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RESUMEN

Los murciélagos insectivoros, a diferencia de otros ensambles, no se distribuyen ampliamente dentro
de un rango altitudinal. La mayoria Gnicamente alcanzan bajas altitudes y sélo algunos
vespertilionidos y molosidos de origen extratropical pueden distribuirse a mayores alturas. Se ha
propuesto que la temperatura y la tolerancia ecofisioldgica, son los factores que determinan su
distribucion; no obstante, la distribucion que conocemos puede ser el efecto del sesgo en las técnicas
de muestreo utilizadas. Métodos directos como la evaluacion de respuestas ecofisiologicas, asi como
el mejoramiento e intensidad de los muestreos, podrian resolver algunas incégnitas; sin embargo, en
el caso de murciélagos insectivoros las dificultades metodoldgicas en campo y laboratorio se
incrementan. Otro enfoque de investigacion que puede ser aplicado es el modelado de la distribucion
de especies, que permite predecir areas de distribucion potencial de las especies, sobre coberturas de
datos ambientales. Usamos el algoritmo Maxent para modelar la distribucion potencial de algunas
especies de murciélagos insectivoros en cinco paises andino-tropicales con el fin de hacer una
evaluacion de sus patrones de distribucion y los factores ambientales que los determinan.
Encontramos que la altitud y su relacion con la temperatura son los factores ambientales méas
importantes que determinan la distribucion de los murciélagos insectivoros estudiados. Las
estrategias evolutivas de termorregulacion desarrolladas por los verpertilionidos y molésidos han
permitido que algunas especies de estas familias puedan colonizar ambientes mas frios, al contrario
de los emballondridos de origen tropical que se encuentran restringidos a bajas elevaciones con
temperaturas célidas. EI modelado de distribucion de especies es una buena herramienta para
generar distribuciones potenciales de murciélagos y probar hipotesis biogeograficas a nivel de

grupos funcionales.



1. INTRODUCCION

1.1 Patrones de distribucion geogréafica de murciélagos Neotropicales: los insectivoros.

Los murciélagos constituyen el grupo de mamiferos mas diversificado en el Neotropico (Voss y
Emmons 1996), dentro de los cuales se encuentra una amplia gama de grupos funcionales que se
clasifican de acuerdo a la dieta y la estrategia de forrajeo (Wilson 1973). Es asi que encontramos
murciélagos que son frugivoros ndémadas, frugivoros sedentarios, nectarivoros, polinivoros,
insectivoros aéreos, insectivoros del follaje, carnivoros y hemat6fagos (McNab 1971, Wilson 1973,
Soriano 1985, 2000). La distribucién geografica de los murciélagos en el continente americano no es
uniforme pues la riqueza de especies se ve reducida con el incremento de la latitud y la altitud
(Brown 1995, Willig et al. 2003, Stevens 2004) (Figura 1). No so6lo los murciélagos exhiben estos
patrones de distribucion, la gran mayoria de taxa bioldgicos las presentan y su explicacion se ha
convertido en uno de los interrogantes mas antiguos de la biologia y la ecologia (Pianka 1966).
Numerosos investigadores han documentado estos patrones en mamiferos y han tratado de
explicarlos a través de varias hipdtesis que incluyen factores climaticos, temporales, espaciales,
productividad, interacciones bidticas, entre otras (Fischer 1960, Fleming 1973, Wilson 1974,
McCoy y Connor 1980, Mares y Ojeda 1982; Arita et al. 1990, Willig y Sandlin 1991, Mares 1992,

Willig y Gannon 1997, Lyons y Willig 2002, Stevens y Willig 2002, Patten 2004, entre otros).

Cuando observamos los patrones latitudinales de los murciélagos en términos de su estructura
funcional, vemos que en los tropicos la mayoria de los grupos funcionales estan representados,
mientras que a mayores latitudes se reduce la cantidad de grupos y son los insectivoros los unicos
que alcanzan mayores latitudes (Stevens 2004). Por otro lado, en gradientes altitudinales en la

region Neotropical, se ha documentado un descenso en la riqueza de especies de murciélagos con el



incremento en la altitud (Nowak 1994, Patterson et al. 1998, Sanchez-Cordero 2001, Willig et al.
2003). Los factores que determinan estos patrones en Los Andes, por ejemplo, no han sido
documentados adecuadamente y se han planteado hipoétesis relacionadas con la complejidad del
habitat, la temperatura y la abundancia de recursos (Graham 1983). Soriano (2000) emprendié un
andlisis basado en la estructura funcional de los ensamblajes de murciélagos en bosques lluviosos y
selvas nubladas Neotropicales y encontrd diferencias en los patrones de diferentes grupos
funcionales, los frugivoros y los nectarivoros decaen a una tasa baja y constante, pero desaparecen a
elevaciones de medias a altas, sin alcanzar las mayores alturas; por otro lado, los gremios
estrictamente insectivoros se reducen a una mayor tasa con el incremento de la altitud, pero
constituyen el Unico grupo que alcanza las mayores alturas, con representantes de las familias
Vespertilionidae y Molossidae, de origen extra-tropical; mientras que la familia Emballonuridae, de
origen tropical, sélo alcanza hasta aproximadamente los 1000 m de altitud (Koopman 1982, Soriano

et al. 1999, Soriano 2000).
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Los patrones de riqueza y distribucion de las especies son frecuentemente explicados por la accién
de factores como el clima, productividad, complejidad del habitat, abundancia de recursos, entre
otros (Brown 1995). Sin embargo, estudios que han usado la variacion morfologica de murciélagos
(como criterio de adaptacion a estos factores) y su relacién con la variacion altitudinal no han
llegado a ser concluyentes debido a su debilidad para explicar los limites de distribucion de los
grupos funcionales (Stevens 2004, Ruiz 2006). Asi, en gradientes altitudinales, factores como la
temperatura y la precipitacion tienen efectos bioldgicos importantes en la distribucion de las
especies (Terborgh 1971) pero sus efectos no son facilmente explicables debido a que en la
naturaleza estos factores co-varian (Patterson et al. 1989). Algunos autores han propuesto como
hipotesis, que estos patrones de distribucion altitudinal observados en murciélagos, particularmente
en los insectivoros del Neotropico, estan relacionados con la capacidad de resistencia a las bajas
temperaturas (termorregulacién) que a su vez estd fuertemente afectada por la dieta y por la

disponibilidad de recursos (Graham 1983, Soriano 2000).

1.2 Poniendo a prueba las hipoétesis: el problema con los murciélagos estrictamente
insectivoros.

Para poner a prueba hip6tesis biogeogréaficas, es necesario contar con una serie de datos soportados
por muestreos sistematicos que permitan un amplio entendimiento de la distribucion actual de la
especie 0 especies en estudio. Para el caso de los murciélagos estrictamente insectivoros, éste
requerimiento es dificil de conseguir ya que, las técnicas de muestreo usadas convencionalmente
tales como las redes de niebla, presentan sesgos al atrapar principalmente las especies de vuelo bajo
y que forrajean dentro del bosque, como la mayoria de los filostomidos, es por eso que el
conocimiento actual que se tiene de la familia Phyllostomidae es mucho mayor que de todas las

otras familias no filostomidas juntas (Miller 2003). Los murciélagos estrictamente insectivoros de



las familias Emballonuridae, Molossidae y Vespertilionidae por ejemplo, son, por el contrario,
dificilmente atrapables ya que muchas especies forrajean por encima del dosel y esto hace que sean
uno de los grupos menos representados en los inventarios de especies en un ambiente dado y por lo
tanto, su representatividad en colecciones bioldgicas es baja (Voss y Emmons 1996, Ochoa et al.
2000, Barnett et al. 2006). Recientemente, se ha venido aplicando la técnica de deteccion acuUstica
para obtener inventarios mas adecuados que incluyan a los murciélagos insectivoros (Kalko et al.
1996, O’Farrell y Miller 1997, O’Farrell et al. 1999, Ochoa et al. 2000, Miller 2003), de esta manera
se ha podido tener certeza de que algunas especies que hasta el momento se consideraban raras en su

distribucion neotrdpical, son en realidad bastante comunes (Kalko y Aguirre 2007).

Por otro lado, existen métodos de campo y laboratorio que evallan la capacidad termoregulatoria de
las especies, asi como la disponibilidad de recursos y la dieta (Machado y Soriano 2007, Ruiz 2006)
que podrian ayudar a poner a prueba hipétesis biogeograficas. Sin embargo, para el caso de los
murciélagos estrictamente insectivoros estos enfoques metodolégicos son de dificil ejecucion,
debido a la escasez de individuos que pueden ser obtenidos, ademas de las dificultades inherentes

que impone tanto la evaluacion de su dieta como la disponibilidad de los recursos que consumen.

