Class 2014; 

Duque et al. 2015); como resultado de la variación de condiciones climáticas en 

distancias pequeñas, distribución restringida o continua de las especies, cambios en 

los hábitats disponibles y las dinámicas de las redes mutualistas (Mcguire y Boyle 

2013). De manera general, se ha propuesto que en los gradientes altitudinales, 

atributos de las especies como la riqueza y la abundancia decrecen al incrementar la 

altitud (Mccain y Grytnes 2010). También, se evidencia una aplicación de la regla 

de Rapoport, donde al incrementar la altitud incrementa el ámbito de distribución de 

las especies (Stevens 1992). 

La ecología del paisaje ha tratado de comprender cómo varían geográficamente 

los componentes de la biodiversidad y se ha planteado la importancia del estudio de 

los gradientes altitudinales, dada la alta disponibilidad de réplicas, el cambio en 

patrones a corta distancia, la posibilidad de desarrollar experimentos y se ha 

propuesto que las covariables se pueden medir o controlar (como el clima, la historia, 

la geología, el área) (Patterson et al. 1998; Mcguire y Boyle 2013). Sin embargo, en 

el contexto del CC, las variables climáticas se pueden comportar como parámetros 

que determinan la presencia de una especie en una localidad (Nogués-Bravo et al. 

2007). Pero, los resultados generados por los estudios en gradientes altitudinales, 

muestran patrones diversos que varían ampliamente en función de la escala y la 

variación climática local (Sanders y Rahbek 2011). 

Cambio climático y biodiversidad 

El clima incluye un conjunto de condiciones determinantes para el desarrollo de 

la vida en la tierra, donde el ser humano ha inducido cambios en patrones climáticos, 

y donde dichos cambios tendrán efectos no conocidos, pero importantes para los 

procesos de planificación territorial. Es clave reconocer que el clima en el planeta 

está impulsado por la radiación solar y su balance está dado por el albedo, variación 

en la radiación entrante, y cambios en la radiación de onda corta dado por los GEI 

(Ipcc 2007).  

En este contexto, las respuestas humanas han incluido la negación de dichos 

cambios, otros han empezado a mitigar las emisiones de GEI y se han iniciado a 

gestionar procesos de adaptación. Los cambios inducidos por la variabilidad 

climática presentan efectos tanto directos como indirectos sobre la biodiversidad, 

donde se visualiza que los cambios serán mayores en escala en menor tiempo, y que 

el CC actúa de manera sinérgica con otros motores de cambio de origen antrópico 

(Dunne et al. 2013).  

Para 45 especies de insectos estudiadas, se encontró que la abundancia de ocho 

especies del sur incrementa hacia el norte, y la abundancia de cinco especies del 

norte disminuye, y no se evidencia efectos sobre especies cosmopolitas (Barry et al. 
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2007). Para aves cambios en las temperaturas de la primavera con un adelanto en la 

fecha del crecimiento y la reproducción, donde la adaptación al CC en especies 

migratorias de larga distancia es limitada por la sincronización de la migración (Both 

et al. 2001). En una revisión del 2003, se interpreta un efecto de la temperatura en el 

ámbito de las especies de moluscos y mamíferos, donde el 80 % muestra cambios en 

función de las limitaciones fisiológicas (Root et al. 2003). 

Se encontró una reorganización en ecosistemas áridos, extinción local, 

incremento de especies foráneas, disminución de cobertura y productividad, que 

llevaron a la desertificación (Brown et al. 1997). Estudios de largo plazo muestran 

impactos en la fenología de los organismos, los ámbitos de distribución y la 

composición-dinámica de las comunidades, donde los paisajes contemporáneos son 

poco adaptables (Walther et al. 2002). Una investigación a nivel de biota encuentra 

que cerca del 11.6 % de las especies endémicas es afectado, los biomas caribe y 

andes altamente vulnerables y la tasa de pérdida de especies inducida por el CC 

excederá la inducida por la deforestación (Malcolm et al. 2006). 

Se ha modelado el impacto para las especies mediante envolturas climáticas y se 

propone incluir factores, como las interacciones bióticas (Pearson y Dawson 2003). 

Adicionalmente, se propone identificar variables relacionadas con la biodiversidad, 

diagnósticas de respuestas diferentes a la extinción. (Ibanez et al. 2006). Se evalúa 

el riesgo de extinción frente al CC y se estima que cerca del 18 % de las especies a 

nivel mundial será afectado (Thomas et al. 2004).  

Los murciélagos al ser mamíferos voladores son altamente vulnerables (Pacifici 

et al. 2015). Ante todo, el panorama es de cambio y a su vez, una oportunidad para 

generar rutas de planificación a través de conocimiento creciente. En este contexto 

la exploración de efectos del CC sobre la biodiversidad empieza a adquirir alta 

relevancia. 

Escenarios representativos de concentración (RCP) 

Los RPC son escenarios del clima futuros en función del forzamiento radioactivo 

(Ipcc 2007; Van Vuuren et al. 2011a). Con la finalidad de abordar esta temática y en 

el marco del IPCC, grupos de investigación sobre el clima han asumido la misión de 

proyectar posibles rutas futuras. La proyección a futuro es el resultado de tendencias 

mundiales que afectan los sistemas naturales y humanos en función de los siguientes 

criterios: 

1. Se incluye la información generada en escenarios publicados. 

2. Proveen información de todos los componentes que determinan el forzamiento 

radioactivo.  

3. Armonización de asunciones para emisiones y uso de la tierra. 

4. Cubre el periodo hasta el 2100 (con la visión a 2300). 
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Tabla 1. Características de los RCP. 

Escenario Desarrollado Características 

 

RCP 8.5 

 

Modelo MESSAGE 

IIASA (Australia) 

Incremento de las emisiones de GEI, el uso de energía 

como resultado del aumento de la población mundial 

y el desarrollo limitado de tecnologías. La agricultura 

crece a un ritmo constante y la ganadería crece a un 

ritmo bajo. Baja tasa de deforestación y ausencia de 

políticas climáticas efectivamente implementadas, con 

baja inversión en países en vía de desarrollo. 

 

RCP 6 

 

AIM-NIES (Japón) 

Escenario de estabilización, el forzamiento 

radioactivo es estabilizado poco después de 2100, 

aplicación de tecnologías y estrategias para la 

reducción de GEI y uso energético conservador 

Desarrollo agrícola estable, decrecimiento de la 

ganadería e incrementa la cobertura forestal.  

 

RCP 4.5 

 

 

GCAM (USA) 

Escenario de estabilización, el forzamiento 

radioactivo es estabilizado poco antes de 2100. 

Decrece el desarrollo agropecuario tradicional e 

incrementa la cobertura forestal. 

 

RCP 2.6 

Modelo IMAGE 

PBL (Holanda)  

Niveles bajos de concentración de GEI, con políticas 

drásticas de intervención de CC. Continúa el 

desarrollo agrícola extensivo, decrece la ganadería y 

una baja tasa de deforestación.  

Fuente: (Riahi et al. 2011; Van Vuuren et al. 2011a; Van Vuuren et al. 2011b). 

 Murciélagos e interacciones mutualistas 

Servicios ecosistémicos 

En la historia de la Tierra los ecosistemas han sido modificados por eventos 

naturales y actividades humanas (glaciaciones, agricultura). La conversión de 

ecosistemas naturales a sistemas productivos ha sido una constante (Kunz et al. 

2011). Este efecto se ha incrementado durante los últimos años en el trópico. 

Los servicios ecosistémicos (SE) se ven amenazados y Kunz et al. (2011) 

plantean que los SE son los beneficios que el ser humano recibe de la naturaleza. Se 

reconoce a los murciélagos como prestadores de SE, en relación con la alta biomasa 

en zonas naturales e intervenidas, alta diversidad filogenética y funcional (Clarke et 

al. 2005; Kalka et al. 2008; Williams-Guillén et al. 2008; Kunz et al. 2011; Semmens 

et al. 2011; Park 2015).  

Estos SE son prestados en ecosistemas naturales y agroecosistemas, y los 

murciélagos, al tener hábitos nocturnos y capacidad de vuelo, utilizan con facilidad 

diferentes unidades del paisaje (Cruz -Lara et al. 2004; Faria y Baumgarten 2007; 

Federico et al. 2008). Se reconoce que los murciélagos desempeñan un papel en el 

mantenimiento y regeneración de los bosques, mediante procesos como la 

polinización, dispersión de semillas (Melo et al. 2009), y el control de poblaciones 
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de invertebrados y vertebrados (Fleming y Sosa 1994; Cleveland et al. 2006; 

Williams-Guillén et al. 2008). 

En el contexto de escenarios de CC, pueden disminuir, cambiar o incrementar los 

SE que prestan los murciélagos, lo cual a su vez puede desencadenar reacciones tanto 

en sistemas naturales como en sistemas agropecuarios y SE, como la dispersión de 

semillas y la polinización son componentes fundamentales de la adaptación al CC.  

Murciélagos 

Los murciélagos son mamíferos voladores con un alto número de especies, lo 

cual se ve correlacionado positivamente con las distintas funciones que desarrollan 

en la naturaleza (Kunz et al. 2011). La supervivencia de los murciélagos está 

relacionada con la disponibilidad de alimento y refugios (Richter y Cumming 2006; 

Knight y Jones 2009). La variación en la disponibilidad de recursos debida a cambios 

estacionales drásticos, tanto en las zonas templadas como en el trópico, pueden 

determinar los requerimientos y comportamientos de las especies (Griswold et al. 

2010). 

Los murciélagos por su alta movilidad, podrían dispersarse fácilmente al 

enfrentarse a cambios que lleven a disminuir la disponibilidad de recursos 

localmente (Swartz et al. 2007). Sin embargo, y aunque comparten características 

generales, tienen restricciones a nivel de grupos funcionales y especies (Moreno-

Valdez et al. 2000; Fleming 2003; Richter y Cumming 2006). Para el trópico se 

plantea que una alta capacidad de dispersión se encuentra en especies que se 

alimentan de recursos dispersos en el espacio (ejemplo: néctar, polen y frutas) 

siguiendo la fenología de dichos recursos (Fleming y Eby 2003; Moussy et al. 2013). 

A nivel de dieta, los murciélagos tropicales frugívoros han seguido de manera 

muy general dos tipos de estrategias de búsqueda de alimento (Dumont 2003). La 

primera como Steady State, la cual se refiere a murciélagos que se alimentan de 

especies vegetales con producción constante. La segunda es conocida como Bing 

Bang, y se refiere a especies que se alimentan de plantas que producen flores y frutos 

de una manera abundante, limitada en el tiempo y dispersa en el espacio (Gentry 

1974; Dumont 2003).  

Este tipo de estrategias ha llevado a dividir a los murciélagos frugívoros en dos 

tipos: los sedentarios, que conforman territorios con rangos de hogar pequeños. El 

segundo grupo corresponde a frugívoros nómadas, altamente diversos en el trópico, 

con rangos de hogar amplios (Dumont 2003; Moussy et al. 2013). 

Refugios y tiendas  

Los refugios son determinantes en la evolución de los murciélagos (Kunz 1982); 

refugios diurnos determinan diferentes tipos de asociación, que influyen en la 

estructura social, favoreciendo uno u otro sistema de agrupamiento y apareamiento 
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(Mccracken y Wilkinson 2000). Las especies que usan refugios efímeros o expuestos 

a través del año en hábitats estacionales pueden necesitar migrar ante condiciones 

desfavorables (Fleming y Eby 2003; Popa-Lisseanu y Voigt 2009; Moussy et al. 

2013). Se ha evidenciado que murciélagos que mantienen refugios a través del 

tiempo, presentan mayor cohesión social y son sedentarios. Contrariamente, 

murciélagos que utilizan una amplia gama de refugios dispersos en el espacio-tiempo 

podrían beneficiarse de un comportamiento más nómada (Fleming y Eby 2003).  

Se plantea la hipótesis de que las especies de murciélagos con mayor tendencia a 

la dispersión, son aquellas que utilizan diferentes tipos de refugios, dispersos en el 

espacio y en el tiempo, tienen una baja tendencia y poco marcada al establecimiento 

de relaciones sociales de largo plazo. Ante un panorama de pérdida de bosques 

primarios o cambios en la vegetación, podría aumentar o disminuir la distribución 

de las plantas utilizadas en las tiendas construidas por algunos géneros de 

murciélagos, influenciando los patrones de movimiento a nivel de especie y grupo 

funcional. 

Más del 50 % de la vida del murciélago se lleva a cabo en sus refugios, lo cual 

hace que estos sean un recurso determinante en su supervivencia, reproducción, 

desarrollo e interacciones sociales (Kunz y Lumsden 2003).Adicionalmente, se ha 

evidenciado que hay limitaciones morfológicas y fisiológicas que determinan esta 

relación, y a su vez, esta puede afectar las dinámicas ecológicas en las que participan, 

y los patrones distribución (Rodríquez-Herrera et al. 2007). 

Diecisiete especies de murciélagos neotropicales usan tiendas (familia: 

Phyllostomidae), donde se encuentran especies especialistas de tiendas y otras que 

utilizan diferentes tipos de refugios (Ortega y Castro-Arellano 2001). De las 17 

especies neotropicales, 16 pertenecen a la familia Stenodermatinae (géneros: 

Artibeus, Dermanura, Vampyressa, Uroderma, Ectophylla, Mesophylla y 

Platyrrhinus) y una a la familia Carollinae (Rhinophylla pumilio). Estos murciélagos 

son principalmente frugívoros y pesan entre 6 y 50 g (Parker-Shames y Rodríguez-

Herrera 2014). 

Existen cerca de 77 especies de plantas cuyas hojas son modificadas para la 

construcción de tiendas, donde la gran mayoría son nativas del neotrópico. Las 

familias de plantas más utilizadas en la construcción de refugios corresponden a las 

familias Araceae y Arecaceae (palmas). Un gran porcentaje de las plantas utilizadas 

para la construcción de tiendas son monocotiledóneas y un 20 % son epífitas, 

representadas principalmente en el bmh-P y en menor grado en el bp-P y hasta el bp-

MB. En este proceso, se ha evidenciado que la selección de los individuos utilizados 

para la construcción de refugios presenta varios requerimientos, donde se incluye la 

especie, el tamaño, la forma y el micro hábitat circundante (Rodríquez-Herrera et al. 

2007). 
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Tabla 2. Tipos de tiendas definidos por Kunz y colaboradores (1994), donde se resumen sus principales 

características, las especies de murciélagos que las utilizan y algunas plantas utilizadas para su construcción 

Tipo de 

tienda 

Características Murciélagos Plantas 

Cónica Arbustivo, inversión alta de 

tiempo, corte de varias hojas para 

hacer una sola tienda. 

U.b y P.h Potalia turbinata, 

Ardisia brenesii 

Sombrill

a 

Arbustivo y como su nombre lo 

dice en forma de una sombrilla.  

A.j, D.w, U.b, V.n 

 

Cryosophila guagara, 

Carludovica palmata, 

Cecropia insignis 

Pinnada Arbustivo (hojas de palmas 

grandes), tienda ventilada 

U.b, Um,  A.j Palmas  

Apical Epifitas (Sub-dosel, sotobosque), 

hierbas terrestres y arbustos 

inversión baja de tiempo. 

A.j, D.p, D.t, D.w, M.m, 

U.b, V.t, D.a, D.c, D.gn, 

D.g, R.p  

Philodendron 

jodavisianum, 

Heliconia 

Bífida Sotobosque  de bosques maduros 

(comunes), los cortes llevan a la 

unión de los ápices,  

D.w, U.b, M. m 

D.c, U.m, R.p 

Geonoma congesta, 

Astrocaryum 

sp., (Asplundia 

sleeperae 

Paradoja Sotobosque,  U.b, D.c, M.m, R.p Musa acuminata 

Bote 

invertido 

Sotobosque, inversión alta de 

tiempo  

D.p, D.w, E.a, U.b, D.a, 

D.c, R.p  

Heliconia, 

Ishnosiphon 

inflatus, 

Musa paradisiaca 

Bote/Api

cal 

Arbustivo, es la mezcla de dos 

tipos de tienda,  

A.j, D.w, V.n, V.t, V.p  Pentagonia donnell-

smithii 

Philodendrum 

Nota: Abreviaturas de las especies de murciélagos: D.a= Demanura anderseni; D.c= D. cinereus; 

D.g= D. glaucus; D.gn= A. gnomus; D.t= D. toltecus; D.w= D.watsoni; A.j= A. jamaicensis; A.p= A. 

phaeotis; E.a= Ectophylla alba; M.m= Mesophylla macconnelli; Ph= Platyrrhinus helleri; R.p= 

Rhinophylla pumilio; U.b= Uroderma bilobatum; U.m= U. magnirostrum; V.n= Vampyressa 

nymphaea; V.p= V. pusilla; V.t= V. thyone. 

Fuente: Rodríguez et al. (2007). 

 

Posiblemente, el uso o construcción de tiendas puede darle al murciélago un 

beneficio evolutivo que ha permitido mantener dicho comportamiento (Rodriguez-

Herrera et al. 2015). Dentro de los beneficios del uso de las tiendas se reconoce la 

protección contra la lluvia y el sol, regulación de la temperatura corporal, 

disminución de parásitos, protección contra depredadores y selección sexual (Brooke 

1990). Los murciélagos que construyen tiendas pueden ser considerados como 

especialistas al recurso, dado que estas especies pueden utilizar unas pocas especies 

de plantas (Rodríquez-Herrera et al. 2007).  

 

Adicionalmente, ocho de las especies neotropicales no han sido encontradas 

utilizando otro tipo de refugio distinto a las tiendas y restringidas a unas pocas 
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especies vegetales, donde se reconoce que estas especies se alimentan casi que 

exclusivamente de plantas de bosques maduros o en etapas tardías de sucesión a nivel 

tropical (Rodríquez-Herrera et al. 2007). En este contexto, estas especies son piezas 

claves de los procesos de regeneración del bosque, donde se ha evidenciado que 

dispersan semillas de especies de bosques maduros y pueden generar en el suelo bajo 

la tienda, bancos de semillas que potenciarán la capacidad de regeneración (Melo et 

al. 2009). 

 

Redes mutualistas 

Las redes mutualistas exploran las relaciones, conexiones e interdependencia 

entre las especies, donde las interacciones se refieren a las conexiones y los nodos a 

las especies (Bascompte y Jordano 2007). En este contexto, se reconoce que las 

interacciones entre las especies son responsables de su alta diversidad. Por ejemplo, 

especies de fauna que consumen néctar y polinizan plantas con flor son mucho más 

diversas que sus grupos hermanos (Dodd et al. 1999) y se ha reconocido que cerca 

del el 90 % de las plantas tropicales son dispersadas por la fauna (Jordano 2000). En 

este contexto, y para comprender los impactos del CC sobre la biodiversidad, se 

recomienda un abordaje desde el punto de vista de las redes mutualistas. 

Lo anterior, se fundamenta en el hecho de que las redes complejas presentan 

propiedades estadísticas similares, donde una arquitectura común sigue patrones 

similares y la estructura de la red determina la robustez de la misma (Bascompte y 

Jordano 2007). Es así, que las redes mutualistas son mucho más heterogéneas que lo 

esperado por el azar, patrones como: 1) Patrón anidado: la probabilidad de encontrar 

una especie en un hábitat se correlaciona positivamente con la presencia de otra 

especie. 2) Patrones aleatorios: La probabilidad de presencia de una especie no se 

correlaciona con la presencia de otra y 3) En tablero de ajedrez: la presencia de las 

especies es alternada entre sitios, donde la probabilidad de ocupación de una especie 

se correlaciona negativamente con la de otra (Almeida-Neto et al. 2008; Cardona et 

al. 2012). Se ha evidenciado que las interacciones planta-animal son altamente 

anidadas (Bascompte y Jordano 2007): 

1. Grupo de plantas y animales generalistas que interactúan entre ellos, donde se 

evidencia redundancia funcional y alta capacidad de amortiguamiento del 

sistema. 

2. Existencia de asimetrías a nivel de la especialización, especialistas tienden a 

interactuar con las especies más generalistas, lo cual podría llevar a la 

homogenización ante la pérdida de diversidad. 

Procesos poblacionales como la extinción y colonización, la diferencia regional 

de abundancia, el arribo de especies favorecido por una u otra condición, el uso de 

hábitats específicos, la tolerancia selectiva al medio ambiente y la diversidad de 
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hábitats (Ulrich et al. 2009). Adicionalmente, las redes mutualistas al exponer 

patrones comunes en la naturaleza, se reconocen como un buen marco de análisis 

para explorar los efectos del CC en la biodiversidad (Wright et al. 1997). 