1.3 Modelos de nicho ecolégico y modelos de distribucidn de especies.

Recientemente se han desarrollado herramientas bioinforméaticas que permiten predecir la
distribucion potencial de las especies vegetales y animales en una determinada region con base en
puntos de presencia conocida de la especie y una serie de coberturas de datos ambientales tipo grilla,
generados a partir de Sistemas de Informacion Geografica (SIG). Estas herramientas que se han
denominado Modelos de Nicho Ecologico (MNE) se basan en la teoria y el concepto de nicho

ecologico (sensu Grinnell 1917 y Hutchinson 1957, principalmente). No hay un consenso para



definir si los modelos responden al concepto Grinnelliano de nicho o a los conceptos de nicho
fundamental y nicho real de Hutchinson (1957) y aunque algunos autores han tratado de esclarecer
el uso del concepto y su importancia en los modelos (Peterson 2001, Soberon y Peterson 2005,
Araljo y Guisan 2006), la imposibilidad de incluir en los modelos todas las dimensiones posibles
del nicho ecoldgico, entre otras limitaciones, ha hecho que preferiblemente, se denomine estos
métodos como Modelos de Distribucion de Especies (SDM’s por sus siglas en inglés) (Guisan y

Thuiller 2005, Elith et al. 2006).

Los SDM’s han sido usados en la ultima década para abordar diversos aspectos de la biologia, entre
los que se encuentran: i) Generar la distribucion potencial de especies de interés para poner a prueba
hipétesis biogeogréaficas (Peterson 2001, Anderson et al. 2002a, b, Anderson 2003, Anderson y
Martinez-Meyer 2004, Raxworthy et al. 2003, 2007, Kozak y Wiens 2006, Buermann et al. 2008,
Jayat et al. 2009). ii) Evaluar efectos del cambio climéatico en especies y paisajes (Peterson et al.
2002a, Pearson y Dawson 2003, Thomas et al. 2004, Thuiller et al. 2005, Ancides y Peterson 2006,
Araujo et al. 2006, Hernandez 2006, Aradjo y Luoto 2007). iii) Definir areas de alta diversidad para
programas de conservacion (llloldi-Rangel et al. 2004, Sanchez-Cordero et al. 2005, Rodriguez et
al. 2007, Toribio y Peterson 2008). iv) Modelar la distribucién de enfermedades y sus vectores
(Costa et al. 2002, Peterson et al. 2002b, Peterson y Shaw 2003, Peterson et al. 2004, Williams et al.
2008, Sulbaran-Romero 2009). v) Evaluar limites altitudinales y rangos de distribucion de especies
(Hernéndez et al. 2006, Cadena y Loiselle 2007, Munguia et al. 2008, Graham et al. 2010). vi)
Evaluar el estado de conservacion de especies y de paisajes (Loiselle et al. 2003, Chefaoui et al.
2005, Young et al. 2009). vii) Conocer la distribucion de especies en el pasado y sus causas de
extincion (Bonaccorso et al. 2006, Weaver et al. 2006, Nogués-Bravo et al. 2008). viii) Predecir el

comportamiento de especies invasoras (Peterson y Vieglais 2001, Soberon et al. 2001, Peterson



2003, Broennimann et al. 2007, Warren et al. 2008). ix) Relacionar la distribucion de especies con
la estructura del paisaje (Jaberg y Guisan 2001, Chacdn-Moreno 2009). x) Evaluar la perdida de
poblaciones por fragmentacion de hébitats (Peterson et al. 2006). xi) Modelar la distribucién de

poblaciones humanas en el pasado (Banks et al. 2006), Entre otros.

En Venezuela, Suarez del Moral (2009) aplico los principios del modelado de distribucion de
especies para modelar la distribucion de la linea de contacto bosque-paramo en Los Andes y Arzac
(2008) genero la distribucion espacial de formas de vida de plantas en un gradiente altotérmico
mediante muestreos de vegetacion, analisis estadisticos y el uso de Sistemas de Informacion
Geografica para encontrar los patrones de distribucion de las formas de vida y el patrén de

distribucion bajo escenarios de cambio climético.

Hasta el momento se han desarrollado y aprovechado varios métodos y algoritmos informaticos para
generar modelos de distribucion de especies. Una de las primeras técnicas fue BIOCLIM, un modelo
biocliméatico que se basa en la sobreposicion y caracteriza sitios que estan dentro del hiperespacio
ambiental ocupado por una especie (Nix, 1986). Le sigue DOMAIN, un algoritmo de distancia que
evalla nuevos sitios potenciales en términos de su similitud ambiental con los sitios de presencia
conocida (Carpenter et al. 1993). Ambos enfoques requieren solamente de datos de presencia de las
especies, han sido aplicados principalmente a estudios con especies vegetales y no se desempefian
muy bien en comparacion con nuevos métodos, ademas estan muy influenciados por errores
espaciales de los datos (Elith et al. 2006, Graham et al. 2008). Los modelos lineales generalizados y
los modelos aditivos generalizados (GLMs y GAMs, por sus siglas en inglés) son métodos de
regresion que presentan resultados muy robustos debido a su fundamento estadistico, al igual que el

método de regresion adaptativa multivariada (Multivariate Adaptive Regression Splines, MARS)



que utiliza regresiones basadas en respuestas no lineales; sin embargo, estas técnicas requieren datos
de presencia-ausencia para poder ser aplicadas (Yee y Mitchell 1991, Austin 2002, Lehmann et al.

2002, Thuiller 2003, Leathwick et al. 2005).

El método de Andlisis del Factor de Nicho Ecolégico ENFA-BIOMAPPER computa un grupo de
factores no correlacionados, resumiendo los gradientes ambientales principales en la region
considerada, de forma similar a un Andlisis de Componentes Principales (Hirzel et al. 2001, 2002);
aungue prometedora, ésta técnica no ha sido ampliamente usada y no se han hecho comparaciones
de su rendimiento con respecto a otros métodos disponibles. Por el contrario, existen dos métodos
que han sido usados considerablemente a lo largo de la Gltima década: el Algoritmo Genético de
Produccion de Reglas (Genetic Algorithm of Rule-set Production-GARP) que imita procesos
genéticos y que selecciona un juego de reglas (p.e. adaptaciones a la regresion y especificaciones de
rango) que predicen la mejor distribucién de una especie en términos de evolucion genética
(Stockwell y Peters 1999). Este algoritmo presenta buen rendimiento, pero debido a su operatividad
genética, genera resultados diferentes cada vez que se lo aplica a un mismo conjunto de datos. Como
una forma de solucionar los problemas automatizados de GARP, se exploré la aplicacion del
concepto probabilistico de Maxima Entropia, que habia venido usandose exitosamente en
procesamiento y teoria del lenguaje (Berger et al. 1996), al problema de la distribucién de especies.
MaxEnt (Phillips et al. 2004, 2006) es una técnica que se ha desempefiado satisfactoriamente en
comparacion con otros métodos disponibles y ha mostrado ser bastante resistente a errores de tipo
espacial en los datos (Elith et al. 2006, Graham et al. 2008). Se desempefia bien en diferentes
regiones, con diferentes resoluciones de datos e incluso con tamafios de muestra pequefios
(Hernéndez et al. 2006, Guisan et al. 2007, Loiselle et al. 2008, Wisz et al. 2008). En este trabajo

nos proponemos usar esta nueva técnica bioinformatica para adelantar una evaluacion de la



distribucion potencial de murciélagos insectivoros con el fin de encontrar patrones de distribucion y

definir cuales son los factores ambientales que los determinan, asi como la forma en que lo hacen.

1.4 Hipotesis de trabajo.

Aunque las bases subyacentes de los métodos de modelado de distribucién de especies actualmente
no permiten evaluar hipdtesis relacionadas con las capacidades fisiologicas de los murciélagos, ni
definir criterios de abundancia o disponibilidad de recursos; explorar esta nueva herramienta podria
responder inquietudes acerca de los factores ambientales que determinan los patrones de
distribucion, lo cual resultara en un mejor entendimiento de la ecologia de las especies y en el
desarrollo de nuevas hipétesis que apunten hacia explicar los mecanismos que actlan y mantienen la
diversidad bioldgica en los tropicos. Asi, nos preguntamos: ¢Cuales son los factores que influyen en
los patrones de distribucion de murciélagos insectivoros en el Neotropico y como interactan para
definir los patrones observados? A titulo de hipotesis pensamos que las especies exhiben diferentes
patrones y que estos son explicados por un mismo conjunto de variables, que interactian de
diferentes formas en la definicidn de los limites de distribucién especificos. Los resultados podrian
darnos luces acerca del papel que juegan factores relacionados con la temperatura, la altitud, la
topografia y la precipitacion en la distribucion geogréafica de las especies, agregando asi, otra

dimension de andlisis a los problemas que han sido planteados.



2. OBJETIVOS

2.1 Objetivo general.
Determinar los patrones de distribucion geogréafica de algunas especies de murcielagos insectivoros
neotropicales y los factores ambientales que los generan, usando como herramienta bioinformatica

el modelo de distribucion de especies de maxima entropia (Maxent).

2.2 Objetivos especificos.

« Generar la distribucion potencial de algunas especies de murciélagos insectivoros en cinco

paises andino-tropicales usando el algoritmo de maxima entropia (Maxent).

. Buscar patrones de distribucion entre los grupos de especies y determinar la interaccion de los

factores ambientales que los generan.
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3. METODOLOGIA

3.1 Area de estudio y capas de datos ambientales.

El &rea de estudio corresponde a la porcion continental ocupada por los cinco paises andino-
tropicales: Venezuela, Colombia, Ecuador, Pert y Bolivia (Figura 2). El area se encuentra entre los
22°50° S, 64° 19° W cerca del trépico de Capricornio en Bolivia y los 12° 27° N, 71° 40’ W en la
Peninsula de la Guajira en Colombia. El rango altitudinal comprende desde el nivel del mar, hasta
aproximadamente los 6400 msnm (Méxima altura del Modelo de Elevacion Digital-DEM). No
incluimos islas ni archipiélagos en nuestra area de estudio. La region se caracteriza principalmente
por la presencia de la cordillera de los Andes que ocupa el lado occidental del continente, se divide
en tres porciones bien definidas en la parte suroccidental de Colombia y culmina en una extension
de la cordillera Oriental colombiana que en Venezuela se denomina la Cordillera de Mérida. Se
destaca la presencia de diferentes formaciones montafiosas como la serrania de La Macarena y la
Sierra Nevada de Santa Marta en Colombia, la Cordillera de la Costa y la formacion del escudo
Guyanés en Venezuela. El &rea de estudio también abarca la region conocida como Choco
Biogeogréafico en Colombia y Ecuador, asi como las tierras bajas de la Amazonia que se incluyen
dentro de los limites politicos de estos paises y las formaciones de altiplanos en Per( y Bolivia.
Escogimos una gran extension para el area de estudio con el fin de recopilar una buena cantidad de
datos de ocurrencia de las especies; ya que, ampliando el rango geografico de estudio podemos

asegurar una mayor cantidad y calidad de datos.

Las capas ambientales que inicialmente recolectamos para el area de estudio, corresponden a las
coberturas de 19 variables biocliméaticas disponibles en la base de datos WordClim

(http://www.worldclim.org), las cuales presentan una resolucion espacial de 30 arc s, que es
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equivalente a un pixel de 0.86 Km? en el Ecuador, lo cual se refiere cominmente en la bibliografia
como una resolucién de 1 Km® y son derivadas de la interpolacion de datos de precipitacion
mensual, maximos, minimos y promedios de temperatura que cubren un periodo desde el afio 1950

hasta el 2000 (Hijmans et al. 2005).
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Figura 2. Delimitacion del area de estudio para este trabajo, abarcando la porcién continental de
cinco paises andino-tropicales: Venezuela, Colombia, Ecuador, Peru y Bolivia. Destaca la
cordillera de Los Andes al occidente. Fuente: Google Maps: http://maps.google.es/.

Pese a los errores espaciales que la interpolacion de datos de estaciones climatoldgicas puede
generar, actualmente la informacién de WorldClim de Suramérica es considerada ideal para modelar

a escala local y continental en esta region y ha sido usada en este tipo de investigaciones (Chapman
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et al. 2005, Elith et al. 2006, Cadena y Loiselle 2007, Guisan et al. 2007, Loiselle et al. 2008, entre
otros). Adicionalmente incluimos cuatro variables topogréficas (altitud, pendiente, orientacién del
terreno e indice topogréafico compuesto) derivadas del Modelo de Elevacion Digital - DEM Hydro —
1K de 1 Km? de resolucién, suministradas por el Servicio Geolégico de los Estados Unidos (USGS

2001, http://edcdaac.usgs.gov/gtopo30/hydro/) y una variable categérica poligonal de las

ecoregiones propuestas por la WWF (World Wildlife Foundation) (Olson et al. 2001,

www.worldwildlife.org/ecoregions). Todas las capas fueron cortadas para delimitar el &rea de

estudio y transformadas a formato ASCII Raster usando el programa ArcView GIS 3.3 (ESRI 1998).

Debido a que algunas de las variables ambientales estan correlacionadas, lo cual puede afectar la
interpretacion de los resultados y ademas, con el fin de constatar la relevancia ecolédgica de los
predictores, adelantamos tres tipos de evaluacion, que en conjunto proporcionaron criterios para la
escogencia de las variables con mayor significancia ecoldgica para ser incluidas en los modelos: i)
Un analisis de correlacion de Pearson entre las 23 variables continuas (19 capas biocliméticas de
WorldClim y 4 topogréficas) usando ArcView GIS 3.3 (ESRI 1998). ii) Un Andlisis de
Componentes Principales (ACP) llevado a cabo con una muestra de 10,000 puntos aleatorios con
datos para cada una de las capas, usando el programa estadistico Past versién 1.28 (Hammer y
Harper 2004) y iii) Modelos preliminares, con las opciones por defecto del programa, para evaluar
de manera preliminar la contribucién de la variable a cada una de las especies (ver Seleccion de
especies y datos de presencia, seccion 3.2 y Construccion de los modelos de distribucion, seccion

3.3).
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3.2 Seleccidn de las especies y datos de presencia.

Dentro del grupo de murciélagos insectivoros presentes en el Neotropico se encuentran mas de cien
especies que comprenden aproximadamente el 50% de los murciélagos reportados en esta region
(Voss y Emmons 1996, Soriano 2000, Simmons 2005, Gardner 2008). No se puede modelar la
distribucion de todas las especies de murciélagos insectivoros presentes en el area de estudio, debido
a que la representatividad y cantidad de datos en colecciones bioldgicas de este grupo es reducida y
por otro lado, la inestabilidad taxondmica de algunas formas afecta la calidad de datos y los anélisis,
debido a los posibles errores en la identificacion especifica del material. Asi, la cantidad de datos
recopilados sobre la presencia de una especie, su estabilidad taxonémica y su representatividad en el

area de estudio fueron los principales criterios que determinaron su seleccién para este estudio.

De las familias estrictamente insectivoras, las que estan mejor representadas en colecciones
bioldgicas y por lo tanto, ofrecen una mayor cantidad de datos son Vespertilionidae y Molossidae
(de origen extratropical) y Emballonuridae (de origen tropical) (Voss & Emmons 1996, Soriano
2000). Teniendo en cuenta la estabilidad taxondmica de las especies en las Ultimas décadas y
basados principalmente en la literatura disponible para el area de estudio (Linares 1997, Albuja
1999, Alberico et al. 2000, Wilson y Reeder 2005, Aguirre 2007, Gardner 2008, Tirira 2007)

seleccionamos las especies que se relacionan en la Tabla 1.

Para las especies seleccionadas recopilamos la informacion existente sobre localidades de captura
(puntos de ocurrencia o muestras). La principal fuente de informacion para este tipo de estudios
fueron las instituciones que mantienen colecciones bioldgicas como Museos de Historia Natural,
Universidades, Institutos de Biodiversidad Nacionales e Internacionales. Revisamos la informacion

disponible en internet de 34 instituciones internacionales (localizadas fuera de los paises del area de
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estudio) a través del portal del proyecto Mammals Network Information System - MaNIS

(http://manisnet.org) y el portal de la Global Biodiversity Information Facility — GBIF

(http://data.gbif.org) (examinadas entre febrero y marzo de 2010).

Tabla 1. Especies de murciélagos insectivoros de las familias Emballonuridae, Molossidae y
Vespertilionidae seleccionadas para este trabajo. VEN: Venezuela, COL: Colombia, ECU: Ecuador,
PER: Pert, BOL.: Bolivia.