Resultados 

 Se ratifica el valor de medir covariables relevantes que permitan generar 

información sobre la probabilidad de detección. Para este caso, se evidenció que las 

covariables esfuerzo de muestreo y ciclo lunar, afectan de manera diferencial a las 

especies, al incluir esta información se permite corregir las abundancias y de esta 

manera, generar aproximaciones más robustas (Royle 2004). 

 Durante los dos años de toma de datos, se capturaron 54 especies de murciélagos 

que corresponden al 47 % de las especies de estos reportadas para Costa Rica 

(Echeverría 2013). Se capturaron e identificaron 22 especies de murciélagos 

frugívoros estrictos y nueve especies de murciélagos que ocasionalmente consumen 

frutos. Se evidenció que los murciélagos frugívoros trascienden los límites impuestos 

por las zonas de vida, donde la diversidad de los mismos disminuye al incrementar 

la altitud, presentando una zona de mayor diversidad que integra las dos zonas de 

vida de menor elevación (Patterson et al. 1996).  

 En las tierras bajas se encuentra el mayor número de especies raras, así como el 

mayor número de especies que utilizan tiendas. La regla de Rapoport se reconoció 

parcialmente, donde se evidencian especies con distribución restringida tanto en 

zonas bajas como altas, especies distribuidas desde zonas bajas hasta elevaciones 

intermedias, y especies de zonas intermedias hasta tierras bajas (Stevens 1992). Para 

los murciélagos los ámbitos de distribución se relacionan con el nivel de dominancia 

que presentan dentro del ensamblaje. 

 Se reconocieron tres ensamblajes a lo largo del gradiente altitudinal, lo cual se 

relaciona con la variabilidad encontrada al hacer el análisis por zona de vida (Fauth 

et al. 1996). En este contexto, se observó la presencia de un gradiente de tierras bajas, 

con un mayor número de especies raras en el bmh-P, donde la mayor diversidad se 

adquiere en el bp-P, pero no se evidencian diferencias significativas entre las dos 

zonas de vida. En los bp-MB y bp-M decrece rápidamente la diversidad e incrementa 

la dominancia. 

 La condición climática que mejor explica la diversidad en relación con el 

incremento de la elevación es la temperatura (Mccain y Grytnes 2010). Ante los 

escenarios RCP 4.5 de CC, se reconoce una respuesta diferencial a nivel de especie. 

Especies dominantes en los ensamblajes, tienden a incrementar sus abundancias a lo 

largo de su ámbito de distribución. Especies típicas, con abundancias bajas, 

restringirán su rango de distribución, así como sus valores de abundancia en las zonas 

que eran más comunes.  
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 Las especies mencionadas anteriormente, iniciarán un proceso de desgaste 

biótico, ya que evidencian una tendencia a la extinción de los límites de su 

distribución. Aunque no fue posible modelar los patrones de distribución de las 

especies raras, al incrementar de la competencia y el cambio en la distribución de los 

recursos, se prevé que estas presentarán alta tendencia a la extinción (Colwell et al. 

2008; Feeley y Silman 2010) 

 La estructura de las redes mutualistas varía a través del gradiente altitudinal; y se 

reconoce un recambio de especies al incrementar la altitud. Se propone al relacionar 

la composición y estructura de las redes mutualistas, que las especies dominantes en 

las mismas se beneficiarán en el contexto de CC; las especies poco conectadas se 

afectarán negativamente, y para las especies de las cuales no se pudo incluir su 

posición en el contexto de las redes mutualistas, se prevén posibles extinciones y una 

tendencia al desgaste biótico, en especial en el bmh-P (Bascompte y Jordano 2007).  

 Se evidencia que el número de interacción es mayor en el bp-P, que en el bmh-P, 

en relación con el alto número de especies para la segunda zona de vida, elemento 

que respalda el desgaste biótico en zonas bajas y que proyecta que el ensamblaje del 

bp-P será el más estable, al contar con una red claramente anidada que le confiere 

mayor resiliencia. Los ensamblajes de tierras altas presentan menor conectividad, 

mayor vulnerabilidad y una homogenización del ensamblaje de murciélagos.  

 En este contexto y teniendo en cuenta la caracterización que tuvo lugar, se prevé 

que los efectos pueden ser mayores a los modelados, ya que se trabajaron escenarios 

de estabilización al CC (Riahi et al. 2011). Adicionalmente, los patrones de 

distribución de los murciélagos dependerán de los patrones de distribución del 

recurso, donde murciélagos que utilizan tiendas podrán ser seriamente amenazados. 

También, se han reconocido que en las redes mutualistas, los animales son más 

sensibles que las plantas con las que interactúan, donde se proyecta una 

homogenización de los ensamblajes en tierras bajas en función de un desgaste 

biótico, un alto grado de resiliencia en zonas medias, y una mayor homogeneidad y 

baja diversidad en relación con el patrón actual en tierras de mayores elevaciones 

(Schleuning et al. 2016).  

 Mediante este trabajo, se reconoce que los patrones de distribución de las 

especies, la estructura y composición de los ensamblajes y la función que estos 

cumplen en bosques naturales y los sistemas agropecuarios serán afectados en el 

contexto del CC. Esta información es relevante para fortalecer estrategias de 

adaptación que pueden ser articuladas con iniciativas mundiales de mitigación a 

nivel mundial como la meta 20x20 de restauración de tierra degradada. En este 

contexto, se propone la planificación de paisajes multifuncionales y climáticamente 

inteligentes, donde se incremente el área de zonas de protección y se promuevan 

sistemas agroforestales diversificados.  
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Conclusiones 

✓ Es relevante la estimación de la probabilidad de detección para limitar la variabilidad 

evaluada en la investigación observacional sobre biodiversidad. 

✓ Los patrones de distribución de las especies son relevantes para comprender la 

dinámica de los sistemas naturales e intervenidos.  

✓ Las respuestas de los murciélagos al cambio climático son diferenciales entre 

especies y pueden depender de su asociación con las variables climáticas y su 

posición en el ensamblaje o comunidad. 

✓ El desgaste biótico en tierras bajas del GACVM puede ser una posibilidad en el 

contexto del CC, induciendo la homogenización de los sistemas y la pérdida de 

especies. 

✓ Los cambios en los patrones de distribución en el contexto del CC pueden sobrepasar 

las áreas protegidas y se plantea visualizar la movilidad de los sistemas de 

conservación. 

✓ Se reconoce la relevancia de afinar los modelos de distribución de las especies 

incluyendo las redes mutualistas.  

✓ En el contexto de la conectividad funcional, las redes mutualistas presentan 

características que permiten el mantenimiento de la función ecológica del sistema. 

✓ Los murciélagos pueden ser elementos clave en el contexto de restauración y 

fortalecimiento de corredores biológicos. 

✓ Igualmente, estos mamíferos voladores pueden ser un elemento clave en el contexto 

de paisajes multifuncionales. 

✓ Se propone consolidar una propuesta de análisis de sensibilidad para la RELCOM, 

dados sus aportes a lo largo del continente americano.  
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Capítulo 2 

Delimitando el Espacio Ecológico de los Murciélagos Frugívoros en 

Función de Variables Bioclimáticas para Evaluar Efectos Potenciales del 

Cambio Climático en un Gradiente Altitudinal del Caribe de Costa Rica. 
Rodríguez-Rocha, Ma,c., Vílchez-Mendoza, Sa., Rodríguez-Herrera, Bb., Echeverría, J.La & 

BFinegan, Ba. 

a. Centro Agronómico Tropical de Investigación y Enseñanza (CATIE) 

b. Universidad de Costa Rica (UCR) 

c. Fundación Chimbilako 

Resumen 

Los patrones de diversidad son relevantes para comprender las dinámicas de los 

ecosistemas, donde los gradientes altitudinales permiten evaluar efectos derivados 

del cambio climático (CC). El objetivo de este trabajo fue caracterizar los patrones 

de diversidad para murciélagos frugívoros, reconocimiento del espacio ecológico 

delimitado por las variables bioclimáticas y a su vez, evaluar posibles efectos de 

escenarios de CC sobre la distribución potencial de las especies. Los murciélagos 

frugívoros (Familia: Phyllostomidae) se investigaron a través del gradiente 

altitudinal Caribe Villa-Mills (GACVM) en la vertiente Caribe de la zona central de 

Costa Rica. Se analizaron datos de dos estudios separados temporalmente (2012 y 

2016), donde se capturó un total de 1609 murciélagos, de los cuales >90 % fueron 

frugívoros, donde la tasa de captura en 2012 alcanzó 0.59 individuos/horas*red y en 

2016 de 0.66 individuos/horas*red. Se evidencian cambios en los ensamblajes para 

los años de muestreo con variación en las especies, sus abundancias relativas, la 

equitabilidad y la dominancia, los cuales son el resultado de las dinámicas de los 

sistemas naturales y son el reflejo de la dinámica de las redes ecológicas. Se 

evidencia que la zona de estudio presenta una meseta de mayor diversidad que abarca 

dos zonas de vida de baja altitud, correspondiente al bosque muy húmedo pluvial 

(bmh-P) y el bosque pluvial premontano (bp-P). Al incrementar la altitud se 

encuentra el bosque pluvial montano bajo (bp-MB) y el bosque pluvial montano (bp-

M), donde se evidencia una pérdida rápida de la diversidad (K-S: P < 0.05) para los 

murciélagos frugívoros. Se reconoce un efecto de las condiciones abióticas en la 

estructura y composición de los ensamblajes de murciélagos frugívoros, al 

incrementar la altitud disminuye la riqueza y se evidencia un recambio en la 

diversidad y en la funcionalidad de las especies, donde los frugívoros siguen 

persistiendo en las zonas altas del gradiente, lo cual evidencia la resiliencia del grupo 

funcional y el papel potencial ante factores de cambio. Los modelos de distribución 

actual y futura para 11 especies de murciélagos frugívoros para escenarios RCP 4.5 

a 2050, se evidenciaron efectos diferenciados a nivel de especie, donde algunas 
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especies disminuirán su ámbitos de distribución o abundancias, especies que 

mantendrán estables sus ámbitos de distribución, y especies que podrán incrementar 

sus ámbitos de distribución o abundancia, lo cual se proyecta tendrá efecto a nivel 

de red ecológica y sobre el servicio ecosistémico de dispersión de semillas y 

capacidad de regeneración de los bosques. 

Palabras clave: patrones de distribución, gradientes altitudinales, detección 

imperfecta, modelos de distribución, frugívoros, cambio climático, GACVM.  

Abstract 

The diversity patterns of the species are relevant to understand the dynamics of 

natural and intervened systems, where the altitudinal gradients are ecological 

laboratories to address this complexity in order to contribute to the decision making 

and management. The aim of this work was to feature diversity patterns for 

frugivorous bats (Family: Phyllostomidae), to recognize the ecological space 

delimited by bioclimatic variables and to evaluate possible effects of climate change 

scenarios on the potential distribution of species through the Caribean´s Villa Mills 

Altitudinal Gradient in Costa Rica. Data from two studies separated temporarily 

(2012 and 2016) sharing sampling designs with different specific characteristics 

were evaluated. A total of 1,609 individuals were captured, which more than 90% 

corresponded to frugivorous bats, where the capture success in 2012 was 0.585 

individuals / hours / net and 0.656 individuals / hours / net in 2016. Changes in bat 

assemblages features were recognize between sampling years with variation in 

composition and structure, their relative abundances, equitability and dominance 

which are the result of the dynamics of the natural systems and are the reflection that 

the networks dynamic. It is evidenced that the study area has zones with the greatest 

biodiversity that covers two low-altitude life zones, which correspond to the very 

humid pluvial forest (bmh-P) and the Premontane rain forest (bp-P) that have 

diversity characteristics that vary between tropical life zones. The low pluvial 

montane forest and the pluvial montane forests are found by increasing the altitude, 

where it is evidenced the rapid loss of diversity (K-S: P >0.05) of frugivorous bats 

in relation to the increase of altitude. It is recognized an effect of the abiotic 

conditions in the structure and composition of the assemblages of frugivorous bats; 

by the increasing of altitude decreases the richness and there is evidence of variation 

in the species along the gradient, as well as the functional role. It is remarkable that 

fruit bats are still in the high areas of the gradient, which shows the resilience of the 

functional group and the potential role of change factors. Current and future 

distribution models for 11 species of fruit bats using RCP 4.5 scenarios for a time 

window to 2050 showed a differentiated effect at species level, where some species 

will decrease their distribution area and/or abundance, some species will keep their 

distribution areas stable , and species that may increase their distribution and/or 



26 

 

abundance, which is projected to have an effect at the ecological network level and 

will be affect ecosystem service of seed dispersal and forest regeneration capacity. 

Key words: distribution patterns, altitudinal gradients, imperfect detection, 

distribution models, frugivorous, climate change, GACVM. 

Introducción  

Se ha observado una alta capacidad de adaptación y diversificación en 

murciélagos (Teeling 2012). Los murciélagos abarcan una variedad de nicho que 

promueve una alta diversidad (Simmons 1995), en Costa Rica se encuentran por lo 

menos 114 especies, que equivalen a más del 50 % de los mamíferos del país 

(Rodríguez-Herrera et al. 2014). La diversidad de murciélagos incrementa al 

disminuir la latitud y altitud en relación con características abióticas y bióticas 

(Ramos Pereira y Palmeirim 2013). Los murciélagos de la familia Phyllostomidae 

son dominantes en ecosistemas tropicales, con un alto número de especies frugívoras 

(Mantilla-Melluk et al. 2009).  

La dispersión de semillas es un mecanismo clave en la dinámica de los 

ecosistemas, por lo menos 549 especies de plantas son dispersadas por murciélagos 

en el neotrópico (Labova et al. 2009). Actualmente, es necesario manejar los paisajes 

para que estos puedan mitigar y adaptarse ante el CC (Berg et al. 2010), donde es 

relevante la captura de carbono, función que requiere de la sinergias entre dispersores 

naturales (Ripperger et al. 2015). 

Un patrón biogeográfico es el incremento de la riqueza desde los polos hasta el 

Ecuador (Ramos Pereira y Palmeirim 2013). El clima es un factor relevante en la 

conformación de patrones de diversidad (Fine 2015). Se ha propuesto que los 

patrones de riqueza son determinados por los procesos ecológicos y el clima, que 

actúan sobre los procesos biogeográficos y evolutivos, mediante la conformación del 

nicho ecológico (Braunisch et al. 2008; Ramos Pereira y Palmeirim 2013). En 

Chiropteros, hay un efecto del gradiente latitudinal con mayor riqueza de especies 

en los trópicos (Ramos Pereira y Palmeirim 2013). Posiblemente, las zonas tropicales 

son el origen de la gran mayoría de grupos de organismos, en relación con la 

extensión de los ambientes tropicales y estabilidad climática relativa (Mittelbach et 

al. 2007; Fine 2015).  

Por otro lado, los patrones de diversidad pueden ser explicados en su variación 

espacial y temporal mediante gradientes altitudinales (Mccain y Grytnes 2010). En 

este contexto, los gradientes altitudinales son claves para evaluar los determinantes 

de los patrones de biodiversidad (Mccain 2007b; Mccain y Grytnes 2010). Dentro 

de los factores abióticos se encuentra la temperatura, la precipitación, el suelo, el 

área, entre otros, donde la temperatura influencia indirecta y directamente a los 

organismos (Van Der Putten et al. 2010).  
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También se ha propuesto la hipótesis de historia natural relacionada con la 

resiliencia, efecto evidenciado a través de componentes como la tasa de especiación, 

las tasas de extinción, la edad de la taxa y la capacidad de conservación de nicho 

(Mccain 2007a). Además, se evidencia la relevancia de los procesos bióticos, como 

las interacciones ecológicas, los requerimientos fisiológicos, comportamentales y el 

hábitat (Mccain y Grytnes 2010).  

Se ha podido evidenciar que la riqueza de especies de murciélagos es consistente 

con los gradientes climáticos, donde una mayor riqueza a elevaciones intermedias en 

montañas con piedemontes secos (Mccain 2007b) y para zonas con alta 

precipitación, se evidenció una pérdida de la biodiversidad al incrementar la altitud 

(Patterson et al. 1996; Patterson et al. 1998). Adicionalmente, los ámbitos de 

distribución incrementan al incrementar la elevación (Stevens 1992). 

Durante 40 años se han venido evaluando los efectos del CC sobre la 

biodiversidad, y se han evidenciado impactos a nivel de población, especies, 

comunidad y ecosistema (Brown et al. 1997; Parmesan 2006; Parmesan et al. 2013). 

Se reconoce que murciélagos que presentan una relación estrecha con los recursos 

como el refugio pueden ser más sensibles (Scheel et al. 1996). Un estudio de 27 años 

en bosque húmedo tropical mostró que la riqueza de murciélagos se mantuvo en el 

tiempo, con cambios significativos en las abundancias (Laval 2004).  

Es evidente que los patrones biogeográficos de las especies determinan su 

respuesta al CC, especies vinculadas a bajas temperaturas podrían verse muy 

afectadas y se propone la necesidad de integrar en los modelos de distribución 

espacial las características de hábitat (Rebelo et al. 2010). También se han 

documentado los impactos de eventos extremos relacionados con el CC sobre 

procesos como la reproducción, que decrece al incrementar el periodo de sequía 

(Adams 2010).  

En modelos desarrollados en el Sureste Asiático, se observó decrecimiento en la 

riqueza de murciélagos en zonas con alta riqueza, encontrando que entre 3-9 % de 

las especies perderán su nicho ecológico, y que el ámbito de algunas especies es 

beneficiado por la conectividad (Hughes et al. 2012). Se han identificado los factores 

que podrían afectar a los murciélagos ante el CC, como el ámbito, la reproducción, 

comportamiento, competencia, disponibilidad de recurso y capacidad de dispersión 

(Sherwin et al. 2013).  

La temperatura máxima se ha reconocido como la variable más relevante para las 

zonas de maternidad, donde se evidencian cambios geográficos en la distribución de 

las mismas en un estudio llevado a cabo en el norte de los Estados Unidos (Loeb y 

Winters 2013). Al simular la pérdida de agua en contexto de CC, demuestran una 

respuesta específica para murciélagos de desierto con base en su morfología y 
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maniobrabilidad, donde murciélagos menos maniobrables serán más afectados (Hall 

et al. 2016).  

También es importante evaluar la capacidad fisiológica en murciélagos para 

adaptarse al CC, si esta no se da, solo la dispersión permitirá la persistencia de las 

especies. Resultados para murciélagos en sabanas evidencian que en promedio en 

2050, los murciélagos podrán encontrar condiciones climáticas similares a las 

actuales a 281km de su ámbito de distribución actual. Si los murciélagos no son 

capaces de dispersarse o no son capaces de adaptarse, el 31.6 % de las especies 

perderá el 80 % de la distribución actual y por lo menos cinco especies perderán 98 

% de su ámbito.  

Los nichos térmicos de las especies de zonas bajas son más estrechos que los de 

las especies de zonas altas, en función de la competencia intra e inter específica. En 

este contexto, las especies de zonas bajas podrían desplazar sus ámbitos de 

distribución a zonas de mayor altitud, llevando a un desgate biótico en las zonas más 

bajas, incrementando la competencia con especies de zonas medias-altas y llevando 

a la disminución poblacional de los especialistas de altura (Colwell et al. 2008; 

Feeley y Silman 2010).   

Los impactos del CC pueden afectar a las especies incluso dentro de áreas 

protegidas, donde se hace relevante la gestión de elementos de conectividad que 

incrementen la resiliencia de los sistemas y permitan la dispersión (Blake y Loiselle 

2015; Feeley y Silman 2016; Fung et al. 2016; Watson et al. 2016). A su vez, se ha 

reconocido que la pérdida de fauna disminuye la capacidad de los sistemas naturales 

e intervenidos para capturar carbono, en especial en el bosque húmedo tropical, ya 

que la mayor proporción de especies vegetales es dispersada por la fauna (Bello et 

al. 2015; Poorter et al. 2015; Osuri et al. 2016; Wheeler et al. 2016). En este contexto 

y a lo largo del GACVM, el objetivo es delimitar el espacio ecológico de los 

murciélagos frugívoros en función del nicho fundamental (variables bioclimáticas) 

y a su vez, modelar el efecto de escenarios RCP 4.5 para 2050 sobre las especies.  