Taxon VEN | COL | ECU | PER | BOL

Familia Emballonuridae Gervais, 1856
Peropteryx macrotis (J. A. Wagner, 1843) X X X X X

X
X
X
X
X

Rhynchonycteris naso (Wied-Neuwied, 1820)

X
X
X
X
X

Saccopteryx bilineata (Temminck, 1838)

Familia Molossidae P. Gervais, 1856

Eumops auripendulus (G. Shaw, 1800)

Eumops glaucinus (J. A. Wagner, 1843)
Molossus bondae J. A. Allen, 1904

Molossus pretiosus Miller, 1902

X| X| X| X| X
X| X| X| X| X
X

Promops centralis O. Thomas, 1915

Familia Vespertilionidae Gray, 1821

Eptesicus diminutus Osgood, 1915 X X

Eptesicus fuscus (Palisot de Beauvois, 1796) X X

Lasiurus blossevillii (Lesson, 1826) X X X X X
Lasiurus cinereus (Palisot de Beauvois, 1796) X X X X
Lasiurus ega (P. Gervais, 1856) X X X X X
Myotis keaysi J. A. Allen, 1914 X X X X X
Myotis oxyotus (W. Peters, 1866) X X X X X
Myotis riparius Handley 1960 X X X X X

Para la recoleccidn de datos depositados en las colecciones nacionales de los paises incluidos en el

area de estudio, contactamos a los curadores y administradores solicitandoles el envio de la
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informacion necesaria. En Venezuela contactamos cuatro instituciones, en Colombia doce, en
Ecuador tres, en Per( una y en Bolivia tres. Algunas colecciones colombianas fueron consultadas a

través del Sistema de Informacion en Biodiversidad—SIB-Colombia (http://www.siac.net.co).

Presentamos la informacién detallada de las instituciones internacionales y nacionales que aportaron
informacion para este estudio en la Tabla 2. Finalmente, revisamos e incluimos los datos
relacionados en literatura cientifica (Anderson et al. 1982, Anderson 1997, Albuja 1999, Ochoa et

al. 2000, Aguirre 2002, Alberico et al. 2005, Gardner 2008).

Con los datos recolectados organizamos una hoja de célculo para cada una de las especies. En ella
organizamos la informacién sobre la institucion o coleccién (acrénimo, nimero de catélogo),
identidad taxonémica del especimen (reino, phyllum, clase, orden, familia, género y especie),
localidad de coleccion (pais, estado, departamento o provincia, municipio, localidad exacta, altitud),
coordenadas geograficas (latitud, longitud), fecha de coleccion, colector y tipo de especimen en que
se basa el registro. Los registros que no contenian la informacion geogréafica asociada (coordenadas)
0 ésta presentaba errores, fueron corregidos y georeferenciados con la ayuda de gacetas geograficas
en la literatura (Paynter 1982, 1992, 1993, 1997, Stephens y Traylor 1983, Gardner 2008) y con la
revision de gacetas geograficas digitales disponibles en internet (Global Gazetteer Version 2.2

http://www.fallingrain.com/world/index.html, NIMA - The GEOnet Names Server (GNS)

http://www.nima.mil/gns/html/ y Fuzzy Gazzeter, FuzzyG v2.1-dev by Christian Kohlschitter

http://tomcat-dmawebl.jrc.it/fuzzyag/query/).
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Tabla 2. Instituciones internacionales (ubicadas fuera del area de estudio) y nacionales (en el area
de estudio) que albergan y aportaron datos de ocurrencia de las especies modeladas en este trabajo.

ACRONIMO NOMBRE DE LA INSTITUCION UBICACION

Instituciones internacionales

AMNH American Museum of Natural History New York, NY, EUA"

USNM United States National Museum of Washington D.C., EUA"
Natural History, Smithsonian Institution

FMNH Field Museum of Natural History Chicago, IL, EUA?

MVZ Museum of Vertebrate Zoology, Berkeley, CA, EUA!
University of California

ROM Royal Ontario Museum Ontario, Canada"

KU University of Kansas Biodiversity Kansas, NE, EUA®
Institute

LACM Los Angeles County Museum Los Angeles, LA, EUA'

LSUMZ Louisiana State University Museum of Baton Rouge, LA, EUA!
Zoology

TTU Museum of Texas Tech University Lubbock, TX, EUA"

MSU Michigan State University Museum East Lansing, MA, EUA"

MCZz Museum of Comparative Zoology - Cambridge, MA, EUA!
Harvard University

UuMMZ University of Michigan Museum of Ann Arbor, M1, EUA!
Zoology

FLMNH Florida Museum of Natural History Gainesville, FL, EUA!

TCWC Texas Cooperative Wildlife Collection College Station, TX, EUA"

MSB Museum of Southwestern Biology Albuquerque, NM, EUA"

YPM Yale University Peabody Museum New Haven, CT, EUA®

IBUNAM-CNMA | Instituto de Biologia de la Universidad México D.F., México®
Nacional Autdnoma de México-

Coleccion Nacional de Mamiferos
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NRM The Swedish National Museum of Stockholm, Suecia®
Natural History, Naturhistoriska
Riksmuseet

Cl Conservation International Biodiversity | Arlington, VA, EUA?
Data

EBD_CSIC Estacion Bioldgica Dofiana-Consejo Sevilla, Espafia’
Superior de Investigaciones Cientificas

DGR Museum of Southwestern Biology, Albuquerque, NM, EUA!
Division of Genomic Resources

MHNG Muséum d'histoire naturelle de la Ville de | Genéve, Suiza®
Geneve

UWBM University of Washington Burke Museum | Seattle, WA, EUA®

Instituciones nacionales

CVULA Coleccion de Vertebrados de la Meérida, Mérida,
Universidad de los Andes Venezuela

EBRG Museo Estacion Bioldgica Rancho Parque Nacional Henry
Grande Pittier, Aragua, Venezuela

MBUCV Museo de Biologia, Universidad Central | Caracas D.C., Venezuela
de Venezuela

MHNLS Museo de Historia Natural La Salle Caracas D.C., Venezuela

ICN Instituto de Ciencias Naturales, Bogota D.C., Colombia®
Universidad Nacional de Colombia

MHNUC Museo de Historia Natural de la Manizales, Caldas,
Universidad de Caldas Colombia

CTUA Coleccion Teriologica de la Universidad | Medellin, Antioquia,
de Antioquia Colombia

CSJ Museo de Ciencias Naturales del Colegio | Medellin, Antioquia,
de San José de La Salle - ITM Colombia

ISAGEN ISAGEN S.A. Medellin, Antioquia,

Colombia®
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IAVH Instituto de Investigacion de Recursos Villa de Leyva, Boyacg,

Biologicos Alexander von Humboldt Colombia®
CORANTIOQUIA | Corporacion Autbnoma Regional de Medellin, Antioquia,
Antioquia Colombia®
MHN-UC Museo de Historia Natural de la Popayéan, Cauca, Colombia

Universidad del Cauca

MUSM Museo de Historia Natural, Universidad Lima, Peru.

Nacional Mayor de San Marcos

Notas: 1. Revisadas en el portal MaNIS; 2. Revisadas en el portal GBIF; 3. Revisadas en el portal
SIB-Colombia.

3.3 Construccion de los modelos de distribucion.

Generamos los modelos de distribucién para cada una de las especies usando el método de maxima
entropia (Maxent), un programa bioinforméatico desarrollado por Steven J. Phillips (Phillips et al.
2004, 2006). EIl objetivo de este algoritmo es predecir la probabilidad de presencia de una especie en
un espacio determinado encontrando la distribucién de méxima entropia (es decir, la mas cercana a
la uniformidad), sujeta a las restricciones que las variables ambientales imponen (Phillips et al.
2004). Maxent es un método de propdsito general que hace predicciones o inferencias a partir de
informacion incompleta y tiene sus origenes en la mecénica estadistica, cuando este algoritmo es
aplicado al modelado de la distribucion de especies, los pixeles del &rea de estudio son considerados
el espacio en el cual se definira la distribucion de méxima entropia, aquellos pixeles con presencia
conocida constituyen los puntos de muestra y las restricciones son las variables climéaticas o

ambientales incluidas en el modelo (Phillips et al. 2006).

La aplicacion del principio de maxima entropia al problema de la distribucion de especies se apoya

en la teoria termodinamica de procesos ecologicos (Aoki 1989, Schneider y Kay 1994) asi, la
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segunda ley de la termodinamica especifica que en un sistema sin influencias externas, los procesos
se mueven en una direccion que maximiza la entropia. Esto es, en ausencia de otras influencias mas
que las incluidas en las variables ambientales del modelo, la distribucion geografica de una especie

tenderia a la distribucion de maxima entropia (Phillips et al. 2006).

Usamos el programa Maxent (Maximum Entropy Species Distribution Modelling, version 3.3.3a)
con los pardmetros de regularizacion, atributos y ndmero de pseudoausencias por defecto
(regularization multiplier = 1, auto features y Max number of background points = 10000), ya que
esta configuracién de pardmetros fue probada y sugerida en una reciente revision del método
(Phillips y Dudik 2008). Dividimos el nimero de muestras de cada una de las especies en dos
conjuntos: el 70% para entrenar el modelo (training data) y el restante 30% para probarlo (test data),
lo cual nos permite evaluar el rendimiento del modelo, ajustamos el nimero méximo de iteraciones
a 500 y el limite de convergencia a 1 x 10, escogimos las opciones de crear curvas de respuesta y
hacer prueba Jackknife para medir la importancia de las variables ambientales y seleccionamos el
formato de salida logistica para los mapas, lo cual permite una mejor interpretacién visual de los
resultados. Para cada especie generamos cinco réplicas aleatorias evaluadas con la opcion bootstrap
y realizamos los analisis con los resultados del modelo promedio. Para una amplia explicacion del
método, propiedades y opciones ver Phillips et al. (2004, 2006), Phillips y Dudik (2008) vy el

manual de usuario (Phillips 2009).

Para la evaluacion de la exactitud y el rendimiento de los modelos usamos el area bajo la curva ROC
(Receiver Operating Characteristic) en adelante denominada AUC (Area Under the Curve) (Fielding
y Bell 1997). El analisis ROC fue desarrollado en el procesamiento de sefiales y es ampliamente

usado en medicina (Hanley y McNeil 1982, 1983; Zweig y Campbell 1993), se basa en graficar una
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curva con los valores de sensibilidad (eje y) en funcion de los valores del inverso de la especificidad
(eje x) del modelo (Zambrana-Torrelio 2007), lo que en modelos de distribucion de especies
equivale a graficar la proporcién de presencias conocidas predichas correctamente en funcion de la
proporcién de ausencias conocidas predichas incorrectamente como presentes (Peterson et al. 2008).
El AUC refleja la probabilidad de que se haya clasificado correctamente los puntos de presencia,
con respecto a los puntos de pseudoausencias; esto es, la capacidad que tiene el algoritmo para
discriminar sitios donde una especie se encuentra con relacion a sitios donde estd ausente. Los
valores de AUC varian entre 0 y 1, donde un valor de 1 indica un modelo perfecto y un valor de 0.5
0 menor implica un modelo que no difiere de una distribucion aleatoria (Zambrana-Torrelio 2007).
Modelos con un valor de AUC mayor a 0.75 son considerados Utiles para la interpretacion bioldgica

y ecoldgica (Elith 2002).

3.4 Importancia de las variables ambientales en la distribucién.

Para evaluar la importancia de cada una de las variables ambientales en la distribucion de las
especies modeladas, usamos un analisis en conjunto de la informacion que genera el algoritmo: i)
Agrupamos en un solo valor el porcentaje de contribucion de la variable en el modelo (%C) y el
porcentaje de importancia de la variable en la permutacion de variables (%P) usando el indice de
Importancia Relativa (IR%) (George y Hadley 1979) IR% = (Ai/> Ai) x 100, donde, Ai = %C + %P,
para cada variable incluida en el modelo. Este indice combina distintas proporciones con el fin de
compensar sus influencias particulares y es usado ampliamente en estudios ecoldgicos (Segnini y
Bastardo 1995). ii) Con los valores de IR% generamos una matriz de especies x variables
ambientales, para correr un Analisis de Componentes Principales en el programa MVSP 3.12d
(Kovach Computing Services 2001). La normalidad de las variables se comprobd con la prueba de

Shapiro-Wilk (Chacin 2000) y aquellas que no mostraron normalidad fueron previamente

21



transformadas usando arcoseno de la raiz y raiz cuadrada (Segnini 2008). iii) Realizamos una
evaluacion visual de las gréficas de la prueba Jackknife que corre el modelo. La prueba Jacknife que
escogimos, muestra el cambio en los valores de AUC del modelo, cuando se realiza solamente con
una variable determinada, con el resto de variables (sin incluir la variable determinada) y cuando se

realiza con todas las variables en conjunto.

Buscamos similitudes en los resultados de los tres métodos expuestos anteriormente para determinar
las variables que son importantes en la distribucion de cada especie y las analizamos por medio de
una evaluacién visual de las curvas de respuesta probabilistica que genera el algoritmo. Estas curvas
de respuesta pueden ser interpretadas como intervalos de condiciones ambientales favorables para la

especie (Phillips et al. 2004).
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4. RESULTADOS

4.1 Seleccidn de variables ambientales incluidas en los modelos.

De las 24 variables ambientales recopiladas, descartamos ocho que no cumplieron con los requisitos

para ser seleccionadas y finalmente incluimos 16 variables en los modelos finales de distribucion de

especies (Tabla 3).

Tabla 3. Seleccion de las variables que usamos en los modelos de distribucion de especies.

Criterios: 1A: No presenta correlacion mayor a 0.9 con ninguna de las otras variables; 1B: Presenta

correlacion mayor a 0.9 con una o mas variables; 2A: Estad dentro de las 10 variables que mas

contribuyen a la separacion de los datos en el ACP; 2B: La variable no contribuye a la separacion de

datos en el ACP; 3A: Contribuye en los modelos preliminares de distribucién; 3B: No contribuye en

los modelos preliminares de distribucion. Los cddigos en negrita constituyen los criterios usados

para la seleccion de la variable. Las variables en negrita y subrayadas fueron descartadas.

) L o Criterio de
Variable Definicion o descripcion .
seleccion
PA Precipitacion anual. 1B, 2A, 3B
TA! Promedio de temperatura anual. 1B, 2B, 3B
Promedio del rango diurno de temperatura (promedio
RDT o . 1A, 2B, 3A
mensual (temperatura maxima — temperatura minima)).
) Ecorregion. Contiene 70 ecorregiones en el area de
ECOR ] ---, 2B, 3A
estudio.
Orientacion. Describe la direccion de proporcion
méaxima de cambio en las elevaciones entre cada celda y
OR sus ocho vecinas. Se da en grados de 0 a 360 (0-3600) | 1A, 2A, 3B
para evitar decimales y aumentar la exactitud de los
datos
Modelo de elevacion digital que describe la elevacion
ELEV _ 1A, 2A, 3A
sobre el nivel del mar para cada celda
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Pendiente del terreno. Describe el cambio méximo en las
PEND elevaciones entre cada celda y sus ocho vecinas. Se 1A 2B, 3A
expresa en grados de 0 a 90 (0-9000) para evitar
decimales y aumentar la exactitud de los datos.
indice Topografico Compuesto (CTI). Generalmente
e referido como indice de humedad, es una funcion de la 1A 2A. 3A
escorrentia que se calcula usando el flujo de corriente y
la pendiente del terreno, basada en Moore et al. (1991)
1SOT Cociente Isotérmico (Isotermalidad). 1B, 2B, 3A
Tmax > Temperatura maxima del mes maés caliente. 1B, 2B, 3A
PTTME Promedio de temperatura del trimestre mas frio. 1B, 2B, 3B
PTTMS Promedio de temperatura del trimestre mas seco. 1B, 2B, 3B
PTTMC Promedio de Temperatura del trimestre mas caliente. 1B, 2B, 3B
PTTMH Promedio de temperatura del trimestre mas humedo. 1B, 2B, 3B
Tmin Temperatura minima del mes mas frio. 1B, 2A, 3A
PTMF Precipitacion del trimestre més frio. 1A, 2A, 3A
PMMS Precipitacion del mes mas seco. 1B, 2B, 3A
PTMS Precipitacion del trimestre mas seco. 1B, 2A, 3A
£p Estacionalidad de la precipitacién (coeficiente de 1A 2B, 3A
variacion entre precipitaciones).
PTMC Precipitacion de trimestre mas caliente. 1A, 2A, 3A
PMMH Precipitacion del mes mas humedo. 1B, 2A, 3B
PTMH Precipitacion del trimestre mas humedo. 1B, 2A, 3A
Rango de temperatura anual. Se calcula mensualmente
RTA como la diferencia entre la temperatura promedio y la 1A 2A 3A
maxima y minima temperatura del mes. Luego se
promedia al afo.
Estacionalidad de la temperatura. Se calcula a partir de
ET la desviacion estandar de la temperatura promedio 1B, 2A, 3A
mensual x 100

Notas: 1. Descartamos tres variables con las cuales esta correlacionada; 2. No incluimos
la variable en la correlacién; 3. Descartamos dos variables con las que esta correlacionada.