Métodos 

Área de estudio 

Este estudio se realizó a lo largo del GACVM, dicho gradiente altitudinal se 

reconoce y estable en el contexto del proyecto CLIMIFORAD para la gestión 

ambiental frente al CC cuyo objetivo principal es “Contribuir al proceso de 

adaptación regional al cambio climático por medio de un mayor conocimiento de sus 

impactos sobre ecosistemas forestales de alta montaña, y a través del desarrollo de 

herramientas que permitan una mejor gestión forestal en el contexto del cambio 

climático”.  
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El proyecto CLIMIFORAD establece un sistema de 32 parcelas de vegetación 

entre los 300-3.000 msnm. Estas parcelas de vegetación se establecieron en zonas de 

conservación, incluyendo Parques Nacionales (Tapantí-Macizo de la Muerte y 

Barbilla), la Reserva de Vida Silvestre la Marta e iniciativas de conservación privada 

como la Finca Esperanza en Atirro y la Reserva Biológica Copal (Mapa 1). Dicho 

gradiente se encuentra ubicado entre punto de menor altitud (361 msnm): X=560456 

y Y=1102008, y punto de mayor elevación (3.000 msnm): X= 519474 y Y=1063401. 

Diseño de muestreo 

La presente investigación se desarrolló bajo la resolución SINAC-SE-CUS-PI-R-

004-2016 otorgada por el Ministerio de Energía y del Ambiente de Costa Rica y 

previo a la fase de campo, se revisó la colección de murciélagos del Museo de 

Historia Natural de la UCR. En el contexto de las parcelas de vegetación del 

GACVM se utilizaron dos grupos de datos: el primero corresponde al trabajo de 

Echeverría (2013), donde se seleccionan 28 unidades de muestreo (UM) de 

murciélagos a lo largo del GACVM, dispuestas en cuatro Zonas de Vida (ZV), con 

siete UM/ZV y dos noches seguidas que se utilizaron como réplicas temporales por 

UM, obteniendo un total de 56 noches de muestreo entre los meses de febrero a 

agosto de 2012.  

El segundo grupo de datos corresponde a muestreos en 2016, donde se 

seleccionaron 16 unidades de muestreo (UM) de murciélagos a lo largo del GACVM, 

dispuestas en tres ZV más una UM en la ZV de mayor altitud, con cinco UM por ZV 

y tres noches de muestreo separadas mínimo un mes e implementadas como réplicas 

temporales por UM, obteniendo un total de 48 noches de muestreo entre los meses 

de marzo a julio de 2016. Las características generales de las ZV se describen en el 

Tabla 3.  

 
 

Tabla 3. Zonas de Vida y las condiciones que las definen a lo largo del GACVM 

Unidades de Análisis 

(ZV) 

Altura (msnm) Temperatura media 

anual (°C) 

Precipitación 

anual (m3) 

Bosque muy húmedo 

premontano (bmh-P) 

300-800  23.93 ± DS: 0.37 3666.9 ± DS: 124.3 

Bosque pluvial 

premontano (bp-P) 

850-1380  20.3 ± DS:1.46 3551.7± DS: 758.5 

Bosque pluvial montano 

bajo (bp-MB)  

1400-2400  15.9 ± DS: 2.23 4119.3 ± DS: 

1042.4 

Bosque pluvial montano 

bajo (bp-M) 

2600-3000  11.4 ± DS: 0.71 2462.1 ± DS: 83.0 

 

Las UM y ZV se seleccionaron a través del gradiente altitudinal entre los 360-

3000 msnm y con una separación lineal mínima de 500 metros una de la otra. El 
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esfuerzo de muestreo desarrollado durante el 2012 equivalió a 1.344 horas/red, 

mientras que el esfuerzo de muestreo desarrollado durante 2016, equivalió a 1.255,5 

horas/red, para un total de 2600 horas/red integrando los dos años de muestreo.  

 
Figura 1.  Zona de estudio y disposición de las unidades de muestreo y el CP1 de las variables 

bioclimáticas a lo largo del GACVM. 

Trabajo de campo 

Durante el año 2012, el esfuerzo de muestreo por noche fue casi constante, con 

cerca de 24 horas/red/noche. En el año 2016, las condiciones climáticas fueron 

bastante variables y el esfuerzo de muestreo medio por noche fue de 26.07 (DS: ± 

6.88) horas/red/noche. Se instalaron redes de niebla de 6 y 12 metros en transectos, 

utilizando caminos que propician la movilidad de especies de murciélagos y tratando 

de llevar acabo las capturas en torno a la luna nueva. A través de las redes de niebla, 

se capturan especialmente murciélagos de la familia Phyllostomidae (Gannon 2011). 

Para los murciélagos se tomaron medidas morfológicas, el peso, la coloración del 

pelaje, el estado reproductivo, la edad, para su identificación. Todos los individuos 

fueron determinados a nivel de especie (Timm et al. 1999; Laval y Rodríguez-H 

2002; Rodríguez-Herrera et al. 2014). 

 

Los murciélagos frugívoros se clasificaron para el interés de la investigación de 

la siguiente manera: 1. Frugívoros estrictos de sotobosque (géneros Carollia y 

Sturnira), 2. Frugívoros estrictos de Dosel (Tribu: Ectophyllina) los cuales a su vez 

se dividieron en murciélagos con evidencia de uso de tiendas y murciélagos sin 

evidencia de uso de tiendas (Kunz 1982; Rodríquez-Herrera et al. 2007; Labova et 

al. 2009) y frugívoros oportunistas  (subfamilia: Glossophaginae y Phyllostomidae). 
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Tabla 4. Covariables medidas durante la fase de campo 2012 y 2016 

Co-variable Detalle Tipo de 

variación  

Esfuerzo de 

Muestro (EM). 

EM = (# de redes * longitud * 

horas)/12 metros. 

Entre UM 

y réplicas. 

Porcentaje de 

luna en fecha 

de muestreo. 

El % de luna que se evidencia durante 

la fase solar de medición. 

Entre UM 

y réplicas. 

Cobertura de la 

vegetación. 

Método del densitómetro esférico. 

(Matteucci & Colma 1982).  

Entre UM  

Ancho de 

Transecto. 

Medición con un decámetro en 

metros.  

Entre 

UM. 

Variables 

bioclimática  

Descargadas de WoldClim: 

http://www.worldclim.org/  

Entre 

UM. 

Análisis de datos  

Se presenta un análisis descriptivo de los datos obtenidos, se evalúa el ámbito de 

distribución de las especies en relación con la regla de Rapoport (Stevens 1992). 

Adicionalmente, se explora la relación entre la riqueza de especies y la altitud para 

evaluar los patrones de diversidad propuestos (Mccain y Grytnes 2010) a través de 

regresión lineal. Se construyeron curvas de rarefacción que permiten interpolar y 

extrapolar la relación entre el esfuerzo de muestreo y la riqueza obtenida por ZV 

(Chao et al. 2014).  

 

Adicionalmente, se calcularon los números de Hill (q=0, q=1, q=2) o números 

efectivos de especies que se caracterizan por estandarizar el esfuerzo de muestreo en 

función de la complementariedad del muestreo. Los números de Hill son una familia 

unificada de índices de diversidad, que incorporan la abundancia relativa, obedecen 

a un principio de replicación y son expresados en unidades de un número efectivo de 

especies (Chao et al. 2014), se utilizaron los paquetes iNEXT y ggplot (Hsieh et al. 

2016).  

 

Consecutivamente, se construyeron curvas de rango-abundancia por ZV para los 

datos integrados de 2012 y 2016, y se desarrolló un test de Kolmogorov-Smirnov 

para pares de ZV con un nivel de significancia del 0.05, a través de los paquetes 

Vegan y BiodiversityR (Oksanen et al. 2015; Hsieh et al. 2016). También se llevó a 

cabo un análisis de conglomerados para evaluar la conformación de ensamblajes de 

murciélagos a lo largo del gradiente y se identificaron las especies indicadoras de 

cada uno de eso grupos con una prueba de significancia de P<0.05. 

 

Se llevó a cabo un análisis de componentes principales (ACP) en Infostat, donde 

se ubicaron las UM en el espacio de las variables bioclimáticas para generar una 

http://www.worldclim.org/
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primera exploración de la distribución potencial de las especies a lo largo del 

gradiente altitudinal, para los murciélagos en función del espacio multidimensional 

de variables climáticas (Di Rienzo et al. 2011).  

 

Para modelar la distribución de 11 especies de murciélagos frugívoros se ajustó 

un modelo multivariado de ordenación aditiva (CAO) utilizando las 19 variables 

climáticas de WorldClim como variables predictoras (Yee 2006). Debido al mayor 

número de variables predictoras que observaciones (UM), se procedió a utilizar los 

primeros tres ejes de un análisis de componentes principales construido con las 19 

variables bioclimáticas. Poisson fue la distribución empleada para modelar los 

conteos de murciélagos con en el paquete VGAM (Oksanen et al. 2015).  

 

Previo a ajustar el CAO, las abundancias fueron corregidas por detección, 

utilizando covariables de hábitat como esfuerzo de muestreo, porcentaje de luz para 

la fecha de muestreo y temperatura mediante modelos N-Mixtos (Royle 2004), la 

función usada fue Pcount disponible en la librería Unmarket (Fiske y Chandler 

2011). Finalmente, con los resultados de los modelos de distribución de especies se 

construyeron mapas de predicción de cada una de las especies modeladas, para esto 

se utilizó las librerías Raster y Maptools (Hijmans, 2016)  e implementando 

escenarios de cambio climático RCP 4.5 para una ventana de tiempo a 2050, se 

modeló la distribución potencial (Thomson et al. 2011; Van Vuuren et al. 2011).  

 

Resultados 

Caracterización de la comunidad de murciélagos 

Durante el año 2012 se capturaron 786 individuos para 41 especies y durante 

2016, se capturaron 823 individuos para 42 especies, con un total de 54 especies 

murciélagos y 1609 individuos para la sumatoria de los años. La tasa de captura en 

2012 alcanzó 0.585 individuos/horas*red y para 2016 se alcanzó 0.656 

individuos/horas*red. La familia mejor representada fue la Phyllostomidae con el 92 

% de las capturas, seguida de la familia Vespertilionidae (7 spp) con el 6 % de las 

capturas, la familia Moormopidae (1 spp) con el 1 % de las capturas y las familias 

Emballoniridae (2 spp) y Thyropteridae (1 spp) con 0.5 % de las capturas cada una. 

 

La familia Phyllostomidae fue representada por 1494 individuos y 43 especies, 

que equivalen al 90 % de los individuos capturados para todo el muestreo, de las 

cuales 1453 individuos (90 % de las capturas) corresponden a murciélagos que se 

alimentan de frutas y que presentaron 35 especies. Para los murciélagos frugívoros 

especialistas y oportunistas se capturaron siete especies solo representadas en 2012 

y ocho especies solo para 2016. Se evidenciaron cambios en las abundancias 

relativas entre los periodos de muestreo (Tabla 5 y Anexo 1). 
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Tabla 5. Información general sobre los murciélagos capturados para el año 2012 y 2016 por ZV, incluyendo el 

número de individuos, los individuos por gremio, la riqueza de especies y las especies con evidencia de uso de 

tiendas 

Muestra/ZV Diversidad Individuos/gremio  

Especies que utilizan 

tiendas Año ZV 
# 

ind. 

# 

spp 
C FN 

FN-

T 
FS H I N 

2012 

bmh-

P 
134 22 2 3 53 46 1 14 15 

6:A. jamaicensis, 

D.phaeotis, D.watsoni, 

P.helleri, V. nymphaea, V. 

thyone 

bp-P  274  26 0 53 95 93 3 12 14 

7:A. jamaicensis, D. 

phaeotis, D. tolteca, 

D.watsoni, M_macconnelli, 

P. helleri, V. thyone 

bp-

MB 
 263  15 0 44 20 137 0 48 14 2: D. tolteca, E. hartii 

bp-M  115  7 0 2 0 94 0 13 14 0 

2016 

bmh-

P 
 321  31 0 13 139 114 1 15 39 

9:A.jamaicensis, D. 

phaeotis, D. tolteca, 

D.watsoni, E. alba, M. 

macconnelli, P. helleri, V. 

nymphaea, V. pusilla 

bp-P  272  27 0 12 87 133 4 10 26 

7: A. jamaicensis, D. tolteca, 

D.watsoni, E. hartii, P. 

helleri, V. nymphaea, V. 

pusilla  

bp-

MB 
 213  22 0 21 17 113 2 31 129 

3: A. jamaicensis,D. tolteca, 

D.watsoni 

bp-M  17  5 0 1 0 14 0 1 1 0  

Nota: Gremios: C=Carnívoro, N=Nectarívoro, FN=Frugívoro nómada, FN-T=Frugívoro nómada que 

utiliza tiendas, FS=Frugívoro sedentario, I=Insectívoro, N=Nectarívoro, H=Hematófago. 

 

Se determinó el ámbito para las especies de murciélagos frugívoros referido a la 

distancia entre el punto menor y mayor donde se registra la especie, dichos puntos 

se determinaron al promediar el valor registrado para el estudio y el valor registrado 

en la literatura (Figura 2). 
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Figura 2. Patrones de distribución y su relación con la regla de Rapoport & Stevens (1982, 1992) 

Bajo el gradiente evaluado, a medida que aumenta la temperatura disminuye la 

riqueza de murciélagos a partir de los 1700 msnm (Figura 3). 

 
Figura 3. Patrón de diversidad que relaciona la riqueza de especies con la altitud, donde se discriminan 

los datos obtenidos para 2012 y 2016. 
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Esfuerzo de muestreo y características de diversidad de las zonas de vida 

Las curvas de acumulación de especies muestran tres grupos diferenciados en 

cuanto a la riqueza acumulada para comparar las características de los ensamblajes 

al esfuerzo de muestreo menor, así como una extrapolación para comparar las 

características de los ensamblajes cuando se capturaron 600 individuos por ZV. 

Empezando desde las tierras bajas con curvas de rarefacción bmh-P y bp-P, donde 

se observa que la riqueza de especies se comporta de la misma manera. Un segundo 

grupo compuesto por las tierras medias bp-MB de menor riqueza y claramente 

diferenciado del tercer grupo de tierras altas bp-M, que registró la menor riqueza de 

murciélagos. 

 

Al tener en cuenta los resultados de la extrapolación, se evidencia que en el bmh-

P se logró capturar 27 especies de las 30 que son estimadas por el modelo, obteniendo 

una cobertura de las capturas del 90 % para bp-P, la extrapolación evidencia que se 

capturaron 29 especies de las 30 estimadas con una cobertura del 97 %, para el bp-

MB la extrapolación muestra que se capturó el 100 % de las 17 especies estimadas. 

Finalmente, el bp-M para el cual se capturaron cuatro especies, muestra que se 

capturó el 100 % de las esperadas al incrementar el esfuerzo de muestreo (Figura 4).  

 
Figura 4. Curvas de rarefacción basadas en interpolación-extrapolación para las zonas de vida, para las 

muestras por UA con cerca de 600 individuos que se esperarían capturar. 

Dominancia, equidad y rareza  

La riqueza de especies estimada mostró diferencias entre las ZV; bmh-P y bp-P 

obtienen la mayor riqueza de murciélagos, mientras que bp-MB mostraron menor 

riqueza, pero mayor riqueza que bp-M corroborando el gradiente de diversidad 

(Figura 5). 
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Figura 5. Índices de Hill en función de las zonas de vida: A). Riqueza estimada de especies, B). Entropía 

de Shannon y C). Índice de Simpson. 

Las curvas de rango abundancia muestran que el bmh-P y el bp-P no presentan 

diferencias significativas mediante una prueba pareada de Kolmogorov-Smirnov 

(D=0.114, P=0.976) y a su vez estas ZV mostraron diferencias con las otras dos 

zonas de vida (D=0.343, P=0.033 y D=0.714, p= 0.000035), finalmente, las zonas 

de vida bp-MB y bp-M mostraron diferencias entre sí en las distribuciones que 

presentan (D=0.371, p=0.016).  

 

En primer lugar, el bmh-P y el bp-P no presentan diferencias significativas, pero 

evidencian diferencias en cuanto a la distribución de las especies en el ensamblaje, 

cambios en la dominancia y las especies raras. Las dos ZV muestran la presencia de 

varias especies de frugívoros dominantes, que cambian para cada ZV (Figura 6). 

 

 
Figura 6. Curvas de Rango-Abundancia donde se grafica el log10 de la abundancia corregida por el esfuerzo de 

muestreo en función de categorías asignadas para las especies, desde las más dominantes hasta las raras, esto para 

los murciélagos frugívoros. 
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Comparación entre ensamblajes 

Los sitios se agruparon en tres grandes grupos según la composición de especies 

registradas; se definen tres ensambles 1, 2-1 y 2-2. A su vez dentro del ensamble 2 

hay una separación en dos grupos (Figura 7). Las especies más asociadas al ensamble 

1 son A. jamaicensis, A lituratus, C. castanea, C, perspicillata, C. sowelli, D. phaetis, 

D. watsoni, G. soricina, H. underwoodi, L. robusta,  P. helleri y V. nymphaea. En 

cambio en el ensamble 2 se encuentran asociadas las especies A. geoffrogy, D. 

azteca, D. tolteca,  S. lilium, S. ludovici y S. mordax. 

 
Figura 7. Conglomerado de las parcelas de muestreo basado en la composición de especies, ponderado 

por las capturas. 

Se reconoció que el bmh-P presenta el mayor número de especies indicadoras, 

seguido por el bp-MB y el bp-P, y finalmente, el bp-M no presenta especies de 

murciélagos indicadoras (Tabla 6).   

 
 

Tabla 6. Especies de mayor valor indicador según las zonas de vidas. 

Zona de vida 
Especie VI p 

bmh-P 

A. lituratus 0.67 0.03 

C. castaneda 0.68 0.02 

C. perspecillata 0.74 0.01 

C. sowelli 0.61 0.04 

Ensamble 1

Ensamble 2-1

Ensamble 2-2

0.00 1.24 2.47 3.71 4.95

bmh-P1

bp-P2

bmh-P7

bmh-P2

bmh-P3

bp-P6

bmh-P4

bmh-P6

bmh-P5

bp-P1

bp-P7

bp-M1

bp-M2

bp-MB2

bp-MB6

bp-MB7

bp-MB1

bp-P5

bp-P4

bp-MB4

bp-P3

bp-M3

bp-M7

bp-M4

bp-M6

bp-MB3

bp-M5

bp-MB5

Ward

Distancia: (Bray-Curtis)

Ensamble 1

Ensamble 2-1

Ensamble 2-2
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D. phaeotis 0.7 0.01 

D. watsoni 0.76 0.01 

L. robusta 0.74 0.02 

V. nymphaea 0.73 0.01 

bp-P 
A. jamaicensis 0.74 0.01 

P. vittatus 0.88 0.01 

bp-MB 

D. azteca 0.91 0.01 

S. ludovici 0.68 0.04 

S. mordax 0.78 0.01 

 

Distribución potencial de los murciélagos en el espacio multidimensional de las 

variables bioclimáticas 

 

 
Figura 8. Ubicación de las parcelas de estudio en el espacio de las variables bioclimáticas.  Los dos 

primeros ejes explican 90.48 %. 

El ACP define un gradiente climático a lo largo de los ejes; donde el CP1 separa 

las parcelas bp-M principalmente por ser sitios con mayor estacionalidad de la 

precipitación y menores temperaturas promedios anuales. En cambio, las parcelas 

bmh-P y bp-P son sitios menos estacionales en precipitación, mayores temperaturas 

promedio anuales, más estacionales en temperatura, y una mayor isotermalidad, así 

como mayor precipitación. Por otro lado, el CP2 con menor variación, separa a 

parcelas bp-MB con mayores precipitaciones acumuladas anuales, mayor 
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isotermalidad, menor temperatura promedio anual, mientras que bp-P y bmh-P 

corresponden a menor precipitación acumulada, mayor temperatura y estacionalidad 

de la temperatura (Figura 8).  

 

Modelos de distribución de las especies 

Probabilidad de detección  

Para la mayoría de especies seleccionadas se evidenció un efecto del EM en la 

probabilidad de detección, donde al incrementar el esfuerzo de muestreo incrementa 

la detección de las especies. Este patrón no se hizo evidente para D. tolteca y 

tampoco se evidenció un efecto del % de luna sobre su probabilidad de detección. 

Adicionalmente a la falta de efecto del porcentaje de luna evidenciado para D. 

tolteca, también se evidenció en la probabilidad de detección para A. lituratus y C. 

sowelli. Con la probabilidad de detección de las especies se procedió a obtener un 

estimado corregido por detección de las abundancias de las especies. En el Anexo 3 

se incluye una tabla que describe las covariables y los modelos de distribución que 

fueron empleados.  