4.2 Recoleccion de informacion.

De las 34 instituciones internacionales revisadas, encontramos informacion de las especies de interés
en 23 de ellas, mientras que de las 23 instituciones nacionales contactadas, s6lo doce respondieron
aportando datos valiosos y de buena calidad. Desafortunadamente no fue posible conseguir la
informacion de las colecciones nacionales de Ecuador y Bolivia, por lo que complementamos la
informacion de estos paises con la revision de literatura; por ello, la cantidad de datos presentada
aqui no refleja la totalidad de la informacion que estas importantes colecciones pueden albergar. La
base de datos resultante constd de 7238 registros que corresponden a 2442 localidades que
incluyeron a todas las especies seleccionadas para este estudio; de éstas, sélo 1538 (63%)
localidades contenian referencia geogréfica, con la ayuda de la revision de gacetas geograficas
alcanzamos a georeferenciar en promedio el 98,1% del total de localidades. Venezuela, Colombia y
Per fueron los paises con el mayor nimero de datos y localidades, mientras que Bolivia y Ecuador

en conjunto presentaron una menor cantidad (Tabla 4).

Las especies con la mayor cantidad de localidades fueron R. naso, S. bilineata y P. macrotis
(Emballonuridae), mientras que para E. diminutus, E. fuscus (Vespertilionidae), M. pretiosus
(Molossidae) la cantidad de datos fue la menor, ya que son especies que, dentro de nuestra area de
estudio, sélo se distribuyen en Venezuela y Colombia. EI 90% de los datos y localidades recopiladas
a partir de la revision de instituciones internacionales fue aportado por once instituciones, de las
cuales el USNM ocupa el primer lugar con una mayor cantidad de localidades para Venezuela y
Colombia (133 y 101 respectivamente), seguido por el AMNH y el FMNH; las restantes

instituciones aportaron menos de 50 localidades cada una (Figura 3).
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Tabla 4. Namero de localidades por especie en cada uno de los paises del area de estudio.
Presentamos el total y la proporcién de las localidades georeferenciadas. VEN: Venezuela, COL.:
Colombia, ECU: Ecuador, PER: Pert, BOL.: Bolivia.

Especies VEN | COL |ECU | PER | BOL | Total | Georeferenciadas
Peropteryx macrotis 94 109 3 35 36 277 | 270  (97,4%)
Rhynchonycteris naso 228 86 24 77 22 437 | 434 (99,3%)
Saccopteryx bilineata 186 124 43 84 20 457 | 448 (98%)
Eumops auripendulus 21 20 3 15 14 73 70 (95,9%)
Eumops glaucinus 43 40 2 7 8 100 | 100  (100%)
Molossus bondae 22 90 9 1 0 122 | 120  (98,3%)
Molossus pretiosus 29 38 0 0 0 67 65 (97%)
Promops centralis 9 6 9 23 4 51 50 (98%)
Eptesicus fuscus 28 23 0 0 0 51 50 (98%)
Eptesicus diminutus 19 8 0 0 0 27 27 (100%)
Lasiurus blossevillii 48 35 2 26 17 128 | 124  (96,8%)
Lasiurus cinereus 32 12 0 5 13 62 61 (98,3%)
Lasiurus ega 32 9 3 12 22 78 75 (96,1%)
Myotis keaysi 50 41 11 59 12 173 | 172 (99,4%)
Myotis oxyotus 36 26 8 44 10 124 | 117  (94,3%)
Myotis riparius 53 34 16 | 102 10 215 | 215  (100%)
Total 930 701 | 133 | 490 | 188 | 2442 | 2398 (98,1%)

La revision de las instituciones nacionales en los cinco paises aportd cerca del 43% (3060 registros)
de la totalidad de datos recopilados (Figura 4). En Venezuela, el Museo de la Estacion Bioldgica
Rancho Grande (EBRG) aport6 la mayor cantidad de localidades, seguido por el Museo de Historia
Natural de La Salle (MHNLS) y en cantidad similar CVULA y MBUCV. El Instituto de Ciencias
Naturales (ICN) y el Instituto Alexander von Humboldt (IAvH) aportaron la mayor cantidad de

datos para Colombia, mientras que en Per(, el Museo de la Universidad Mayor de San Marcos
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(MUSM) contribuy6 con cerca de 250 localidades. Finalmente, la revision de literatura aportd 39

localidades que no pudieron ser asignadas a una coleccién en particular.

N° Localidades
350
C m Venezuela
300 7 @Peru

Colombia

@mBolivia

USNM AMNH FMNH LSUMZ ROM EBD MHNG TCWC
Instituciones internacionales

OEcuador

CI

MVZ TTU

Figura 3. Numero de localidades aportadas por la revision de instituciones internacionales para los

cinco paises en estudio. Acrénimos: USNM: United States National Museum, Smithsonian

Institution; AMNH: American Museum of Natural History; FMNH: Field Museum of Natural

History; LSUMZ: Louisiana State University Museum of Zoology; ROM: Royal Ontario Museum;

EBD: Estacion Biologica Dofiana; MHNG: Muséum d'histoire naturelle de la Ville de Geneve;

TCWC: Texas Cooperative Wildlife Collection; CI: Conservation International; MVZ: Museum of

Vertebrate Zoology; TTU: Texas Tech University.
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Figura 4. Numero de localidades aportadas por colecciones nacionales de los cinco paises de
estudio. * Colecciones revisadas por literatura: MEPN (Albuja 1999); CBF, MNK y MNLP
(Anderson 1997). Acronimos: CVULA: Coleccion de Vertebrados de la Universidad de Los Andes;
EBRG: Museo Estacidn Biologica Rancho Grande; MBUCV: Museo de Biologia de la Universidad
Central de Venezuela; MHNLS: Museo de Historia Natural La Salle; ICN: Instituto de Ciencias
Naturales; MNHUC: Museo de Historia Natural de la Universidad de Caldas; CTUA: Coleccion
Teriologica de la Universidad de Antioquia, CSJ: Colegio San José; ISAGEN: lIsagen; IAVH:
Instituto Alexander von Humboldt; **CORA: Corantioquia; MHN-UC: Museo de Historia Natural
de la Universidad del Cauca; MEPN: Museo de la Escuela Politécnica Nacional; MUSM: Museo de
Historia Natural de la Universidad de San Marcos; CBF: Coleccion Boliviana de Fauna; MNK:
Museo Noel Kempff Mercado; MNLP: Museo de Historia Natural de La Paz. Ven: Venezuela, Col:

Colombia, Ecu: Ecuador, Per: Peru, Bol: Bolivia.

4.3 Modelos de distribucion de especies.

Todos los modelos generados presentaron un valor de AUC por encima del valor recomendado, lo
cual nos garantiza analizarlos y sacar conclusiones de ellos. El valor promedio de AUC para todas
las especies fue de 0,927. EI modelo de E. fuscus presentd el valor mayor de AUC (0,9881),
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mientras que el modelo de L. blossevillii presenté el valor mas bajo (AUC=0,8726). Eptesicus
diminutus fue la especie con el menor nimero de muestras recopiladas para el entrenamiento y
evaluacion del modelo, mientras que S. bilineata presentd el mayor ndmero de localidades.
Presentamos un resumen de resultados de evaluacién de los modelos y la cantidad de muestras

usadas en el entrenamiento y prueba en la Tabla 5.

En los mapas resultantes de los modelos pudimos observar diferentes patrones espaciales de
distribucién potencial, que agrupamos por su similitud (Figuras 5-8). Eumops auripendulus fue
predicha con mayor probabilidad para las regiones bajas de los Andes de Venezuela y Colombia, asi
como el lado Oriental de los Andes en Per( y Bolivia y la regién del Choc6 Biogeogréafico en
Colombia y Ecuador, su distribucion se extendié por la Amazonia, la Gran Sabana, la Cordillera de
la Costa y el Delta del Orinoco en Venezuela, la parte Norte y la regién de los Llanos Orientales en
Colombia (Figura 5a). Rynchonycteris naso y Saccopteryx bilineata presentaron un patrén similar a
E. auripendulus, salvo que su distribucién potencial no incluy6 al Sur de Bolivia, ni las partes mas
bajas de los Andes y se encontr6 con mayor probabilidad para los Llanos, Amazonas y Delta del
Orinoco en Venezuela y las porciones amazonicas de Ecuador y Per( (Figura 5b y c¢). Peropteryx
macrotis estuvo mas asociada con los valles interandinos y con las zonas bajas del Norte de
Colombia y Venezuela, hacia el Sur presentd alta probabilidad en la parte Oriental baja de los Andes

de Peru y algunos parches aislados en Bolivia (Figura 5d).
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Tabla 5. Numero de localidades usadas por los modelos para entrenamiento y prueba y valores de
area bajo la curva ROC (AUC) con la desviacion estandar para cada especie modelada en este
trabajo.

Numero de Localidades (datos) o
Especie Entrenamiento Prueba AUC D,eSVIaCIOn
(70%) (30%) estdndar AUC
Peropteryx macrotis 154 66 0,9238 0,0227
Rhynchonycteris naso 252 108 0,8999 0,0185
Saccopteryx bilineata 270 115 0,897 0,0164
Eumops auripendulus 44 18 0,8889 0,0613
Eumops glaucinus 62 26 0,9189 0,0333
Molossus bondae 75 31 0,9184 0,0249
Molossus pretiosus 38 15 0,9531 0,0465
Promops centralis 33 13 0,9293 0,0582
Eptesicus diminutus 19 7 0,9622 0,0705
Eptesicus fuscus 28 12 0,9881 0,024
Lasiurus blossevillii 77 32 0,8726 0,0368
Lasiurus cinereus 36 15 0,9644 0,0375
Lasiurus ega 47 20 0,901 0,0509
Myotis keaysi 110 47 0,9609 0,026
Myotis oxyotus 79 33 0,9164 0,0297
Myotis riparius 134 57 0,941 0,0242
Promedio = 0,927 0,036

La distribucion de M. riparius estuvo fragmentada hacia el Oriente de VVenezuela, el piedemonte de
la Cordillera Oriental colombiana y la Cordillera de Mérida, algunas zonas bajas de las serranias del
Norte de Colombia, la Costa Pacifica y el Amazonas del Ecuador, las partes bajas del Oriente de
PerG y una pequefia porcion en el Norte de Bolivia (Figura 6a). Lasiurus ega se encontrd en
elevaciones menores en el Norte y Centro de Colombia y Venezuela, incluyendo los Llanos, el
Chocd Biogeografico de Ecuador y la parte baja oriental del Peru hasta Bolivia, alcanzando parte del

Altiplano Boliviano (Figura 6b).
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Figura 5. Mapas probabilisticos de la distribucion de cuatro especies de murciélagos insectivoros:
a) E. auripendulus, b) R. naso, c) S. bilineata y d) P. macrotis. La probabilidad de presencia de
condiciones Optimas para la especie aumenta desde gris claro hasta negro, los puntos blancos
representan las localidades de presencia conocida, usadas para generar el modelo.
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Eumops glaucinus presentd mayores probabilidades en el Norte de Venezuela, sobre la porcion
final de la Cordillera de Mérida, los Llanos venezolanos, zonas bajas del Norte de Colombia, valles
interandinos colombianos y una franja por la Costa Pacifica de Ecuador y Pert (Figura 6c).
Eptesicus diminutus presentd una distribucion restringida hacia los Llanos Orientales de Colombia
y con mayores probabilidades en el Oriente de Venezuela, el Norte de Colombia y los valles entre la
Cordillera Oriental y Central colombiana, el modelo predijo distribuciones potenciales en la costa

ecuatoriana y una pequefia parte en el Norte de Bolivia (Figura 6d).

La distribucién de Lasiurus blossevillii fue méas amplia que las anteriores y mostré mayores
probabilidades en los Andes de los cinco paises en estudio y la mayoria de las tierras bajas de
Colombia y Venezuela, excluyendo el Pacifico de Colombia y Ecuador; hacia el Sur, el modelo
muestra probabilidades medias de presencia en algunas partes del Oriente de Per( y Bolivia (Figura
7a). La distribucion de M. bondae estuvo asociada al Occidente de la Cordillera Oriental
colombiana, alcanzando la Costa Pacifica en Colombia hasta el Ecuador; en Venezuela su
distribucidn se extiende por el Oriente del pais y el modelo predice algunas regiones probables para
los Andes en el PerG (Figura 7b). Molossus pretiosus se encontr6 mas restringida a valles
interandinos en Colombia, zonas bajas del Norte y en cercanias al Lago de Maracaibo en Venezuela,
algunas presencias en el Oriente de Venezuela generaron predicciones a lo largo del rio Orinoco; el
modelo predijo condiciones adecuadas en algunas regiones de los Andes de Ecuador y Per( (Figura
7¢). Por otro lado, P. centralis presentdé mayores probabilidades de condiciones optimas en el Chocé
Biogeografico ecuatoriano y la Costa Pacifica de Peru, las probabilidades bajan para las cordilleras

en Colombia y Venezuela (Figura 7d).

32



20 ] 70 - 0

c. Eumops glaucinus d. Eptesicus diminutus

0.0-0.25 - 0.25-0.50 - 0.50-0.75 - 0.75-1.00

Figura 6. Mapas probabilisticos de la distribucion de cuatro especies de murciélagos insectivoros:
a) M. riparius, b) L. ega, c) E. glaucinus y d) E. diminutus. La probabilidad de presencia de
condiciones Optimas para la especie aumenta desde gris claro hasta negro, los puntos blancos
representan las localidades de presencia conocida usadas para generar el modelo.
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Figura 7. Mapas probabilisticos de la distribucion de cuatro especies de murciélagos insectivoros:
a) L. blossevillii, b) M. bondae, ¢c) M. pretiosus y d) P. centralis. La probabilidad de presencia de
condiciones Optimas para la especie aumenta desde gris claro hasta negro, los puntos blancos
representan las localidades de presencia conocida usadas para generar el modelo.
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Cuatro especies M. oxyotus, M. keaysi, E. fuscus y L. cinereus (Vespertilionidae) presentaron
distribuciones restringidas a elevaciones medias y altas de los Andes (Figura 8). Myotis oxyotus y
M. keaysi presentan una distribucion similar, mientras que E. fuscus esta presente solo en los Andes
de Colombia y Venezuela y el modelo predijo su distribucién en Ecuador; por otro lado, la
distribucion en los Andes de L. cinereus mostro una discontinuidad en el Sur de Colombia hacia los

Andes de Ecuador, Per( y Bolivia.

4.3 Importancia de las variables en la distribucion.

Presentamos los valores de Indice de Importancia Relativa (IR %) de las variables para las especies
en la Tabla 6. La elevacion (ELEV) se mantuvo como una variable importante para todas las
especies, seguida por la pendiente (PEND) y por la precipitacion del trimestre méas frio (PTMF), la
estacionalidad de la temperatura y las precipitaciones (ET y EP), la temperatura minima del mes
mas frio (Tmin) y la precipitacion del trimestre més seco (PTMS); Sin embargo, podemos ver que
todas las especies presentan diferencias en cuanto a las variables que definen su distribucion, siendo
algunas de ellas mas importantes para ciertas especies, mientras que no lo son para otras; por
ejemplo, la temperatura minima del mes més frio es importante para R. naso, S. bilineata, E.
glaucinus, M. pretiosus, P. centralis y E. diminutus y no lo es en gran medida para L. cinereus, M.
keaysi, M. oxyotus y M. riparius, para las cuales es mas importante la temperatura méaxima del mes

mas caliente (Tabla 6).
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Figura 8. Mapas probabilisticos de la distribucion de cuatro especies de murciélagos insectivoros:
a) M. oxyotus, b) M. keaysi, c) E. fuscus y d) L. cinereus. La probabilidad de presencia de
condiciones optimas para la especie aumenta desde gris claro hasta negro, los puntos blancos
representan las localidades de presencia conocida usadas para generar el modelo.
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Asi mismo, pudimos observar algunas similitudes entre especies; por ejemplo, las tres especies de
Emballonuridae incluidas en este trabajo, R. naso, S. bilineata y P. macrotis mostraron su
distribucion asociada a la elevacion, la pendiente, la temperatura anual, la temperatura minima del
mes mas frio, el rango de temperatura anual y la estacionalidad de la temperatura, variables que en
su mayoria, estan relacionadas con la temperatura, mientras que los Vespertilionidae E. fuscus, L.
blossevillii y L. cinereus fueron comunmente definidos por variables relacionadas con la
precipitacion, tales como: la precipitacion del trimestre méas frio, la estacionalidad de las
precipitaciones y la precipitacion del trimestre mas himedo, ademés también de la elevacion y la

pendiente (Tabla 6).