 

Las especies se distribuyen de forma diferencial a través del gradiente climático, 

especies como D. watsoni, C. perpicillata y A. lituratus muestran su óptimo de 

abundancias en tierras bajas, seguidas de especies de tierras medias como P. vittatus, 

A. jamaicensis y D. tolteca y finalmente, especies de tierras altas como S. ludovici 

(que tiene un rango de distribución amplio), D. azteca y S. mordax, los dos últimos 

con rasgo de distribución restringido en las zonas altas.  

 

Como se indicó en los métodos, al tener un mayor número de variables 

predictoras que observaciones, se utilizaron los tres primeros ejes de un ACP 

construido con las 19 variables bioclimáticas. Se seleccionaron 11 especies, y se 

generó para cada una el modelo de distribución en relación con los componentes 

principales que absorben la variabilidad de las variables bioclimáticas mediante la 

variable latente. Esto permitió reconocer los óptimos de distribución de las especies, 

donde se alcanzan los mayores valores de abundancia corregida por probabilidad de 

detección. Los pesos de los componentes principales se dieron así: el componente 

principal 1= 0.25765, explica la distribución de las especies de zonas altas y el 

componente principal 2= -0.16541 y el componente principal 3 = -0.13610, la 

distribución de las especies de zonas bajas.  
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Tabla 7. Índice de valor de importancia para las especies seccionadas para modelar su distribución. 

Especie Óptimo 
Máximo 

abundancia 
Altura 

óptima msnm 

A. cultrata 0.84766 13 1165 

A. geoffrogy 0.8471 13 2020 

A. jamaicensis -0.09032 14 696 

A. lituratus NA NA 631-696 

C. perspicillata -0.85678 12 391 

D. azteca NA NA 2380 

D. tolteca 0.38421 7 1323 

D. watsoni -0.86416 45 391 

P. vittatus -0.29022 13 1165 

S. ludovici 0.04713 16 1165-2677 

 

 

 
Figura 9. Distribución de las especies de murciélagos basadas en el espacio multidimensional del clima. La 

figura muestra los óptimos de mayor abundancia y su tolerancia al gradiente. 

La Figura 9 muestra que las especies D. watsoni, C. perspicillata, A. lituratusy A. 

jamaicensis pueden estar presentes a elevaciones más bajas que no fueron objeto del 

muestreo. Para P. vittatus, S. ludovici, A. cultrara y A. geoffroyi presentan óptimos 

y límites definidos de tolerancias ambientales.  Por otro lado, para D. azteca, y D. 
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tolteca, podrían presentar un rango de distribución a mayores alturas, donde con base 

en la literatura esto es más probable para D. azteca.  

Distribución potencial actual y futura para las especies de murciélagos 

Finalmente, se construyeron los modelos de distribución actual y futura para 

escenarios optimistas de CC (horizonte 2050 RCP 4.5). De las 11 especies para las 

que se modeló la distribución actual y futura, siete mostraron disminución en su 

ámbito de distribución y las restantes cuatro incrementaron su ámbito (Tabla 8).   

  

Los frugívoros oportunistas del género Anoura sp disminuyen sus ámbitos de 

distribución y las abundancias, restringiendo la distribución de las dos especies cerca 

de los 2000 msnm, y las dos especies presentan un patrón similar de distribución. El 

murciélago A. jamaicensis prácticamente desaparece en el bmh-P y el bp-MB e 

incrementa su abundancia y presencia en el bp-P, donde posiblemente incrementará 

su abundancia y movimiento en el área de amortiguamiento.  

 

Para A. lituratus se reconoce un incremento en su abundancia en el bmh-P y en 

la parte baja del bp-P, posiblemente ocupando el nicho ecológico que deja A. 

jamaicensis con la cual presenta cierto grado de hibridación y alta competencia. 

Carollia perpicillata incrementará su ámbito de distribución, así como los valores 

de abundancia, y ocupará el nicho ecológico que abandonan otras especies dada su 

alta capacidad adaptativa. La especie D. azteca disminuirá cerca de 42 000 ha de 

ámbito de distribución, así como su abundancia.  

 

El ámbito de distribución de D. tolteca es restringido a una zona media del 

gradiente altitudinal, perdiendo 800 ha y disminuyendo en abundancia, lo cual puede 

evidenciar una tendencia a la extinción local. Para D. watsoni hay un incremento en 

el ámbito de distribución de 29 200 ha, adicionalmente, la especie será dominante a 

través de su rango de distribución. Platyrrhinus vittatus muestra la mayor reducción 

del ámbito de distribución y abundancia, quedando restringida a la zona media del 

gradiente. A pesar de que S. ludovici es una especie dominante, se modela un efecto 

negativo sobre su distribución, lo cual es el resultado de estar restringida a zonas de 

montaña. Finalmente, S. mordax perderá cerca del 16 % de su ámbito de distribución 

y será restringida a un cinturón pequeño en la zona alta del gradiente altitudinal, 

siendo una especie que podría extinguirse localmente (Tabla 8).       
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Tabla 8. Área presente y futura estimada para 11 especies de murciélagos, donde se evidencia la 

tendencia en el ámbito de distribución y las abundancias. 

Especie Categ. 
Área 

(ha) 

Área 

(ha) 

Área actual 

(ha) 

Área futura 

(ha) 

Dirección 

cambio área 

(Ha) 

Anoura 

cultrata 

Ausente 169.200 195.900 

242.600 215.900 -26.700 Común 96.200 56.200 

Abundante 146.400 159.700 

Anoura 

geoffroyi 

Ausente 174.700 202.400 

237.100 209.400 -27.700 Común 94.500 51.700 

Abundante 142.600 157.700 

Artibeus 

jamaicensis 

Ausente 189.500 182.400 

222.300 229.400 7.100 Común 102.700 229.400 

Abundante 119.600 0 

Artibeus 

lituratus 

Ausente 227.600 197.900 
184.200 213.900 29.700 

Común 184.200 213.900 

Carollia 

perspicillata 

Ausente 157.100 127.100 

254.700 284.700 30.000 Común 116.000 102.500 

Abundante 138.700 182.200 

Dermanura 

azteca 

Ausente 141.600 184.300 

270.200 227.500 -42.700 Común 108.900 97.200 

Abundante 161.300 130.300 

Dermanura 

tolteca 

Ausente 320.600 321.400 
91.200 90.400 -800 

Común 91.200 90.400 

Dermanura 

watsoni 

Ausente 177.300 148.100 

234.500 263.700 29.200 Común 112.100 90.100 

Abundante 122.400 173.600 

Platyrrhinus 

vittatus 

Ausente 153.500 230.200 

258.300 181.600 -76.700 Común 174.300 113.600 

Abundante 84.000 68.000 

Sturnira 

ludovici 

Ausente 145.800 187.300 

266.000 224.500 -41.500 Común 25.700 17.600 

Abundante 240.300 206.900 

Sturnira 

mordax 

Ausente 5.000 70.500 

406.800 341.300 -65.500 Común 264.200 183.600 

Abundante 142.600 157.700 

 

Discusión 

Caracterización de la comunidad de murciélagos 

Los murciélagos Phyllostomidos dominan los ensamblajes neotropicales, tal y 

como se observó en el curso de la investigación. Se encontró que al decrecer la 

temperatura e incrementar la elevación, disminuye la diversidad y se reconoce un 

efecto de las variables bioclimáticas y las interacciones mutualistas como 
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determinante de dichos patrones (Fleming 1986). En este contexto, se reconoce que 

los ensamblajes de las especies son dinámicos  y es usual observar esta dinámica en 

estudios de largo plazo (Laval 2004), lo cual se presume puede ser el resultado de la 

disponibilidad de recursos (Popa-Lisseanu y Voigt 2009) y se da en función de la 

capacidad de movimiento y requerimiento energéticos (Stawski et al. 2014).  

El número de individuos capturados y la riqueza de especies para el bmh-P fue 

mayor para 2016, efecto de incluir mayor variabilidad temporal. Se encontró un 

patrón de diversidad altitudinal con una zona de mayor diversidad que incluye las 

dos ZV de menor altitud (Mccain 2007a; Mccain y Grytnes 2010). Para la riqueza 

de especies de murciélagos frugívoros, se obtuvo una mayor diversidad en el bp-P y 

para el bmh-P se caracterizó por las especies raras (Mccain y Grytnes 2010), lo cual 

evidencia cómo la temperatura determina la disponibilidad de recursos. Se 

capturaron nueve especies de murciélagos que utilizan tiendas: A. jamaicensis, D. 

phaeotis, D. tolteca, D.watsoni, E. alba, M. macconnelli, P. helleri, V. nymphaea, V. 

pusilla, con mayor representación en tierras bajas, resultado de la alta disponibilidad 

de alimento y hojas para la construcción de tiendas.   

Se definió el ámbito de distribución entre el punto mínimo y el máximo de captura 

(Laval y Rodríguez-H 2002), se observó un incremento en el ámbito de distribución 

al propuesto para algunas especies. Para C. perspicillata, D. tolteca, A.geoffroyi, 

C.brevicauda, V.nymphaea y C.senex se registra una expansión en el ámbito. Para 

C. sowelli se registró un ámbito de distribución entre 361-1.526 msnm, el primer 

registro de su posible distribución altitudinal especie, que, adicionalmente, se 

encuentra simpátrica con C. brevicauda y C.perspicillata (Baker et al. 2002). 

  

También es coherente que los ámbitos de distribución se relacionan con la regla 

de Rapoport (Rapoport 1982; Stevens 1992). La mayoría de especies de tierras altas 

presentan ámbitos de distribución amplios, al aproximarse a un ámbito medio de 

distribución, se encuentran extensiones amplias, pero sesgadas a los extremos del 

gradiente altitudinal y finalmente, en tierras bajas se encuentran especies con rangos 

amplios, pero limitados a zonas bajas, y especies raras para las cuales es difícil 

estimar su ámbito de distribución, posiblemente con ámbitos de distribución 

estrechos.  

También se evidencian especies con ámbitos geográficos amplios como G. 

commisari y S. senex que a su vez fueron especies poco comunes en la zona de 

estudio, o S. ludovici que es la especie dominante desde la ZV bp-P hasta los 3000 

m.n.m, y H. underwoodi, especie capturada usualmente que presenta bajas 

abundancias. En función de lo encontrado y ante escenarios en las variables 

bioclimáticas, las especies más amenazadas corresponden a las de ZV de tierras altas, 

expansión del rango de distribución de especies generalistas, pérdida local de 
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especies especialistas y un posible degaste biótico en las tierras bajas (Feeley y 

Silman 2010; Aguiar et al. 2016).   

 Evaluar los cambios en la riqueza al incrementar la temperatura, es coherente 

con patrones de diversidad propuestos, como lo son el decrecimiento de la diversidad 

al incrementar la altitud y una meseta de mayor diversidad en tierras bajas, donde 

pudo haber sido necesario muestreos a menor altitud para aclarar dicho patrón 

(Mccain y Grytnes 2010).  

Para 2012, el patrón parece ser coherente con una meseta de mayor diversidad en 

tierras bajas y para 2016, con que la diversidad decrece al disminuir la altura, se 

propone que los patrones de diversidad pueden ser dinámicos en el bosque húmedo 

neotrópico. En estudios en mamíferos encontraron variación en el patrón, en función 

de las variables bióticas (Mccain 2007a). Se reconocen diferencias en los patrones 

de diversidad entre especies, lo cual puede ser el resultado de diferentes atributos 

biológicos y la historia filogenética (Patterson et al. 1998). Sin lugar a dudas, la 

riqueza de murciélagos frugívoros empieza a empobrecer al incrementar la altitud, 

donde el riesgo derivado del CC puede afectar a las especies de acuerdo con su 

posición en el gradiente altitudinal (Patterson et al. 1996). 

Esfuerzo de muestreo y características de diversidad de las zonas de vida 

La rarefacción como estimador de biodiversidad expresa diferencias entre las 

cuatro ZV, donde las zonas bajas del gradiente presentan una rarefacción similar, 

llegando a valores muy bajos de diversidad en las ZV de mayor altitud. Estos 

resultados son el reflejo de que los individuos, poblaciones y comunidades tendrán 

la necesidad de adaptarse o dispersarse como respuesta al CC, y donde los gradientes 

altitudinales ofrecerán alternativas y flexibilidad para las especies (Berg et al. 2010).   

 

Se observa que, aunque el bmh-P presenta un número menor de especies e 

individuos, sus tendencias en riqueza y número de individuos son mayores, ya que 

todavía no se ha alcanzado el valor estimado por el modelo de extrapolación. 

Posiblemente, esto se deba al alto número de especies raras y a un menor esfuerzo 

de muestreo. En las ZV bp-MB y bp-M no se espera encontrar un mayor número de 

murciélagos frugívoros, y se evidencia una disminución del 43 % de la riqueza 

esperada para el bp-MB y del 87 % de la riqueza esperada para el bp-M. 

 

Dominancia, equidad y rareza 

Los índices de diversidad empleados soportan y adicionan información aportada 

por las curvas de acumulación de especies. Si se evalúa las ZV en función de la 

riqueza estimada de especies, se observa que entre los bosques bajos no hay 

diferencia para las dos ZV que los componen, pero hay una alta variabilidad espacial 
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capturada par el bmh-P. En estas zonas puede pronosticarse la posibilidad de llegar 

al desgaste biótico (Colwell et al. 2008; Feeley y Silman 2010).  

 

Teniendo en cuenta la riqueza estimada de especie, en el bp-P hay una 

distribución más equitativa de las abundancias, donde los efectos del CC podrían ser 

amortiguados más fácilmente, pero incrementarían efectos de la competencia, en el 

bp-MB podría pasar un efecto relativamente similar al bp-P, darse la colonización 

de nuevas especies y un incremento en los valores de biodiversidad. En el bosque 

montano, podría incrementar la diversidad, pero presionar a especies de distribución 

restringida de alta montaña (Patterson et al. 1996). Por otro lado, los efectos del CC 

pueden ser mayores en la fauna que en las plantas, donde adquiere relevancia la 

necesidad de abordar un enfoque a nivel de comunidad (Schleuning et al. 2016).      

 

Por ejemplo, en el bmh-P domina el murciélago frugívoro y constructor de tiendas 

D.watsoni, seguido por los murciélagos especialistas de Piper sp: C.perspicillata y 

C. castaneda, después vienen el frugívoro A. jamaicensis seguido de los frugívoros 

oportunista H.underwoodi y L.robusta. En el bp-P hay un recambio de especies 

dominantes, donde aparece S.ludovici y rápidamente se vuelve una especie 

dominante a lo largo del gradiente.  D. watsoni empieza a perder progresivamente su 

grado de dominancia en el gradiente, así como C.perspicillata y otras especies 

dominantes y se distribuyen a elevaciones medias y altas como lo son P.vittatus, 

D.tolteca y S.mordax. En segundo lugar, se evidencia que la distribución de las 

abundancias intermedias es más equitativa en el bp-P, cuya gráfica decae más 

lentamente que la del bmh-P (Malcolm et al. 2006). 

En el bp-MB disminuyen casi a la mitad el número de especies en comparación 

con las dos ZV evaluadas previamente. La especie S.ludovici continúa dominando 

en conjunto con S.mordax, las cuales son especies simpátricas en parte del gradiente. 

En esta ZV D.watsoni deja de ser una especie dominante, D. tolteca continúa 

siéndolo, pero es superado en grado de dominancia por D.azteca, estos dos últimos 

reconocidos como especies que podrían utilizar tiendas. En esta ZV, P.vittatus 

continúa siendo dominante, y aparece el murciélago nectarívoro y frugívoro 

oportunista A.geoffrogy. En cuanto a la distribución de las abundancias, se observa 

que esta es mucho menos equitativa en relación con las dos ZV previamente 

evaluadas.  

El bp-M presenta una baja diversidad para este gremio, con una única especie 

dominante, (S.ludovici). En las abundancias medias, se encuentra al frugívoro 

oportunista A.geoffroyi y al frugívoro S.mordax, donde se reconoce una baja 

equitabilidad, apoyando la baja diversidad del ensamblaje de murciélagos frugívoros 

en esta ZV. Finalmente, una única especie rara, la cual es un murciélago 

posiblemente que usa tiendas como otros de su género en las zonas altas de los 
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gradientes altitudinales, pero que para el GACVM presenta un rango de distribución 

restringido. 

Al observar las dinámicas para murciélagos y el recambio de especie, se evidencia 

un efecto de las redes ecológicas en la estructuración de los patrones de diversidad y 

su respuesta al cambio (Mello et al. 2011), y se propone que es importante 

caracterizar los límites fisiológicos de las especies para generar un nuevo elemento 

de información que permita comprender cómo las especies pueden responder ante el 

cambio en las condiciones, inclusive en áreas protegidas (Fung et al. 2016). 

Comparación entre ensamblajes 

Se ha propuesto que las ZV podrían generar parcialmente algunas barreras para 

la dispersión en murciélagos, sin embargo, parece que los murciélagos pueden evadir 

estas barreras, y su distribución asociarse fuertemente con variables abióticas y 

bióticas (Echeverría 2013; Arauz 2015). Mediante el análisis de conglomerados se 

identificaron tres ensamblajes a lo largo del gradiente. Uno claramente separado para 

tierras bajas, donde se encuentran todos los puntos del bmh-P y algunos del bp-P, lo 

cual es coherente con los análisis previos. Se identifica un segundo ensamblaje que 

a su vez se divide en dos (Fauth et al. 1996). 

 

Cada ensamblaje presenta especies de frugívoros estrictos u oportunistas que 

actúan como indicadoras y son elementos importantes en la estructuración de dichos 

ensamblajes. Se propone que estos ensamblajes presentan un rol importante en el 

mantenimiento de las comunidades y las redes ecológicas, y de acuerdo con las 

características de los mismos tienen mayor o menor tendencia a ser afectados por el 

CC (Bascompte y Jordano 2007; Thébault y Fontaine 2010).  

 

Distribución potencial de los murciélagos con base en el espacio multidimensional 

de variables climáticas 

En las montañas tropicales, se reconoce que factores como la temperatura y 

precipitación son claves en la estructuración de los gradientes de diversidad 

(Braunisch et al. 2008; Berg et al. 2010). Sin embargo, se logró reconocer que los 

factores bióticos son elementos determinantes de estos patrones (Pearson y Dawson 

2003). Estudios con murciélagos muestran un efecto de variables abióticas en la 

estructuración de los ensamblajes de murciélagos, con efectos directos de la 

temperatura y disponibilidad de agua (Mccain 2007b). Un ejemplo del efecto 

potencial del CC sobre murciélagos relaciona la maniobrabilidad de las especies con 

el acceso al agua (Hall et al. 2016). En este contexto, se evidencia que la 

disponibilidad de agua no es una limitante actual a lo largo del gradiente por su alta 

precipitación y que la temperatura puede ser una variable determinante para 
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determinar las características de los ensamblajes, así como lo son los factores 

bióticos (Patterson et al. 1996; Patterson et al.1998). 

 

Modelos de distribución de las especies 

Probabilidad de detección 

 

El diseño de muestreo se relaciona ampliamente con la probabilidad de detección, 

y esta varía ampliamente entre estudios. Lo anterior hace relevante generar 

estrategias para evaluar la probabilidad de detección y corregir los datos obtenidos 

(Royle 2004). En este sentido, se logra evidenciar un efecto del porcentaje de luna 

sobre la probabilidad de detección en murciélagos, efecto que ha sido evidenciado 

como una correlación negativa entre la intensidad de luna y la actividad, como 

estrategia para evadir a los depredadores (Saldaña-Vázquez y Munguía-Rosas 2013). 

Los muestreos de murciélagos se llevan a cabo en noches de menor porcentaje de 

luna, pero es difícil lograr muestreos representativos únicamente en las noches de 

menor luz, en este contexto se prefiere medir e incluir la variable modelos. 

 

Distribución potencial actual y futura para las especies de murciélagos 

Reconocer los patrones de diversidad de las especies permite comprender la 

relación con las variables bióticas y abióticas (Patterson et al. 1996; Mittelbach et al. 

2007; Van Der Putten et al. 2010). La temperatura es una variable que decrece al 

incrementar la altitud, y se relaciona con los patrones de distribución que presentan 

estos organismos en relación con las tasas elevadas de consumo de energía y 

requerimientos fisiológicos (Mccain 2007b). Se ha reconocido que los escenarios de 

CC permiten tener una visión amplia de cómo pueden afectar a las especies, pero se 

reconoce la necesidad de incluir factores bióticos (Pearson y Dawson 2003). Para 

esta investigación se utilizaron escenarios RCP 4.5 a 2050, los cuales se basan en la 

estabilización del forzamiento radioactivo (Thomson et al. 2011).  

 

Se encontraron cambios entre la distribución actual y futura para 11 especies con 

información robusta para modelar. Las especies responden de manera independiente 

al cambio pronosticado para las variables bioclimáticas (Willis y Bhagwat 2009; Van 

Der Putten et al. 2010). Se ha planteado que especies de tierras bajas con rangos de 

distribución restringida, pueden desaparecer (Berg et al. 2010), llevando a un 

desgaste biótico o pérdida de especies de importancia para el funcionamiento de los 

ecosistemas (Colwell et al. 2008).  

 

Especies de tierras bajas con ámbitos de distribución amplios, pueden aumentar 

sus abundancias a mayores alturas y generar interacciones antagónicas que no se 

evidenciaban previamente (Dale et al. 2001). Especies de altitudes intermedias 
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pueden disminuir su rango de distribución y limitarse a una pequeña franja del 

gradiente o incrementar sus rangos de distribución hacia altitudes mayores o 

menores. Para las especies de zonas altas, posiblemente se limitarán sus ámbitos de 

distribución (Willis y Bhagwat 2009; Chen et al. 2011; Lenoir y Svenning 2015).  

 

Con base en la información generada durante más de 40 años de investigación 

sobre impactos potenciales del CC sobre la biodiversidad, se reconoce que este 

tendrá efecto sobre procesos como la reproducción, la migración, la hibernación y 

afectará a los organismos, las especies, poblaciones, comunidades y ecosistemas 

(Loeb y Winters 2013; Lenoir y Svenning 2015). Se propone que las características 

de las redes mutualistas podrán generar mayor o menor resiliencia a los sistemas 

(Schleuning et al. 2016). 

 

Es importante tener en cuenta que, aunque se evidencia una mayor resiliencia de 

los sistemas naturales, los efectos del CC pueden afectar inclusive las zonas de 

conservación. En un estudio de largo plazo, las comunidades de aves en zonas 

protegidas de la amazonia han tenido un efecto negativo, relacionado con el CC, en 

especial con los eventos extremos ENOS, donde aves insectívoras de dosel 

disminuyeron dramáticamente sus abundancias (Blake y Loiselle 2015). Pero los 

efectos también tienen lugar a escala biogeográfica, donde se ha estimado la 

desaparición de condiciones climáticas y los nichos ecológicos (Feeley y Silman 

2016).  

 

Se prioriza la necesidad de aportar a las rutas de dispersión de la fauna y de las 

semillas, para Costa Rica se evidencia como necesario incrementar en 11 % las áreas 

protegidas y en 5 % los corredores biológicos para garantizar la capacidad de 

estabilización del sistema (Fung et al. 2016). Finalmente, es clave incluir a los 

sistemas de áreas protegidas dentro de las políticas de desarrollo de los países, de lo 

contrario, los efectos evidenciados por los diferentes trabajos que han abordado estas 

temáticas serán mayores a lo propuesto (Watson et al. 2016; Obama 2017).  

 

Frugívoros oportunistas (nectarívoros): se modeló la distribución de dos especies, 

las cuales son simpátricas en la zona de estudio, presentan ámbitos de distribución 

similares, y la respuesta a los escenarios futuros de CC predice la misma tendencia 

a la disminución. La distribución de estas dos especies es restringida a una zona de 

elevación media- alta, con extinción local en zonas bajas aportando al desgaste 

biótico (Feeley y Silman 2010), al disminuir el ámbito de distribución en las zonas 

altas, así como la posible conectividad con las poblaciones del pacífico (Tamsitt y 

Nagorsen 1982; Ortega y Alarcón-D 2008).  
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Se ha propuesto que los murciélagos frugívoros oportunistas pueden llevar acabo 

migración diferencial entre sexos a lo largo de gradientes, con la finalidad de 

garantizar la disponibilidad de alimento a las hembras durante la preñez-lactancia y 

se cree que los efectos del CC pueden afectar este proceso (Moussy et al. 2013). 

Estas especies, al intercalar una dieta nectarívora-insectívora con el consumo de 

frutos y la posibilidad de utilizar hábitat diversos, pueden ser un elemento importante 

para contemplar la resiliencia de los ecosistemas al CC (Kunz et al. 2011).  

 

Frugívoros sedentarios: el murciélago C. perspicillata se distribuye entre la zona 

baja a media del gradiente e incrementa su abundancia en zonas de menor altitud. 

Esta especie es común en zonas naturales e intervenidas (Cloutier y Thomas 1992) 

y es especialista de plantas del género Piper sp, uno de los géneros más diversos a 

nivel tropical con compuestos secundarios que fortalecen la relación mutualista 

(Parmar et al. 1997). Este patrón de distribución refleja las limitaciones fisiológicas 

que presenta la especie (Audet y Thomas 1997) con poblaciones que pueden migrar 

parcial o diferencialmente entre sexos (Fleming 2003).Los modelos muestran un 

incremento en el ámbito de distribución y abundancias, la cual es una especie con 

alta capacidad de adaptación. Las especies del género presentes en Costa Rica 

pueden ser elementos importantes de adaptación al CC (Harvey y Villalobos 2007; 

Ripperger et al. 2015). 

 

Las dos especies del género Sturnira sp presentan respuestas al CC diferentes. 

Sturnira ludovici fue la especie con más abundancia y es dominante desde el bp-P al 

bp-M con un patrón de distribución local entre los 1165 y los 3000 msnm (Stevens 

1992), donde especies de zonas altas presentan ámbitos amplios de distribución. 

Modelos futuros muestran una disminución de 41 500 ha y decrecimiento en las 

abundancias, donde se reconoce que las especies dominantes son las que marcan los 

rangos funcionales de las comunidades y se reestructurarán las redes de interacción 

(Bascompte y Jordano 2007; Schleuning et al. 2016).  

 

Para S. mordax, se registra un patrón de distribución entre 1298 hasta 2677 msnm, 

el cual es restringido a tierras altas, pero no se adapta a la regla de Rapoport, donde 

habrá una disminución en el ámbito de distribución (Matson y Mccarthy 2004). 

Posiblemente, los ensamblajes de murciélagos de tierras altas tendrán una tendencia 

a incrementar el número de especies y la extinción local. Posiblemente, las redes 

mutualistas complejas como las de tierras medias, serán más resilientes y las de 

tierras altas y bajas más sensibles (Aguiar et al. 2016).  

 

Frugívoros nómadas: el primer grupo de la tribu Ectophyllina para la que se 

generaron modelos de distribución corresponde a tres especies de murciélagos de 

tamaño medio a grande sin evidencia de uso de tiendas, y corresponden a: A. 
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lituratus, D. azteca y P. vittatus. El tamaño de estas especies puede ser una limitante 

para el uso de tiendas, pero a la vez puede permitir la movilización de semillas de 

plantas de mayor tamaño, incluyendo árboles de bosque maduro a zonas intervenidas 

o fragmentadas (Dumont 2003; Labova et al. 2009).  

 

El ámbito de distribución de A. lituratus es limitado a las zonas bajas del 

gradiente, donde su abundancia incrementa al disminuir la altitud. Los modelos 

futuros de la distribución de la especie visualizan un incremento de la misma a través 

del gradiente altitudinal, así como un incremento en la abundancia y por lo tanto, un 

efecto de competencia con especies como A. jamaicensis y a su vez, un efecto en el 

servicio ecosistémico de dispersión de semillas en función de la capacidad de 

dispersar plantas con semillas de diferentes tamaños (Muscarella y Fleming 2007; 

Ríos-Blanco y Pérez-Torres 2015; Ripperger et al. 2015). 

 

Para D. azteca se presentó un patrón de distribución opuesto, restringido a las 

zonas altas del gradiente, donde su abundancia incrementa a mayores alturas con un 

ámbito de distribución bastante limitado (Webster y Jones 1982). Esta especie 

evidencia una pequeña reducción para las tierras altas, que a su vez está acompañada 

con una disminución en sus abundancias,  el efecto que tendrá el CC sobre las 

especies que se distribuyen en zonas altas (Freemana y Class 2014; Blake y Loiselle 

2015; Urban 2015). Al evaluar los patrones de distribución de A. lituratus (amplio 

en tierras bajas) y D. azteca (restringido en tierras altas), estos difieren a lo propuesto 

por la regla de Rapoport (Stevens 1992).  

 

Finalmente, P. vittatus presenta un patrón de distribución restringido a la zona 

media del gradiente con altas abundancias, donde se evidencia su presencia en 

bosque natural y zonas intervenidas. Para esta especie los modelos reaccionan ante 

los escenarios de CC disminuyendo su ámbito de distribución aún más, al igual que 

sus abundancias. Los resultados evidenciados para este grupo de frugívoros 

reconocen efectos que pueden impactar procesos ecológicos como el desgaste 

biótico en tierras bajas (Colwell et al. 2008), y afectar la capacidad para capturar 

carbono en los ecosistemas (Poorter et al. 2015; Wheeler et al. 2016). 

 

Frugívoros nómadas tenderos: para A. jamaicensis, las abundancias son más altas 

en zonas medias del gradiente y disminuyen al disminuir la altitud. Los modelos 

futuros predicen una disminución marcada en el ámbito de distribución de la especie, 

así como una disminución en la abundancia de la misma, restringiéndola únicamente 

a una pequeña franja en las alturas medias del gradiente. Se reconoce el consumo de 

frutas de cerca de 190 especies, entre las que se encuentran especies de bosque 

secundario y primario, donde se deteriorará el papel funcional de esta especie en la 
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adaptación y mitigación ante el CC (Ortega y Castro-Arellano 2001; Labova et al. 

2009).  

 

Por otro lado, D. tolteca muestra un ámbito de distribución restringido a la zona 

media del GACVM, donde las abundancias disminuyen hacia los extremos. El patrón 

de elevación que presenta esta especie puede ser determinado por la competencia 

con especies simpátricas en la zona baja (D. watsoni) y en la zona alta (D. azteca) 

(Webster y Jones 1982). Los modelos expresan una restricción del ámbito de 

distribución de la especie con una concentración de las mayores abundancias en la 

zona media del mismo.  

 

Finalmente, D. watsoni es la especie de murciélago frugívoro que domina en el 

bmh-P, cuyas poblaciones disminuyen en abundancia al incrementar la altitud 

(Timm 1987; Villalobos-Chaves et al. 2013). Esta especie incrementará su ámbito 

de distribución, abundancias y posiblemente, incrementará la competencia con otras 

especies con las que comparte el nicho ecológico, aportando a la reestructuración de 

las redes mutualistas (Blüthgen et al. ; Jordano 1987).  

 

Los murciélagos que construyen tiendas, pueden movilizar diferentes especies de 

plantas de estados maduros o secundarios del bosque, incluyendo plantas de sistemas 

agroforestales (Harvey y Villalobos 2007; Labova et al. 2009; Kunz et al. 2011) y 

generar bancos de semillas en bosques y fragmentos, interacción que disminuye al 

incrementar la altitud y que puede ser afectada por el CC (Melo et al. 2009; Van Der 

Putten et al. 2010; Schleuning et al. 2016). 

 

Conclusiones 

Se propone que los patrones de distribución a lo largo del gradiente se pueden 

analizar de una forma más clara a nivel de especies. De esta manera, se evidencia 

que hay especies que se comportan en relación con la regla de Rapoport y Stevens 

(1892 y 1992). También se evidencia que el gradiente altitudinal presenta una zona 

baja de alta diversidad compuesta por dos zonas de vida (bmh-P y bp-P), la cuales a 

su vez difieren en sus patrones de biodiversidad. Por ejemplo, la ZV bmh-P presenta 

un mayor número de especies y los estimadores de diversidad prevén que la riqueza 

continuará incrementando. Por otro lado, la ZV bp-P presenta menor número de 

especies, pero los estimadores no muestran un incremento en la riqueza de estas, en 

este ensamblaje la distribución de las abundancias es más equitativa entre las 

especies.  

 

Dadas las características de los estudios en ecología, se reconoce la relevancia de 

la medición de posibles covariables que permitan incluir la variabilidad en el 
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muestreo. Este estudio permitió reconocer los valores de la probabilidad de detección 

y sustraerlo de las abundancias que predicen los modelos de ordenamiento 

restringido. Las probabilidades de detección se pudieron determinar mediante el 

esfuerzo de muestreo y el porcentaje de luna. Por otro lado, las abundancias se 

determinaron con base en los componentes principales de las variables bioclimáticas 

de WorldClim. 

 

Este trabajo evidencia sus propias limitaciones, se propone la relevancia de 

replicar las aproximaciones aquí generadas en otros gradientes altitudinales, donde 

se pueden comparar el efecto del cambio en latitud, pero mucho más relevante, en 

gradientes altitudinales con variación en las características de uso del territorio, la 

vertiente o en el contexto de áreas protegidas.  

 

Adicionalmente, para aproximaciones futuras se recomienda evaluar el efecto de 

las variables bióticas, incluyendo la interacción planta-animal como un posible 

determinante de las características de los ensamblajes, los patrones de distribución y 

la factibilidad de cambio ante las variaciones en las condiciones determinantes. 

También, se recomienda utilizar los escenarios climáticos futuros para evaluar los 

cambios que pueden direccionar el futuro de los ensamblajes de murciélagos y su 

posible efecto en la regeneración de las zonas naturales. 
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Capítulo 3 

Características de las Interacciones Mutualistas entre Murciélagos 

y los Recursos en un Gradiente Altitudinal del Caribe de Costa 

Rica. 
Rodríguez-Rocha, Ma,c., Vílchez-Mendoza, Sa ., Rodríguez-Herrera, Bb & Finegan, Ba.,. 

a. Centro Agronómico Tropical de Investigación y Enseñanza (CATIE) 

b. Universidad de Costa Rica (UCR) 

c. Fundación Chimbilako 

Resumen 

Los patrones de biodiversidad se estructuran en función de factores abióticos y 

bióticos, y las dinámicas ecosistémicas derivadas son las responsables de la 

generación de servicios ecosistémicos. En este marco de análisis, las redes 

mutualistas son las interacciones en las que las especies que participan en ellas se 

benefician mutuamente, donde se incluyen procesos ecológicos como la dispersión 

de semillas. En el neotrópico, por lo menos el 80 % de las plantas son dispersadas 

por animales, lo cual evidencia la relevancia de este tipo de interacción. El objetivo 

de este trabajo es evaluar el efecto de las redes mutualistas murciélago-planta y la 

disponibilidad de plantas para la construcción de refugios sobre los patrones de 

diversidad y discutir posibles respuestas ante el cambio climático (CC). Para lograr 

este objetivo, se estableció un diseño de muestreo que comprendió tres ZV (bmh-P, 

bp-P y bp-MB) y que incluyó 1) captura de murciélagos, 2) colecta de excrementos 

y determinación de las semillas hasta el nivel de especie/morfoespecie y 3) 

construcción de parcelas (0.5 hectáreas por ZV) para estimar la disponibilidad de 

plantas para la construcción de tiendas. Las redes mutualistas planta-animal explican 

la estructuración de los patrones de diversidad, donde la posición en dicha red se 

relaciona con la sensibilidad de la especie y, por consiguiente, los efectos posibles 

del CC. Paralelamente, hay una relación entre la distribución de las plantas para la 

construcción de tiendas y los patrones de distribución de las especies de murciélagos 

que las utilizan. El conocimiento de las interacciones planta-animal es clave para 

reconocer la capacidad de adaptación ante al CC en sistemas naturales e intervenidos 

y de esta manera planificar el uso de los territorios.     

Palabras clave: Redes ecológicas, patrones anidados, patrones de distribución, 

semillas, tiendas.  

 

Abstract 

Biodiversity patterns are structured according to abiotic and biotic factors and 

derived in ecosystem dynamics that are responsible of ecosystem services 
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generation. In this framework, mutualist networks are the interactions in which the 

species that participate in them obtain a mutual benefit, as for example seed 

dispersal. In the neotropics, at least 80% of plants are dispersed by animals, number 

that evidences the relevance of this type of interaction. The aim of this work was to 

evaluate the effect of bat-plant (food) mutualist networks, recognize the availability 

of plants for shelter construction on bat distribution patterns and to discuss possible 

responses in a climate change (CC) context. To achieve this aim, a sampling design 

was established that comprised three life zones (bmh-P, bp-P and bp-MB) and 

included: 1) bats trapping, 2) excrement collection and seeds determination up to the 

level of species/morphospecies, and 3) construction of plots (0.5 hectare per life 

zone) to estimate the availability of plants for tents construction. The plant-animal 

mutualist networks explain the structuring of diversity patterns found, where the 

position in the network determines the distribution of abundances and consequently 

the possible effect of CC at species level. At the same time, a relationship was 

recognizing between the distribution of tent-building bats and plants used for tent 

construction. It is recognized that knowledge of plant-animal interactions is key to 

evaluate the capacity of adaptation of natural and intervened systems against CC and 

this is the way to plan the future of territories. Key words: Ecological networks, 

nested patterns, distribution patterns, seeds, tents. 

Introducción  

Las comunidades biológicas están integradas por poblaciones de especies que 

comparten el espacio y el tiempo, donde se desarrollan interacciones positivas, 

negativas y neutras (Begon et al. 2006). Se ha reconocido que la interacción 

mutualista puede tener efectos importantes en los patrones de distribución de las 

especies (Callaway 1995; Mccarthy y Possingham 2007; Mccain y Grytnes 2010). 

Entre los diferentes tipos de interacción, el mutualismo lleva a un beneficio mutuo 

(Jordano 1987; Bascompte y Jordano 2007). El mutualismo planta-animal direcciona 

la estructuración de las comunidades (Labova et al. 2009; Thébault y Fontaine 2010). 

Los animales son los agentes fundamentales en las dos fases clave de dispersión de 

las angiospermas, a través de la polinización y la dispersión de semillas (Jordano 

1987). Dicha interacción puede traer beneficios mutuos (Begon et al. 2006).  

 

Las especies interactúan dentro de las comunidades de forma mutualista a través 

de redes complejas (Jordano 1987), las características de dichas redes reflejan cómo 

el sistema puede responder ante perturbaciones (Kiers et al. 2010). Las redes 

mutualistas están compuestas por estructuras asimétricas y anidadas que incluyen 1) 

núcleo denso de interacción entre generalistas, 2) interacción entre especialistas y 

generalistas y 3) ausencia de interacción entre especialistas. Esta interacción puede 

ser de beneficio mutuo o con mayor efecto en una de las partes y ha sido un factor 

clave en la evolución de las plantas con flor (Labova et al. 2009).  
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Los procesos evolutivos son difusos en relación con el mutualismo, al no 

compartir historias evolutivas, las interacciones no específicas son la regla, con alta 

variación espacio-temporal de gran magnitud en función de las presiones de 

selección natural  (Jordano 1987; Jordano 2000; Bascompte y Jordano 2007). 

 

La coevolución se da a nivel de especie, sin evidencias a nivel de comunidad, lo 

cual ha llevado a pensar en una alternativa o coevolución difusa, que propone que 

las interacciones no son específicas si no se dan a nivel de género y dichas 

interacciones pueden variar en el tiempo (Levin et al. 1990). El mutualismo 

evolucionó hacia una estructura predecible de las interacciones entre sus 

participantes, que les confiere robustez y estabilidad ante las perturbaciones 

(Bascompte y Jordano 2007). 

 

Las redes mutualistas son una manera eficiente de comprender la dinámica de la 

comunidad. En estas redes, cada especie es un nodo e interacciona con otras especies 

a través de conexiones (Bascompte y Jordano 2007). Las características de estas 

redes afectan los patrones de biodiversidad y, por consiguiente, los servicios 

ecosistémicos que prestan los sistemas naturales e intervenidos (Kunz et al. 2011). 

Caracterizar la estructura de las redes permite evaluar el efecto de la pérdida o 

ganancia de las especies a nivel de comunidad, comprender patrones de variación 

entre comunidades y evaluar la sensibilidad de los sistemas (Kiers et al. 2010). 

 

Se han reconocido tres tipos de estructura para las redes mutualistas como la red 

aleatoria, la red estructurada en compartimentos (ejemplo: interacción herbívoro-

planta) y las redes anidadas (ejemplo: interacción dispersores-planta). Las redes 

anidadas caracterizan la interacción planta-animal, donde las especies altamente 

conectadas generan un núcleo denso junto con una distribución heterogénea de las 

interacciones por especie, este patrón puede propiciar rutas alternas de respuestas de 

las especies ante disturbios (Bastolla et al. 2009). También se observa una 

organización de la comunidad de manera asimétrica, con especialistas que 

interactúan con generalistas promoviendo la estabilidad, y generando condiciones 

para el mantenimiento de las especies raras (Tylianakis et al. 2010). 

 

Al evidenciar que el mutualismo orienta los patrones de la biodiversidad,  a nivel 

de especie, comunidad y ecosistema, la ruptura de las dinámicas mutualistas 

potencialmente puede exponer a la biodiversidad a los efectos generados por el CC 

(Tylianakis et al. 2010). La pérdida de las interacciones bióticas es mayor a la 

pérdida de especies, pero el primero es mucho más sutil, se da en lapsos mayores y 

es difícil de cuantificar, los posibles impactos son cambio de mutualismo a 

competencia, cambios en los patrones establecidos y abandono del mutualismo 

(Tylianakis et al. 2010).   
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Cerca de 549 especies, 191 géneros y 62 familias de plantas presentan evidencias 

de ser dispersadas por murciélagos en el neotrópico. El 77 % de las especies son 

ingeridas, 23 % no se pueden ingerir por el tamaño. El 52 % de las especies son del 

dosel, el 45 % del sotobosque, y el 3 % son de plantas rastreras. La gran mayoría (41 

%) son árboles, seguidos por arbustos (27 %), epifitas e hierbas (15 %), lianas (11 

%) y herbáceas el 3 %. Las diásporas varían entre 0.45-60 mm de largo y 0.25-35 

mm y entre 0.00001-23g de masa seca. Al evaluar las características relacionadas 

con la dispersión de semillas por murciélagos, el número podría alcanzar cerca de 

981 especies (Labova et al. 2009). 

 

El uso de redes de niebla es un método clave para capturar murciélagos 

frugívoros, por ejemplo, en la Guyana Francesa los murciélagos de este gremio 

representan el 70 % de las especies capturadas, lo cual corresponde al 78 % de la 

biomasa que aportan estos mamíferos (Labova et al. 2009). Abundancias altas en 

murciélagos frugívoros pueden reflejarse en un alto aporte en la movilización de 

semillas con impacto en procesos como la regeneración del bosque (Muscarella y 

Fleming 2007). En este contexto, el estudio del papel funcional de los frugívoros es 

importante para orientar las estrategias de manejo en paisajes multifuncionales 

(Bender et al. 2015).  

 

Las especies de seis subfamilias de murciélagos filostómidos se han observado 

consumiendo frutas. Las subfamilias Stenodermatinae y Carollinae emplean los 

frutos como recurso central. La subfamilia Glossophaginae es nectarívora y 

Phyllostominae es omnívora, pero con evidencia de consumo de frutos y se han 

reconocido como oportunistas (Timm et al. 1999; Rodríguez-Herrera et al. 2014). 

La alta diversidad en murciélagos frugívoros hace relevante una división del nicho, 

donde para efectos del presente trabajo se reconocen cuatro grupos: 1) frugívoros 

estrictos de sotobosque (Carollia y Sturnira); Frugívoros estrictos de dosel (Tribu: 

Ectophyllina), los cuales a su vez se dividieron en 2) murciélagos con evidencia de 

uso de tiendas y 3) murciélagos sin evidencia de uso de tiendas (Kunz et al.1982; 

Rodríguez-Herrera 2007; Lavoba et al. 2009) y 4) frugívoros oportunistas. 

 

Ecología de los refugios 

Los refugios son un recurso limitante en murciélagos y se relacionan con procesos 

como la selección sexual, el sistema de apareamiento, la digestión de alimento, la 

estabilidad climática, la presencia de parásitos y depredadores (Kunz 1982; Patterson 

et al. 2008). Adicionalmente, el uso de refugios requiere de adaptaciones 

fisiológicas, ecológicas y comportamentales, que llevan a una respuesta demográfica 

(Kunz y Lumsden 2003). Es así, que los hábitos de selección de refugios son 
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influenciados por la abundancia, la organización social, la disponibilidad temporal y 

espacial, el riesgo de depredación asociado, la distribución, la disponibilidad de 

alimentos en el entorno y el beneficio energético (Kunz 1982; Aguirre et al. 2003).  

 

El número de especies que utilizan refugios en el follaje disminuye al incrementar 

latitud y la altitud (Kunz 1982). Es así que los refugios son una dimensión clave del 

nicho ecológico (Kunz y Lumsden 2003). Los murciélagos que utilizan cuevas tienen 

una tendencia a ser gregarios. Las especies oportunistas suelen usar diferentes tipos 

de refugio y tener ámbitos amplios de distribución. Las cavidades en los árboles 

funcionan como refugios para muchas especies tropicales. Los refugios en el follaje 

promueven el nomadismo (Kunz 1982; Kunz y Lumsden 2003).  

 

En este contexto, la selección de refugios puede ser un recurso limitante y 

disminuir presiones de selección (Patterson et al. 2008). Por ejemplo, los 

murciélagos que utilizan tiendas pertenecen a las subfamilias Stenodermatiane y 

Carollinae y obtienen beneficios como protección a la lluvia y luz, generación de 

patrones crípticos, complejidad en los vínculos sociales, disminución de parásitos, 

generan condiciones energéticas favorables, propician la simpátrica, distribución 

amplia en el paisaje y en las zonas de forrajeo (Rodríquez-Herrera et al. 2007).  

 

Se reconocen por lo menos 17 especies tropicales de murciélagos frugívoros que 

utilizan tiendas (Timm 1987; Rodríguez-Herrera y Tschapka 2005; Rodríquez-

Herrera et al. 2007; Rodríguez-Herrera et al. 2014). Se han caracterizado las tiendas 

en ocho tipos de arquitecturas (Villalobos-Chaves et al. 2013). Se evidencia una 

convergencia en cuanto al tipo de arquitecturas que construyen los murciélagos del 

viejo y del nuevo mundo (Kunz et al. 1994).También se han caracterizado las 

limitaciones al uso de refugio, como número de individuos y el peso, entre otras 

(Rodríguez-Herrera y Parker-Shames 2013). Se propone que en bosques húmedos 

tropicales del caribe de Costa Rica, las tiendas son el tipo de refugio más abundante 

(Villalobos-Chaves et al. 2016).  

 

Inicialmente, se planteó que los refugios eran construidos por machos que 

mantenían harems, y permitían la selección sexual por parte de las hembras, sin 

embargo, para Ectophylla alba esta labor es compartida (Rodríguez-Herrera et al. 

2011). Adicionalmente, estos tipos de refugio son construidos en función de 

variables de micro y macro hábitat (Sagot et al. 2013) y mantienen condiciones 

estables, beneficiando positivamente a los murciélagos (Rodriguez-Herrera et al. 

2015). También se ha podido evaluar el uso del hábitat en el contexto de los refugios, 

donde el recurso alimenticio está asociado al mismo (Chaverri et al. 2007). 

Finalmente, se ha reconocido que bajo las tiendas se genera un banco de semillas y 

hay un efecto significativo en el reclutamiento de estas especies vegetales, esto puede 
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darse en bosques maduros y fragmentos, donde se encuentran especies de estados 

sucesiones y bosque maduro (Melo et al. 2009).  

 

El objetivo del presente trabajo fue evaluar las redes mutualistas entre 

murciélagos frugívoros y su dieta, así como la posible relación entre los patrones de 

distribución de los murciélagos y las plantas utilizadas para la construcción de 

tiendas, y emplear este conocimiento para discutir posibles efectos del CC en 

murciélagos.  

Métodos 

Área de estudio 

La presente investigación se desarrolló bajo la resolución SINAC-SE-CUS-PI-R-

004-2016 otorgada por el Ministerio de Energía y del Ambiente de Costa Rica. Este 

estudio se llevó a cabo en el gradiente altitudinal Caribe-Villa Mills (GACVM), el 

cual se encuentra situado en la zona central de la vertiente Caribe de Costa Rica. 

Dicho gradiente altitudinal se reconoce y establece en el contexto del proyecto 

CLIMIFORAD para la gestión ambiental frente al cambio climático, cuyo objetivo 

principal es “Contribuir al proceso de adaptación regional al cambio climático por 

medio de un mayor conocimiento de sus impactos sobre ecosistemas forestales de 

alta montaña, y a través del desarrollo de herramientas que permitan una mejor 

gestión forestal en el contexto del cambio climático” (Figura 10). 

 
Figura 10. Zona de estudio y disposición de las unidades de muestreo (UM) a lo largo del GACVM. En el 

círculo se evidencia en verde= transecto para captura de murciélagos y los cuadrados negros equivalen a 

las parcelas de vegetación por UM. 
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Diseño de muestreo 

Se seleccionaron 15 unidades de muestreo (UM) entre 360 y 2380 msnm, para 

tres ZV (zonas de vida) que corresponden a bmh-P, bp-P y bp-MB. Las ZV a ser 

estudiadas fueron seleccionadas desde las tierras bajas hasta el bp-MB que podría 

incluir la mayor altura donde se ha registrado la construcción de tiendas (Rodríquez-

Herrera et al. 2007; Mantilla-Meluk et al. 2009).  

 

Se capturaron murciélagos mediante redes de niebla y los frugívoros fueron 

retenidos por media hora en bolsas de tela, para colectar los excrementos. Cada 

muestra de excremento se numeró con un código único. Las muestras se conservaron 

en recipientes de vidrio con alcohol al 97 %, se separaron las semillas mediante un 

estereoscopio y se fotografiaron con una cámara digital C-mount USB 2.0 CCD 

(programa OMAX ToupView 2015). Se utilizó el herbario digital y físico de la 

estación biológica La Selva de la OTS, con especial énfasis en las colecciones de 

Alice Boyle (2014) y Ricardo Bedoya (2015) y la colaboración de Orlando Vargas 

en la identificación, para determinar las semillas a especie o morfoespecie.  

 

Finalmente, y como se observa en el Mapa 3, en cada una de las 15 UM se 

establecieron 10 parcelas de vegetación de 10x10 metros, lo que permitió un 

muestreo de 0.5 hectáreas por ZV. Las parcelas se dispusieron con una separación 

mínima de 50 metros entre sí y dentro de cada parcela se contó el número de 

morfoespecies o especies, y el número de individuo. Únicamente se incluyeron en 

los conteos hojas maduras, en buen estado, con posición entre 30° y 140°. Se hizo 

una colección de fotografías de las plantas que posiblemente son utilizadas para la 

construcción de refugios, tratando de incluir fotos de frutos o flores. 

Métodos de análisis 

Se construyeron curvas de rarefacción para interpolar y extrapolar la relación 

entre el esfuerzo de muestreo y la riqueza obtenida por ZV, tanto para las colectas 

de semillas en los excrementos, como para las parcelas de vegetación. 

Adicionalmente, se calcularon los números de Hill (q=0, q=1, q=2) o números 

efectivos de especies que se caracterizan para estandarizar el esfuerzo de muestreo 

en función de la complementariedad del mismo (Chao et al. 2014). Los números de 

Hill caracterizaron para 1) murciélagos capturados por UM, 2) colectas de semillas 

en los excrementos por UM y 3) las parcelas de vegetación por UM, se utilizaron los 

paquetes iNEXT y ggplot (Hsieh et al. 2016).  

 

Consecutivamente, se realizó una regresión lineal entre los índices de diversidad 

de murciélagos y la diversidad de morfoespecies de semillas encontradas en los 

excrementos. También se realizó una regresión lineal entre los índices de diversidad 
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de murciélagos y la diversidad de especies de plantas utilizadas para la construcción 

de refugios por murciélagos.  

 

Se organizó una matriz MxP, donde las especies de murciélagos M se dispusieron 

en las filas y las especies de plantas P en las columnas, esto con la finalidad de 

evaluar la estructura de las interacciones entre murciélagos frugívoros y las plantas. 

Este set de datos es de tipo binario, donde la presencia de interacción se marca con 

1 y la ausencia con 0 y el análisis se implementó en el paquete Bipartite (Dorman et 

al. 2016).  

 

Se utilizó el índice NODF (medida del anidamiento basada en la superposición y 

reducción del sobrelapamiento) para poder medir el grado de anidamiento dentro de 

las redes tróficas estudiadas para cada ZV (Mello et al. 2011; Strona et al. 2014). 

Este índice es ajustado al concepto original del anidamiento, basándose en el 

anidamiento entre todos los pares de filas y columnas en la matriz. En una red 

anidada, especies que poco interactúan están conectadas a un subgrupo de las 

especies que presentan mayor número de interacciones (Mello et al. 2011). 

Finalmente, se llevó a cabo un análisis de ordenamiento multidimensional, técnica 

que explora las similitudes o distancias entre las observaciones gráficamente, para 

explorar las similitudes entre la distribución de los murciélagos y la disponibilidad 

de hojas para la construcción de tiendas. 

Resultados 

Caracterización del ensamblaje de murciélagos frugívoros y sus recursos 

Se capturaron 743 individuos de murciélagos frugívoros, donde para el bmh-P se 

capturaron 305 individuos y 23 especies; seguido por el bp-P con 258 individuos y 

22 especies y finalmente, el bp-MB con180 individuos y 15 especies. Para estos 743 

individuos de murciélagos se colectaron 162 muestras con semillas. Para el bmh-P 

se obtuvieron 58 muestras y 28 morfoespecies de plantas; 55 muestras para el bp-P 

y 31 morfoespecies de plantas, y 49 muestras para el bp-MB con 29 morfoespecies. 

 

En la zona de estudio se reconocen dos ensamblajes estructurados por los 

murciélagos frugívoros. Mediante la interpolación y la extrapolación se comparan 

las características de los ensamblajes cuando se capturaron 400 individuos por ZV 

En el bmh-P y seguido bp-P, donde se observa el mismo comportamiento para la 

riqueza de especies, con un sobrelapamiento de los intervalos de confianza. Un 

segundo grupo compuesto por especies del bp-MB con menor riqueza. Al tener en 

cuenta los resultados de la extrapolación, se observa que en el bmh-P se capturaron 

23 de las 25 especies que estima el modelo, para el bp-P (21 spp) y el bp-MB (15 

spp) la extrapolación evidencia que se colectaron 100 % de las especies estimadas 

por el modelo (Figura11). 
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Figura 11. Curvas de rarefacción con interpolación para la ZV bmh-P, bp-P y bp-MB, así como 

extrapolando más allá de la ZV hasta una muestra por UA con cerca de 400 individuos de murciélagos. 

Se evidencia que no hay diferencias en el número de especies de semillas entre 

las ZV, lo cual puede ser el resultado de la necesidad de incrementar el número de 

muestras de excrementos y a su vez, complementarlo con otros métodos de muestreo 

que permitan completar la fotografía sobre la dispersión de semillas por murciélagos, 

incluyendo la variabilidad temporal. Al observar la extrapolación, todas las ZV 

tienden a incrementar la riqueza de especies de plantas donde todavía no se logra 

alcanzar una asíntota y donde los intervalos de confianza se solapan (Figura 12).  

 
Figura 12. Curvas de rarefacción con interpolación para la zona de vida bmh-P, bp-P y bp-MB, así como 

extrapolando más allá de la zona de vida hasta una muestra por UA con cerca de 75 muestras de 

semillas colectadas en los excrementos. 

El muestreo de las 0.5 hectáreas por ZV donde se muestrearon hojas disponibles 

para la construcción de tiendas por murciélagos. En primer lugar, se observa que en 

el bmh-P con un muestreo bajo de individuos alcanzan valores muy altos de riqueza. 

Para el bp-P, se observa una disminución en la riqueza, sin embargo, la gráfica no 

presenta un patrón asintótico para esta ZV, sumado a intervalos de confianza 
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amplios, que predicen que al incrementar a cerca de 300 individuos de hojas 

disponibles para la construcción de refugio, se alcanzará la riqueza que presenta el 

bmh-P. Finalmente, el bp-MB muestra una saturación del modelo, donde no se 

esperan más especies al incrementar el muestreo, lo cual se relaciona con la 

distribución de los murciélagos que utilizan tiendas como refugios (Figura 13). 

 
Figura 13. Curvas de rarefacción con interpolación y extrapolación para las ZV bmh-P, bp-P y bp-MB, 

para plantas que pueden ser utilizadas para la construcción de refugios. 

El índice de riqueza de especies expresa un valor medio de correlación para la 

diversidad de los murciélagos frugívoros en función de la diversidad de especies de 

semillas (R2=0.393), y también para la diversidad de murciélagos que utilizan tiendas 

en función de la variedad de plantas para la construcción de los mismos (R2=0.439) 

(Figura 14, 1A y 1B). El segundo índice (R12= 0.150, R22=NaN), que se centra en 

el análisis de las especies típicas, pierde correlación e inclusive para la relación 

murciélago que utiliza tiendas, no es posible ajustar una regresión lineal. Para el 

tercer índice (R12= 0.115, R22=Na), basado en el análisis de las especies dominantes, 

se evidencia también pérdida en la correlación, sin embargo, se mantiene una 

relación lineal. Se propone la existencia de un efecto de la disponibilidad del recurso 

en la estructuración de los ensamblajes de murciélagos. 
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Figura 14. Correlación entre números de Hill (1: q=0, 2: q=1 y 3: q=2), comparando la diversidad de 

murciélagos con la diversidad para el recurso (A: Diversidad de semillas y B: Diversidad de especies de 

plantas para la construcción de hojas). 

Redes mutualistas en murciélagos 

Las métricas evidencian una estructura anidada (p<0.0001), lo cual muestra un 

núcleo central de interacción entre generalistas, las especies especialistas interactúa 

con especies generalistas y pocas interacciones entre especialistas (Tabla 9).  
 

Tabla 9. Cálculo de diferentes métricas de anidamiento para la matriz de interacción entre murciélagos 

y morfo especies de plantas. 

Métrica Índice Valor-Z Anidamiento 

relativo (RN) 

Anidamiento 

NODF 31.103 4.183 0.471 p<0.001 

Filas NODF 31.377 3.825 0.464 p<0.001 

Columna 

NODF 

29..741 3.925 0.496 p<0.001 

Temperatura 

(T) 

17.34 -3.480 -0.431 p<0.001 

Brualdi y 

Sanderson 

60.0 -2.314 -0.202 p<0.001 
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Al ordenar las interacciones entre las especies de murciélagos, se reconoce 

patrones como la presencia de un alto número de interacciones entre murciélagos 

generalistas y plantas (interacción generalista-generalista). Por otro lado, un núcleo 

denso de especies generalistas permite la persistencia de murciélagos especialistas a 

través de la interacción especialista- generalista. Se reconocen las especies 

dominantes en las ZV, también se muestra que las especies de murciélagos son 

mucho más generalistas que las especies de plantas en la interacción evaluada. 

Adicionalmente, se observa que especies simpátricas de murciélagos o plantas suelen 

tener un tipo de recurso o dispersor central. 

 

Al evaluar las redes mutualistas en tierras bajas (bmh-P), se observa una 

distribución asimétrica de las interacciones, lo cual a su vez se relaciona con los 

patrones de distribución que presentan las especies de murciélagos a lo largo del 

gradiente. Las especies de murciélagos dominantes presentan el mayor número de 

conexiones. También se observa que especies de murciélagos simpátricos comparten 

parte de los recursos vegetales que consumen, así como una partición de los recursos. 

También se reconocen especies con abundancias intermedias y un grado de 

conectividad intermedio. Finalmente, las especies poco conectadas corresponden a 

especies poco abundantes y raras (Figura 15).  
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En el bp-P se evidencia un patrón similar, pero cambian las posiciones de las 

especies en la red mutualista. Por ejemplo, el murciélago S. ludovici (STULUD) 

adquiere el mayor valor de dominancia, y el mayor número de conexiones en la red 

mutualista.  

Figura 15. Se observa la red mutualista construida para el bmh-P, en verde se ubican las 

plantas y en naranja los murciélagos, hay un mayor número de interacciones al 

incrementar el grosos de la barra gris.  
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Figura 16. Se observa la red mutualista construida para el bp-P, en verde se ubican las plantas y en azul 

los murciélagos, hay un mayor número de interacciones al incrementar el grosor de la barra gris. 

Murciélagos con mayor dominancia en el bmh-P empiezan a disminuir su efecto 

funcional en el ensamblaje. Se evidencia que los patrones no cambian, pero sí la 

posición de las especies en la red mutualista, lo cual se reconoce como un elemento 

determinante en la estructuración de los patrones de diversidad (Figura 16). 
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Figura 17. Se observa la red mutualista construida para el bp-MB, en verde se ubican las plantas y en 

negro los murciélagos, hay un mayor número de interacciones al incrementar el grosor de la barra gris. 

Para el bp-MB se observa una disminución en la complejidad de la red mutualista 

y un incremento aún mayor en el grado de dominancia por parte de S. ludovici, así 

como un mayor número de conexiones. Lo anterior es el reflejo de la disminución 

en la competencia con C. perspicillata y la presencia de variables bióticas que 

favorecen a los frugívoros de montaña (Figura 17). 
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Distribución espacial del recurso para la construcción de tiendas 

En total se identificaron 34 morfoespecies de plantas que pueden ser utilizadas 

para la construcción de tiendas. De estas 34 se seleccionaron las de mayor 

abundancia para realizar el NMS, con el fin de relacionar la distribución de las 

especies de plantas con las UM. Se muestra que las morfoespecies utilizadas para la 

construcción de tiendas tienen una tendencia a distribuirse en el bmh-P, donde 

adquieren mayor riqueza de especies, así como mayores abundancias. 

 

 Adicionalmente, en el bmh-P fue la única ZV donde dentro de las parcelas se 

encontraron cerca de 10 tiendas, de las cuales solo dos estaban ocupadas por D. 

watsoni. En este contexto, en el bmh-P se capturaron ocho especies de murciélagos 

que utilizan tiendas con un total de 139 individuos; en el bp-P, se capturaron siete 

especies de murciélagos que construyen tiendas con un total de 87 individuos y 

finalmente, en el bp-MB se capturaron tres especies de murciélagos con 17 

individuos (Figura 18).  

Discusión  

Caracterización los frugívoros y sus recursos 

El mayor número de murciélagos frugívoros y especies se capturó en las tierras 

bajas del bmh-P, patrón que ha sido ampliamente reconocido para murciélagos 

Figura 18. Figura 18. No-metrical Multidimensional scaling (NMS) que caracteriza la relación entre 

especies vegetales y las UM, las especies vegetales están representadas por puntos negros y las ZV se 

reconocen por los círculos de colores. 
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tropicales (Rodríquez-Herrera et al. 2007). Sin embargo, el número de 

morfoespecies de semillas movilizadas por murciélagos, fue menor en esta ZV, la 

diferencia en los patrones presentados por los murciélagos y las plantas puede ser el 

resultado de la necesidad de liberar más rápidamente a los murciélagos en función 

de la alta tasa de captura o la alta presencia de especies raras. En este mismo orden 

de ideas, se hace evidente que las fluctuaciones temporales en esta ZV son más altas 

que en las zonas de mayor elevación (López-Baucells et al. 2016). 

La curva de rarefacción para murciélagos (Figura 9) evidencia que tanto la 

abundancia, como la riqueza de especies estimada para la interpolación y 

extrapolación para el bmh-P y el bp-P, se comportan de manera muy similar, pero 

con diferencias sutiles. Se reconoció una zona de alturas bajas de mayor diversidad, 

pero con diferencias marcadas en cuanto a la estructuración del ensamblaje. Para el 

bp-MB rápidamente se logra el número máximo modelado de especies, para el 

presente artículo no se incluyó la ZV bp-M, ya que esta presenta pocas especies de 

murciélagos frugívoros (Rodríguez-Rocha et al. en prep.). 

La riqueza de semillas incrementa al aumentar el número de muestras de 

excrementos. La menor riqueza de semillas se obtuvo para el bmh-P, patrón contrario 

al evidenciado para la riqueza de murciélagos. Lo anterior podría ser resultado de un 

menor tiempo para la colecta de excrementos, dadas las altas tasas de captura o la 

marcada diferencia en las tasas de captura entre las réplicas espaciales (Rodríguez-

Rocha et al. en prep.). 

La curva de rarefacción (Figura 11) para la disponibilidad de hojas a lo largo del 

GACVM, mostró un patrón interesante. Para el bmh-P se evidencia un rápido 

incremento en la riqueza al haber muestreado pocos individuos. Para el bp-P se 

evidencia una riqueza menor, pero que no alcanza la asíntota en el marco de la 

extrapolación que utiliza el modelo, sin embargo, los intervalos de confianza del 

modelo son muy amplios y muestra un aparente sobrelapamiento con el bmh-P. Para 

el bp-MB se evidencia el mismo patrón al que se encontró en la rarefacción de la 

riqueza de murciélagos (Rodríguez-Rocha et al. en prep.).  

Se observa una tendencia en la relación entre la distribución de los recursos en 

los patrones de distribución de las especies de murciélagos en el contexto del 

GACVM, y corrobora el efecto biótico en la estructuración de los patrones de 

diversidad (Mccain 2007a; Mccain 2007b; Mccain y Grytnes 2010).  

La asociación entre murciélagos frugívoros y especies de semillas (R2= 0.40), y 

murciélagos tolderos y hojas para tiendas (R2= 0.44), reconoce que, al incrementar la 

diversidad de recursos, se genera un efecto en los patrones de distribución de las 

especies de murciélagos. En zonas bajas los patrones anidados presentan mejor 

resolución y se reconoce la mayor disponibilidad de plantas asociadas con la 
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construcción de refugios que en interacción con las variables abióticas permiten 

valores mayores de diversidad.   

Redes mutualistas en murciélagos 

Las métricas que miden el anidamiento respaldan la hipótesis de la existencia de 

redes mutualistas en murciélagos que se definen y diferencian a lo largo del 

GACVM. Es interesante observar la presencia de estas redes mutualistas anidadas 

en el gradiente altitudinal. La red global para todo el gradiente, como las redes para 

cada una de las ZV, evidencian una estructura básica muy similar. Se observó un 

bajo grado de especialización dentro de las redes, una alta modularidad (referida a 

flexibilidad relativa de la posición que ocupa cada especie dentro de la red), el patrón 

predominante es el generalista, con la presencia de especies núcleo (que presentan 

varias interacciones y son dominantes) y especies que consumen del subgrupo de 

plantas, parte de la dieta de las especies núcleo (Mello et al. 2011). 

Adicionalmente, estas redes evidencian la presencia de módulos de interacción, 

referidos a la presencia de más de una especie que se involucra en varias 

interacciones, donde dichos módulos muestran una señal filogenética y a su vez son 

complementarios entre ellos (Heithaus 1982). En este contexto, se evidencia que los 

frugívoros primarios (dominantes y especies núcleo) son los que marcan la identidad 

funcional del gremio y las especies en cada módulo son responsables del servicio de 

dispersión de semillas  (Ríos-Blanco y Pérez-Torres 2015). 

La evidencia de patrones anidados en las redes del GACVM incrementa la 

resiliencia del sistema. Por ejemplo, se encuentran diferencias en la dominancia de 

murciélagos entre los años 2012 y 2016, dos temporadas de datos para la misma zona 

de estudio (Rodríguez-Rocha et al. en prep.). Adicionalmente, se evidencia alta 

redundancia en cuanto a las interacciones donde las especies núcleo se asocian con 

especies núcleo de plantas y se reconocen asociaciones fuertes como Carollia-Piper, 

Artibeus/Dermanura-Ficus/Cecropia y Sturnira-Solanum. También, es importante 

reconocer que los murciélagos que componen estas redes pueden ser especialistas a 

un tipo de dieta, pero generalistas al interaccionar con varias especies de plantas 

(Blüthgen et al. ; Howe 1984). 

A medida que incrementa la elevación, las redes mutualistas sufren una 

reorganización en la presencia de especies dominantes y las interacciones. Se ha 

reconocido que las plantas son menos vulnerables al CC que los animales, al 

presentar un alto grado de redundancia en cuanto a sus dispersores (Schleuning et al. 

2016). Por otro lado, lo murciélagos serán más afectados en contextos de CC, donde 

las redes mutualistas de tierras bajas mantendrán una mayor estabilidad a través del 

tiempo en cuanto al proceso de dispersión de semillas, pero las especies raras se 
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verán seriamente amenazadas y se llevará a un proceso de homogenización y 

desgaste biótico (Feeley y Silman 2010).  

Paralelamente, las redes mutualistas de tierras altas serán las más amenazadas, 

dada su baja equitabilidad, donde posiblemente puedan beneficiarse del ingreso de 

nuevos competidores y se afectarán negativamente las especies de rango restringido 

a la altura. Posiblemente, los ensamblajes de tierras medias serán receptores de 

especies que logren dispersarse desde las tierras bajas y posiblemente, se beneficiará 

un patrón de diversidad con una meseta de mayor diversidad en tierras medias. 

En un estudio publicado en 2011, se evalúan nueve bases de datos con 

información de interacción murciélago-planta, y se corrobora que esta interacción 

mutualista permite la estabilidad del sistema de dispersión con núcleos densos de 

interrelación (Mello et al. 2011). Esto en combinación con los datos del presente 

estudio, evidencia que las redes mutualistas son un sistema robusto y que la 

interacción planta-animal genera un beneficio muto que permite su mantenimiento 

en el tiempo. Adicionalmente, se ha propuesto que la asociación género- género es 

determinada por la segregación de nicho mediada por los metabolitos secundarios 

que presentan las plantas (Mello et al. 2011) 

Finalmente, y resultado de redes mutualistas robustas, se considera que estas 

actúan como una unidad y van a generar procesos internos de adaptación al cambio 

(climático, de uso del suelo). Los murciélagos y las redes mutualistas que conforman 

pueden contribuir en procesos de regeneración ecológica, a través de la dispersión 

de semillas mediada por una red mutualista, en primer lugar para especies vegetales 

asociadas a los procesos de regeneración (Mello et al. 2011). Adicionalmente, hace 

falta incluir en el reconocimiento de las redes mutualistas, la dispersión de semillas 

de especies de bosque maduro, para las cuales se ha evidenciado la dispersión en 

fragmentos al ser depositadas bajo tiendas construidas con diferentes tipos de hojas 

(Melo et al. 2009). 

Distribución de los refugios 

Aunque los patrones de relación entre la disponibilidad de los recursos (alimento 

y hojas para construir tiendas) no presentan patrones robustos, se evidencian señales 

que podrían conducir a reconocer cómo se integran y cómo podrían ser afectados 

desde punto de vista de la interacción. Para las hojas que son utilizadas para la 

construcción de tiendas, se evidencian valores mayores de diversidad, así como una 

asociación espacial de la disponibilidad de hojas para construir las tiendas con las 

zonas con mayor diversidad y riqueza de murciélagos que utilizan tiendas.  

En este contexto, se plantea que las especies vegetales utilizadas para construir 

las tiendas y los murciélagos tolderos podrían conformar redes mutualistas de 

interacción, inclusive en un trabajo adelantado por Fernández et al (en prep.) se 
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evidencian estructuras anidas de las redes mutualistas planta-murciélago. Esto hace 

evidente la complejidad de las interacciones ecológicas, las cuales a su vez son 

multidimensionales. 

Finalmente, se reconoce que los ensamblajes de murciélagos son estructurados 

mediante una interacción de factores abióticos y bióticos, que generan estructuras 

complejas de interacción que para el caso de los murciélagos evidencian redes 

robustas, resilientes y redundantes que pueden ser elementos claves en contexto de 

los cambios globales, ante la necesidad de restauración y ante las dinámicas 

inducidas por el cambio climático.  

Conclusiones 

Los factores bióticos, abióticos y su interacción determinan los patrones de 

distribución de las especies. Desde el punto de vista biótico, la interacción con los 

recursos tiende a generar redes mutualistas, le da resiliencia, resistencia y 

redundancia a los sistemas frente a factores de cambio. Los ensamblajes de 

murciélagos desde el punto de vista mutualista presentan las características 

mutualistas en su relación con las plantas, lo cual posiciona a este grupo funcional 

como un agente clave para responder a los cambios, propiciar procesos de 

restauración ecológica y plantear la posibilidad de la dinámica espacio-temporal en 

la contextualización de áreas protegidas y corredores biológicos para la conectividad. 

 

Es interesante explorar la interacción planta-animal para contextualizar 

respuestas mucho más informativas de cómo las especies, gremios, ensamblajes y 

comunidades pueden responder a los motores de cambio global. Se propone que los 

murciélagos pueden cubrir el papel funcional asociado a la dispersión de semillas en 

el contexto de la desaparición de dispersores (Terborgh et al. 2008).  

 

Finalmente, es importante reconocer que el papel funcional de los murciélagos en 

cuanto a la dispersión de semillas, está parcialmente estudiado. Año tras año, al 

incrementarse la investigación, también, incrementa el número de especies vegetales 

dispersadas por murciélagos que en la actualidad ya debe superar las 1000 (Labova 

et al. 2009). Puede ser relevante incrementar el estudio de las especies vegetales 

movilizadas por murciélagos que no son ingeridas y corresponde a estados 

sucesiones maduros del bosque.  

Adicionalmente, se propone incrementar el conocimiento de las la lluvia de 

semillas que se depositan en los bosques tropicales y su efecto en la dinámica natural 

en zonas naturales e intervenidas (Melo et al. 2009). 
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Anexos  
Anexo 1. Especies frugívoras capturadas, frecuencias, ámbitos de distribución y 

gremios 

Especie 
Pi 

2012 

Pi 

2016 

Ind. 

Total 

Pi 

Total 

Ámbito GACVM                   

(min-max)      msnm 

Ámbito Potencial                  

(min-max)      

msnm 

Gremi

o 

S_ludovici 0.323 0.221 392 0.270 1835 (1165-3000) 2000 (600-2600) FS 

D_watsoni 0.108 0.161 197 0.136 1076 (361-1437) 1500 (0-1500) FN_T 

C_perspecillata 0.082 0.105 137 0.094 962 (361-1323) 1000 (0-1000) FS 

S_mordax 0.066 0.045 80 0.055 1379 (1298-2677) 1900 (700-2600) FS 

P_vittatus 0.084 0.018 72 0.050 1324 (696-2020) 1500 (700-2200) FN 

C_castaneda 0.027 0.069 71 0.049 804 (361-1165) 1350 (0-1350) FS 

A_jamaicensis 0.036 0.058 69 0.047 1076 (361-1437) 1700 (0-1700) FN_T 

D_tolteca 0.042 0.046 64 0.044 1684 (696-2380) 1500 (500-2000) FN_T 

D_azteca 0.050 0.025 54 0.037 1277 (1323-2600) 2100 (900-3000) FN_T 

A_geoffrogy 0.022 0.046 50 0.034 2401 (599-3000) 2050 (0-2050) FO 

H_underwoodi 0.024 0.043 50 0.034 2019 (361-2380) 2600 (0-2600) FO 

D_phaeotis 0.037 0.012 35 0.024 804 (361-1165) 1350 (0-1350) FN_T 

C_sowelli 0.035 0.008 30 0.021 1165 (361-1526) SI FS 

C_brevicauda 0.000 0.028 21 0.014 1659 (361-2020) 1500 (0-1500) FS 

L_robusta 0.003 0.022 19 0.013 583 (420-1003) 1500 (0-1500) FO 

A_lituratus 0.004 0.014 14 0.010 1076 (361-1437) 1500 (0-1500) FN 

P_helleri 0.006 0.013 14 0.010 804 (361-1165) 1350 (0-1350) FN_T 

A_cultrata 0.001 0.012 10 0.007 1017 (1003-2020) 1920 (680-2600) FO 

E_alba  0.000 0.011 8 0.006 -391 600 (0-600) FN_T 

V_nymphaea 0.003 0.008 8 0.006 932 (391-1323) 600 (0-600) FN_T 

S_luisi 0.000 0.011 8 0.006 1324 (696-2020) SI FS 

G_soricina 0.010 0.000 7 0.005 610 (361-971) SI FO 

V_pusilla 0.000 0.008 6 0.004 519 (361-880) 1350 (0-1350) FN_T 

G_commissaris

i 0.009 0.000 6 0.004 569 (420-989) 3000 (0-3000) FO 

C_senex 0.006 0.001 5 0.003 854 (1526-2380) 1500 (0-1500) FN 
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E_hartii 0.004 0.003 5 0.003 1029 (1165-2194) 2600 (0-2600) FN_T 

S_lilium 0.000 0.007 5 0.003 552 (1165-1717) 1400 (0-1400) FS 

V_thyone 0.006 0.000 4 0.003 642 (361-1003) SI FN_T 

C_godmani 0.006 0.000 4 0.003 103(496-599) 1500 (0-1500) FO 

C_salvini 0.003 0.000 2 0.001 -1003 680 (0-680) FN 

M_macconnelli 0.001 0.001 2 0.001 602 (696-1298) 1000 (0-1000) FN_T 

C_trinitatum 0.000 0.001 1 0.001 -420 700 (0-700) FN 

C_villosum 0.000 0.001 1 0.001 -391 600 (0-600) FN 

P_discolor 0.000 0.001 1 0.001 -420 1000 (0-1000) FO 

P_hastatus 0.001 0.000 1 0.001 -880 1000 (0-1000) FO 

TOTALES 

Ind. 694 759 1453         

TOTSL 

Especies 27 29 35         

 

Anexo 2. Abundancias de murciélagos frugívoros por zonas de vida 

Especie bmh-P bp-M bp-MB bp-P 

Total 

Especies 

Anoura cultrata     3 7 10 

Anoura geoffrogy 1 7 28 14 50 

Artibeus jamaicensis 29   2 38 69 

Artibeus lituratus 11   1 2 14 

Carollia brevicauda 12   4 5 21 

Carollia castaneda 58     13 71 

Choeroniscus godmani 4       4 

Carollia perspecillata 76     61 137 

Chiroderma salvini       2 2 

Centurio senex     5   5 

Ccarollia sowelli 13   3 14 30 

Chiroderma trinitatum 1       1 

Chiroderma villosum 1       1 

Dermanura azteca 1 3 45 5 54 

Dermanura phaeotis 20     15 35 

Dermanura tolteca 1   30 33 64 

Dermanura watsoni 113   2 82 197 

Ectophylla alba  8       8 

Enchistenes hartii     3 2 5 

Glossophaginae commissarisi 2     4 6 

Glossophaginae soricina 5     2 7 

Hylonycteris underwoodi 23   12 15 50 
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Lonchophylla robusta 18     1 19 

Mesophylla macconnelli 1     1 2 

Phyllostomus discolor 1       1 

Phyllostomus hastatus       1 1 

Platyrrhinus helleri 7     7 14 

Platyrrhinus vittatus 2   14 56 72 

Sturnira lilium     3 2 5 

Sturnira ludovici   102 181 109 392 

Sturnira luisi 1   2 5 8 

Sturnira mordax   6 57 17 80 

Vampyriscus nymphaea 6     2 8 

Vampyriscus pusilla 5     1 6 

Vampyressa thyone 3     1 4 

Total ZV 423 118 395 517 1453 

  

Anexo 3. Estimación de la probabilidad de detección, con base en covariables de 

sitio y muestreo que afectan a la misma. Los valores en paréntesis corresponden a 

los errores estándares 

Especie θ 

covariables 

P(± EE) P R^2 Distribución  

 

Anoura cultrata 

interceptó 0.845(±1.327) 0.525 0.30  

Poisson EM -0.158(±0.048) 0.001 0.46 

Luz 0.012(±0.005) 0.026 0.50 

 

Anoura geoffroyi 

interceptó -3.971(±0.892) 8.69E-06 0.98  

Poisson EM 0.050(±0.027) 0.0641 0.49 

Luz 0.019(±0.005) 0.000091 0.50 

 

Artibeus 

jamaicensis 

interceptó sg Sg sg  

Binomial 

negativa 
EM -0.102(±0.018) 2.24E-08 0.53 

Luz 0.003(±0.005) 0.51 0.53 

 

Artibeus lituratus 

interceptó 0.200(±2.331) 0.932 0.51  

Poisson EM -0.106(±0.071) 0.138 0.53 

Luz sg Sg sg 

 

Carollia 

perspicillata 

interceptó -0.732(±0.681) 0.282 0.68  

Poisson EM -0.019(±0.024) 0.424 0.50 

Luz -0.009(±0.005) 0.081 0.50 

 

Carollia sowelli 

interceptó -3.378(±2.036) 0.097 0.97  

Poisson EM -0.089(±0.046) 0.05 0.52 

Luz sg Sg sg 

 

Dermanura azteca 

interceptó -0.528(±1.275) 0.679 0.63  

Poisson EM -0.064(±0.033) 0.049 0.52 
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Luz -0.019(±0.007) 0.006 0.50 

 

Dermanura tolteca 

interceptó sg Sg sg  

Poisson EM sg Sg sg 

Luz sg Sg sg 

 

Dermanura 

watsoni 

interceptó 4.128(±0.6) 5.87E-12 0.98  

Poisson EM 0.063(±0.020) 0.002 0.48 

Luz 0.007(±0.004) 0.097 0.5 

 

Hylonycteris 

underwoodi 

interceptó -5.556(±0.891) 4.63E-10 0.99  

Poisson EM 0.016(±0.028) 0.564 0.5 

Luz 0.008(±0.005) 0.165 0.5 

 

Platyrrhinus 

vittatus 

interceptó -1.721(±0.94) 0.067 0.85  

Poisson EM -0.023(±0.03) 0.511 0.51 

Luz 0.022(±0.006) 0.001 0.49 

 

Sturnira ludovici 

interceptó -0.134(±0.456) 7.67E-01 0.53  

Poisson EM 0.007(±0.015) 6.39E-01 0.5 

Luz -0.013(±0.94) 6.35E-05 0.5 

 

Sturnira mordax 

interceptó -3.971(±0.893) 8.69E-06 0.98  

Poisson EM 0.050(±0.027) 6.41E-02 0.49 

Luz 0.0192(±0.005) 9.10E-05 0.5 

 

Anexo 4. Modelos de distribución actual y futura 

Para 11 especies con datos robustos se generaron modelos de distribución actual 

y futura en función de las variables bioclimáticas. En los mapas, se observa cómo 

varía la distribución y la abundancia para cada especie. Se utilizó una paleta de 

colores de semáforo, donde el color rojo representa la ausencia de las especies; los 

tonos amarillos, dos posibilidades para valores intermedios de abundancia y los 

tonos verdes, dos alternativas para las mayores abundancias. Los rangos de 

abundancia para cada especie son diferentes, donde se recomienda observar la 

leyenda en el mapa de distribución actual para cada especie.  

  
Figura 19. Figura 17. Distribución potencial actual y futura para Anoura geoffroyi (ANOGEO).  
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A continuación, se generaron los escenarios actuales y futuros para los 

murciélagos que basan su dieta en frutos de plantas de cosecha constante como Piper 

sp (Carollia sp) y Solanaceae (Sturnira sp). Para C. perspicillata, se evidencia poco 

cambio en su ámbito de distribución, pero un incremento en las abundancias de la 

especie en tierras bajas. Para S. ludovici se evidencia una disminución en las 

abundancias de la especie, que se puede ver reflejada en una disminución de su 

ámbito de distribución y la dominancia a través del GACVM. Para S. mordax, sus 

abundancias disminuyen en el límite inferior de su distribución y se restringe en 

zonas altas del gradiente, posiblemente, ante periodos mayores le continuará 

limitando el ámbito de distribución de la especie a mayores altitudes (Figura 20). 
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Figura 20. Distribución potencial actual y futura para Carollia perpicillata (CARPER), Sturnira ludovici 

(STULUD) y Sturnira mordax (STUMOR). 

Finalmente, se encuentra a los frugívoros que centran su alimentación en Ficus 

sp y Cecropia sp que corresponden a la tribu Ectophyllina. Este último grupo de 

murciélagos ha sido dividido en dos para los objetos del presente trabajo.  

 

El primer subgrupo corresponde a los murciélagos para los que no se tiene 

evidencia de uso de tiendas como refugio (A. lituratus, D. azteca y P. vittatus). Para 

A. lituratus se evidenciaron cambios en su abundancia, volviéndose una especie 

mucho más dominante en las tierras bajas, donde podría llegar a incrementar su 

ámbito de distribución hacia tierras más altas. Seguidamente y para D. azteca, 

murciélago frugívoro de altura, se reconoce una pérdida de las abundancias de la 

especie en las zonas donde alcanza sus mayores abundancias y evidenciando un 

primer paso que amenaza la población local. Para P. vittatus, especie que presenta 

sus mayores abundancias a elevaciones medias, y es típica a elevaciones bajas, se 

evidencia una extinción local en la zona más baja del gradiente, lo cual limita 

fuertemente su rango de distribución a la zona central (Figura 21). 
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Figura 21. Distribución potencial actual y futura para Artibeus lituratus (ARTLIT), Dermanura azteca 

(DERAZT) y Platyrrhinus vittatus (PLAVIT). 

El segundo grupo corresponde a especies de murciélagos para las cuales se ha 

registrado el uso de tiendas construidas en la vegetación (A. jamaicensis, D. tolteca 

y D. watsoni). Para A. jamaicensis, se evidencia una construcción de su ámbito de 

distribución a las zonas medias del gradiente altitudinal. D. tolteca tiende a 

desaparecer de las zonas donde es poco abundante y su ámbito de distribución se 

concentra en la zona media del gradiente, donde al parecer también incrementa su 

abundancia y grado de dominancia. Finalmente, D. watsoni murciélago 

característico por el uso de tiendas y que es dominante en tierras bajas y va 

disminuyendo su abundancia al incrementar la altitud, parece incrementar sus 

abundancias a lo largo de su ámbito de distribución (Figura 22). 
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Figura 22. Distribución potencial actual para Artibeus jamaicensis (ARTJAM), Dermanura tolteca 

(DERWAT) y Dermanura watsoni (DERWAT). 
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Anexo 5. Propuesta para Evaluar la Sensibilidad Potencial al Cambio Climático en 

Murciélagos Frugívoros en el Contexto de la RELCOM. 

Resumen  

La biodiversidad está directa e indirectamente relacionada con la prestación de 

servicios ecosistémicos (SE) en los bosques naturales, intervenidos y 

agroecosistemas. Más de 40 años de investigación han reconocido un impacto 

negativo del cambio climático (CC) sobre la biodiversidad. En este contexto el Panel 

Intergubernamental de Cambio Climático (IPCC, por sus siglas en inglés), propone 

un método para evaluar la vulnerabilidad ante el CC, y el CATIE, en el contexto del 

proyecto CLIMIFORAD para la gestión forestal ante el CC en Latinoamérica, afina 

la propuesta para evaluar la vulnerabilidad. En este documento Anexo, se genera una 

primera propuesta para evaluar el componente de sensibilidad del análisis de 

vulnerabilidad ante el CC en el marco de la Red Latinoamérica para la Conservación 

de los Murciélagos. Esta primera propuesta debe ser trabajada con la finalidad de 

reconocer los elementos fundamentales que pueden afectar a los murciélagos en el 

contexto del CC y su posible papel funcional en el futuro de los ecosistemas 

tropicales.  

Introducción 

Vulnerabilidad al CC 

El CC (variabilidad o extremos climáticos) puede afectar a los ecosistemas y a 

los sistemas humanos de diferentes maneras, en función de las características propias 

de cada sistema. Para generar estrategias de adaptación frente al CC, se utiliza un 

análisis de vulnerabilidad. La red CLIMIFORAD propone para los ecosistemas de 

montaña neotropicales y con base en la propuesta generada por el IPCC (2007, 

2014), un método para la generación del análisis de vulnerabilidad. En este marco 

de trabajo se reconoce que tanto sistemas naturales como humanos (y su integración), 

están expuestos y pueden sufrir daño por efectos del CC y esto es reconocido como 

vulnerabilidad. Este análisis integra el conocimiento desarrollado por científicos, el 

conocimiento desde la comunidad local y la opinión de expertos (Ipcc 2007). 

La vulnerabilidad se puede definir de manera sencilla a través de la ecuación: 

 𝐼𝑃 − 𝐶𝐴 = 𝑉 

• IP = Impacto potencial 

• CA = Capacidad potencial 

• V = Vulnerabilidad 
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Figura 23. Elementos que componen el análisis de vulnerabilidad frente al cambio climático Fuente: 

IPCC 2007. 

La vulnerabilidad es determinada por el impacto potencial de los eventos 

climáticos sobre un sistema y por la capacidad adaptativa o capacidad de respuesta 

de los sistemas ante dichos eventos. El impacto potencial describe los efectos del 

cambio en el clima sobre los sistemas y cómo pueden afectar los medios de vida, la 

salud, los ecosistemas, entre otros. La capacidad adaptativa se refiere a cómo un 

sistema socio-ecológico puede ajustarse frente a un estímulo, y cómo a través del 

manejo adaptativo se puede incrementar dicha capacidad de ajuste mediante el 

aprendizaje. Adicionalmente, la capacidad adaptativa se deriva de un componente 

ecológico y social, donde el segundo lo determinan las redes de trabajo y la 

articulación entre los actores. Aunque el impacto potencial de un sistema sea medio-

alto, al incrementar la capacidad adaptativa del mismo, la vulnerabilidad disminuiría 

(Ipcc 2007; Pacifici et al. 2015). 

A su vez, el impacto potencial es el resultado tanto de la exposición como de la 

sensibilidad del sistema, donde la integración de estos componentes determina las 

consecuencias que se pueden esperar sobre el mismo. La exposición se puede 

reconocer como un factor extrínseco al sistema y define la extensión del cambio 

potencial, que se ha abordado desde los escenarios de CC (Van Vuuren et al. 2011). 

La sensibilidad se determina como un factor intrínseco del sistema y es el grado de 

afectación de un sistema ecológico, el cual puede relacionarse a nivel de especie, con 

ámbitos restringidos de distribución, abundancias bajas, especificidad hacia un 

recurso, limitaciones desde la biología, entre otras (Ipcc 2007). 

El presente trabajo plantea la generación de una propuesta metodológica para 

abordar la sensibilidad ante el CC por parte de los murciélagos y de esta manera, 

poder plantear estrategias de manejo que permitan mantener los servicios 

ecosistémicos en los que los murciélagos participan.  
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Murciélagos y cambio climático 

Durante los últimos 40 años se han venido evaluando los efectos potenciales del 

CC sobre la biodiversidad, y se han evidenciado impactos a nivel de población, 

especie, comunidad, ecosistema y bioma (Parmesan et al. 2013). El Caribe y los 

Andes tropicales han sido reconocidos como biomas de alta vulnerabilidad, donde 

cerca del 11.6 % de las especies endémicas podrían verse afectadas y la tasa de 

pérdida de especies será mayor a la propiciada por la deforestación (Malcolm et al. 

2006).  

 

Un estudio de 27 años en bosque muy húmedo tropical de Costa Rica mostró que 

la riqueza de murciélagos se mantuvo estable, con cambios significativos en las 

abundancias (Laval 2004). En modelos desarrollados en el Sureste Asiático, 

disminuyó la riqueza de murciélagos en las zonas con mayor número de especies, 

encontrando que entre 3-9 % de las especies perderán su nicho ecológico, y el ámbito 

de distribución de algunas especies podría incrementar si hay conectividad, 

disponibilidad de recursos y la capacidad de dispersión lo permiten (Hughes et al. 

2012).  

La temperatura máxima es la variable más relevante para el mantenimiento de las 

zonas de maternidad en murciélagos (Loeb y Winters 2013). Al simular la pérdida 

de agua en contexto de CC, demuestran una respuesta específica, donde murciélagos 

con menor capacidad de maniobrar en el vuelo serán más afectados (Hall et al. 2016). 

Hay cuatro hipótesis esperadas de la distribución actual del nicho ecológico sobre 

los cambios provocados por el calentamiento global (Colwell et al. 2008).  

• El nicho ecológico de las especies se mantiene ante cambios del clima, pero 

puede ocurrir un incremento en la abundancia o una reducción. 

• Hay una contracción del nicho ecológico, pero las especies mantienen su 

viabilidad poblacional. 

• Hay un aumento del nicho ecológico.  

• Ocurre un desplazamiento del nicho ecológico, donde no existían las condiciones 

climáticas óptimas se generan con el CC. 

En el presente trabajo se caracterizaron los patrones de distribución de los 

murciélagos frugívoros a lo largo de un gradiente altitudinal y se modelaron los 

efectos potenciales de escenarios climáticos futuros RCP 4.5, los cuales plantean la 

estabilización del forzamiento radioactivo antes de 2100, donde el sector 

agropecuario se especializa en sistemas agroforestales e incrementa la cobertura 

forestal. Bajo estos escenarios con tendencia a la estabilización, se evidencian 

efectos diferenciales del CC sobre los murciélagos, los cuales se relacionan con las 

características de las redes mutualistas murciélago-planta que fueron estudiadas.  
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La presente propuesta propone generar un análisis de sensibilidad para las 

especies de murciélagos frugívoros analizadas, donde se incluyen características 

estudiadas, así como características propias de las especies para definir el grado de 

sensibilidad de las mismas.  

Métodos 

La sensibilidad para un sistema ecológico o a nivel de especies, se refiere al grado 

en que es o puede ser afectado en función de las características intrínsecas de los 

elementos ecológicos. Para este abordaje se ha propuesto, por ejemplo, que especies 

de ámbito de distribución restringido, ámbito de hogar grande, densidades 

poblacionales pequeñas, tamaños de grupos pequeños, el vuelo y el periodo de 

actividad, pueden ser elementos determinantes en el grado de sensibilidad (Davidson 

et al. 2009). 

En el marco del proyecto CLIMIFORAD, se caracteriza la sensibilidad de los 

tipos de bosque identificados, clasificando las especies forestales en adquisitivas y 

conservativas, donde las segundas en función de un crecimiento lento, producción 

de pocas semillas, alta calidad de madera, entre otras, podrían presentar una mayor 

sensibilidad ante el CC. 

Para evaluar la sensibilidad potencial se propone incluir diferentes tipos de datos, 

donde se articula una evaluación entre las características de la especie en sí y cómo 

estas se manifiestan en el nivel local. Los datos utilizados se agrupan en tres pasos: 

Tabla 10. Factores propuestos para determinar la sensibilidad potencial de las especies y ensamblajes 

ante el CC. 

Para:  Especies de murciélagos frugívoros 

Paso 1: 

Datos 

propios del  

GACVM 

Determinación de la distribución potencial en el GACVM. Estos elementos de 

análisis dan información sobre cómo se distribuye la especie en lo local.  

# de zonas de vida ZV4=0, ZV3=1, ZV2=2, ZV1=4 

# de puntos de muestreo A22-28=0, B15-21=1, C 8-14=2, D1-7=3 

Log10 Rango-Abundancia 
Dominante(>0.5) =1, Media(0.0-0.5)=2, 

Rara(negativo)=3 

Año de captura Dos años=1, 1 año= 2 

Posición en la red mutualista Núcleo = 1, subgrupo= 2, Rara=3   

Efecto del escenario 
Incremento=0, Sin información=1, Estable=2, 

Disminuye=3 

Σpaso1/6 

Paso 2: 

Estado de 

conservación 

a nivel global 

Evaluación de la distribución a lo largo de su ámbito de distribución/estado de 

amenaza IUCN de la especie 

Distribución altitudinal Amplia=1, Media=2, Restringida=3 

Distribución latitudinal Amplia=1, Media=2, Restringida=3 

# de tipos agroforestales Amplia=1, Media=2, Restringida=3 
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Estado de amenaza (UICN) 

 

Preocupación Menor=0, Cerca Amenaza=1, Datos 

Deficientes=2, Vulnerable=3, En Peligro=4, 

Peligro Critico=5 

Tendencia poblacional 

(UICN) 

Incrementa=0, Estable=1,Desconocida=2,  

Decrece=3    

Σpaso2/5 

Paso 3: Tipo 

funcional de 

especie 

Tipo de especie: (adquisitiva= generalistas o conservativa= especialistas) 

Dieta frugívora 
Generalista=1, Oportunista/Media=2, 

Especialista=3 

Tipo de refugio Integracionista=1, Medio, Especialista=2 

Capacidad de dispersión Alta=1, Baja=2 

Rango de hogar 
Migratorio=1, Nómada (presencia no constante)=2, 

Territorial (presencia constante)=3 

Diversidad a nivel de especie 

en Costa Rica 

Alta (más de 3 especies)=1, Media (Entre 2-3 

especies)=2, Baja (Una especie)=3, Monotípica=4 

Σpaso3/5 

Paso 4: 

promedio 

ponderado 

para los 

diferentes 

elementos de 

análisis  Σpaso1/4+ Σpaso2/3+ Σpaso3/5 = sensibilidad 

 

Resultados y discusión 

La propuesta para la caracterización de la sensibilidad potencial para murciélagos 

frugívoros se aplicó para las 11 especies objeto de modelación, al ser las especies 

que presentan datos más robustos y como primera aproximación al análisis de 

sensibilidad. De manera general, se encontró que la sensibilidad se relaciona con los 

resultados de los modelos de distribución de las especies, así como con la posición 

que las especies ocupan en las redes mutualistas.  

Se encontraron tres grupos de sensibilidad, el primero presenta una calificación 

alta e incluye a especies que presentan ámbitos de distribución restringidos, bajas 

abundancias y son poco representadas en las redes mutualistas. Posiblemente, estas 

especies tengan una tendencia local a la extinción, lo cual también puede ser el caso 

de otras especies de frugívoros raros para los cuales no fue posible generar modelos 

de distribución robustos, donde se encuentran las especies raras de tierras bajas que 

seguramente sufrirán serias presiones de selección en el contexto del cambio 

climático y contribuirán al desgaste biótico.  

El segundo grupo está compuesto por especies de sensibilidad media que 

presentan efectos del CC negativos, ya sea en los ámbitos de distribución o en las 
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abundancias de las especies. De manera general, estas especies presentarán cambios 

en los patrones de distribución y requerirán de hábitat en las zonas de 

amortiguamiento para mantener poblaciones viables en el tiempo. 

Finalmente, las especies que presentan baja sensibilidad incrementarán sus 

ámbitos de distribución, y los grados de dominancia en las redes mutualistas. 

Posiblemente, estas especies dominarán los ensamblajes del futuro, con una 

tendencia a la homogenización de la riqueza de especies y la ruptura de las redes 

mutualistas, conllevando a la pérdida de servicios ecosistémicos.  

En este contexto, es clave la generación de estrategias de adaptación basadas en 

ecosistemas, con la finalidad de garantizar que estos mantengan la resiliencia y las 

dinámicas naturales se desplacen de manera natural a estados donde las interacciones 

mutualistas se puedan mantener. Para lo anterior, es clave implementar sistemas 

agrícolas que promuevan el flujo de energía entre las unidades del paisaje y permitan 

la movilidad para las especies más amenazadas.  

Tabla 11. Calificación de la sensibilidad para 11 especies de murciélagos frugívoros. 

Especie 
Valor 

sensibilidad 

Ámbito 

Distribución 
Abundancias 

Calificación 

sensibilidad 

ANOCUL 5,9 Decrece Decrece Alta 

PLAVIT 5,8 Decrece Decrece Alta 

DERTOL 5,5 Decrece Decrece Alta 

ARTLIT 5,3 Incrementa Decrece Alta 

DERAZT 5,2 Decrece Decrece Alta 

STUMOR 4,8 Decrece Decrece Media 

ANOCUL 4,4 Decrece Decrece Media 

STULUD 4,3 Decrece Decrece Media 

CARPER 3,9 Incrementa Incrementa Baja 

DERWAT 3,6 Incrementa Incrementa Baja 

ARTJAM 3,5 Incrementa Incrementa Baja 

 

Después de este primer análisis, se propone replantear la propuesta y llevarlo a 

cabo para los ensamblajes, donde se propone enfocarse en las especies dominantes, 

ya que estas marcan el carácter función del ensamblaje. Adicionalmente, se propone 

extraer los resultados futuros de los modelos de cambio climático de los criterios 

para definir sensibilidad, o mejor utilizarlos como un elemento que aporte a la 

sensibilidad para las especies dominantes. Los resultados de los modelos futuros de 

CC se pueden utilizar para caracterizar la exposición a nivel de especie y extrapolar 

la exposición para especies con pocos datos.  
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Finalmente, se genera un modelo conceptual para lograr proteger los servicios 

ecosistémicos en los que los murciélagos participan, como la dispersión de semillas. 

Este marco de trabajo se propone como una herramienta para lograr que la RELCOM 

focalice esfuerzos para evaluar la vulnerabilidad de los murciélagos en el contexto 

del CC. Al evaluar los componentes del modelo conceptual, se reconoce que las 

amenazas y los factores de amenaza se integran con todos los componentes de la 

biodiversidad. En este contexto se reconoce la importancia de generar mayor 

información sobre las redes mutualistas, los patrones de distribución, y la capacidad 

de adaptación de las comunidades y sistemas naturales. Se presenta la propuesta de 

territorios climáticamente inteligentes como una estrategia para articular los 

diferentes elementos que permitan procesos de mitigación y adaptación.  

 

Figura 24. Modelo conceptual que define los efectos futuros del cambio climático sobre los ensamblajes 

de murciélagos 
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