El Analisis de Componentes Principales (ACP) alcanz6 el 60,25 % de la varianza con los cuatro
primeros ejes de ordenamiento, esto nos indica una gran variaciéon en los datos (Figura 9), lo cual
graficamente concuerda con lo que hemos referido en relacion a que las variables determinantes de
la distribucién difieren entre las especies. Podemos notar que el primer eje de ordenamiento fue
definido por variables topogréaficas como la orientacién, la pendiente y el indice topogréafico
compuesto, mientras que el eje dos estuvo mas relacionado con la precipitacion anual (Figura 9a); el
gje tres estuvo estrechamente asociado a la temperatura minima del mes mas frio, mientras que el eje

cuatro lo estuvo con la elevacion y la temperatura méxima del mes mas caliente (Figura 9b).

El ordenamiento de las especies fue disgregado; sin embargo, podemos notar que los embalondridos
estuvieron relativamente cerca en ambas graficas, mientras que las especies restringidas a los Andes
se encontraron juntas en la parte inferior de la grafica de los dos primeros ejes. Asi mismo, pudimos
observar que algunas especies compartieron la importancia de cierto grupo de variables; por

ejemplo, las especies a la izquierda de la Figura 9A compartieron mayores importancias de Tmin,
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ET, TA, ITC, EP y RTA, y se separaron verticalmente por la importancia de Tmax, PA, ELEV,
PTMF y RDT; estas mismas especies se encontraron méas disgregadas en la grafica de los ejes de
ordenamiento 3 y 4, lo cual nos permitio separar las variables determinantes de su distribucién de
una forma maés clara. Similar al ejemplo anterior, fue el comportamiento de la mayoria de las

especies y las variables en el Andlisis de Componentes Principales adelantado.

En las gréficas de la prueba de Jackknife que corre el modelo (Anexo 1), pudimos observar que al
igual que en los resultados anteriores, las especies difirieron entre ellas en cuanto a la importancia de
las variables ambientales en su distribucién y fueron muy pocas las variables comunes para algunas
de estas especies; podriamos mencionar por ejemplo, la temperatura minima del mes més frio y la
elevacion en el caso de los embalondridos, la estacionalidad de la temperatura para las especies del
género Molossus incluidas en este trabajo, o la temperatura anual para algunos de los

vespertilionidos tratados aqui.

Cuando buscamos similitudes entre los resultados expuestos hasta aqui, encontramos que trece
variables fueron cominmente importantes como determinantes de la distribucion, para al menos tres
de las 16 especies estudiadas. Mostramos las graficas y nuestras interpretaciones de las curvas de
respuesta de las especies a esas variables y aquellas variables que mostraron poca importancia, las

presentamos al final en el Anexo 2.

38



Tabla 6. indice de importancia relativa (IR %) de las variables para cada una de las especies modeladas. Los valores en negrita corresponden
a aquellas variables que son mas importantes y que en conjunto suman aproximadamente el 80% de la importancia total para la especie. En

paréntesis presentamos la abreviatura usada para identificar las especies en las graficas siguientes y en los anexos.

indice de Importancia Relativa (IR %) para cada variable

Especie PA | TA | RDT | OR |[ELEV | PEND | ITC [ Tmax| Tmin |PTMF|PTMS| EP |PTMC|PTMH|RTA| ET

Peropteryx macrotis (Pm) 1,41 | 840 | 1,74 | 3,89 | 12,14 | 1498 | 3,07 | 6,81 | 4,83 540 | 4,42 577 2,76 3,81 | 7,13 |13,45
Rhynchonycteris naso (Rn) | 6,11 | 552 | 4,71 |2,73| 6,63 | 594 | 3,40 | 304 | 1582 | 332 | 6,78 | 7,30 | 487 | 254 | 6,93 (14,35
Saccopteryx bilineata (Sb) 4,70 | 7,48 | 7,06 [195| 10,84 | 7,78 | 2,01 | 2,72 | 1406 | 7,06 | 4,64 3,10 3,22 534 | 6,48 |11,85
Eumops auripendulus (Ea) 759 | 1,47 | 551 |2,08| 7,83 | 15,85 |13,12| 2,17 | 4,43 7,76 | 10,60 | 1,15 3,31 251 | 758 | 7,02
Eumops glaucinus (EQ) 7,21 | 1,29 | 15,09 | 2,34 | 8,98 246 | 130 | 2,05 | 8,16 2,13 | 3,18 | 14,20 | 19,60 | 10,21 | 2,08 | 2,73
Molossus bondae (Mb) 248 | 289 | 416 |2,03| 482 | 18,83 | 3,95 | 161 | 3,67 6,33 | 1,51 4,38 1,08 5,77 |25,98|10,51
Molossus pretiosus (Mp) 13,351,899 | 0,21 |2,16| 842 | 1433 | 2,13 | 198 | 691 | 504 | 559 | 501 | 475 | 4,23 | 0,62 |23,39
Promops centralis (Pc) 10,76 | 395 | 465 |9,72| 652 | 419 | 045 | 1,03 | 874 | 3,69 | 16,27 | 409 | 459 | 6,60 |12,00| 2,75
Eptesicus diminutus (Ed) 0,79 | 1,00 | 0,41 |6,08| 1894 | 2,67 | 1,15| 6,13 | 21,68 | 12,41 | 1294 | 7,91 1,70 0,65 | 0,83 | 4,73
Eptesicus fuscus (Ef) 222 | 2,06 | 6,37 [199| 2129 | 6,27 | 1,09 | 504 | 015 | 9,83 | 2,98 | 10,74 | 1,36 | 6,98 | 6,59 |15,05
Lasiurus blossevillii (Lb) 232 | 443 | 249 |392| 7,28 | 2351 | 1,15 | 513 | 6,23 6,57 | 6,95 7,32 554 | 13,17 | 1,29 | 2,72
Lasiurus cinereus (Lc) 0,11 | 3,13 | 6,10 | 2,71 1193 | 780 | 151 | 454 | 3,96 | 22,74 | 591 4,48 401 | 1542 | 1,42 | 4,23
Lasiurus ega (Le) 3,66 | 6,70 | 15,63 |3,37| 18,26 | 11,51 | 291 | 1,64 | 3,86 521 | 5,79 2,45 5,54 0,56 | 8,35 | 4,56
Myotis keaysi (MK) 1,96 | 4,28 | 0,34 (4971234 | 7,45 | 258 |2583| 7,16 | 556 | 913 | 6,10 | 229 | 3,06 | 1,95 | 501
Myotis oxyotus (Mo) 2,08 |13,78| 2,48 | 1,66 | 23,94 | 10,15 | 3,97 | 13,16 | 4,25 2,46 3,58 2,79 2,36 711 | 1,31 4,92
Myotis riparius (Mr) 2,04 (232|784 (4,09 6,16 | 438 |306| 7,31 | 256 | 7,68 | 1160 | 8,11 | 1368 | 519 | 3,28 |10,69

Abreviaturas: PA: Precipitacion anual, TA: Temperatura anual, RDT:

Rango diurno de temperatura, OR: Orientacién, ELEV: Elevacion, PEND:
Pendiente, ITC: indice Topografico Compuesto, Tmax: Temperatura maxima del mes mas caliente, Tmin: Temperatura minima del mes més frio, PTMF:
Precipitacion del trimestre mas frio, PTMS: Precipitacion del trimestre més seco, EP: Estacionalidad de las precipitaciones; PTMC: Precipitacion del
trimestre mas caliente, PTMH: Precipitacion del trimestre mas hiumedo, RTA: Rango de temperatura anual, ET: Estacionalidad de la temperatura.
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Las variables ELEV, PTMF, ET, EP, Tmin, RDT, Tmax, PA y TA fueron comiunmente importantes
para R. naso, S. bilineata y P. macrotis (Emballonuridae) y su patron de respuesta fue similar
(Figuras 10 y 11). Estas especies presentaron mayores probabilidades de presencia en elevaciones
inferiores a los 1000 m. con picos de precipitaciones en el trimestre mas frio de entre 1000 y 1500
mm; en regiones en donde la temperatura y la precipitacion son poco cambiantes entre estaciones o
épocas del afio (ET = 5-8 °C y EP = 20 — 50 mm), prefirieron temperaturas minimas por encima de
los 2 °C y sitios donde la temperatura maxima estuvo entre los 27 y 32 °C, con un promedio anual
entre 27 y 30 °C y con poca variacion diurna; asi mismo, estuvieron presentes en regiones en donde

las precipitaciones anuales no suman mas de 5000 mm (Figuras 10 y 11c, d y f).

Algunas especies de las otras familias incluidas en este trabajo presentaron importancias y curvas de
respuesta similares a los embalondridos. Eumops auripendulus (Molossidae) también se encontrd
preferiblemente por debajo de los 1000 msnm, aunque en regiones donde las precipitaciones fueron
mayores (PTMF > 1500 mm, PA > 5000 mm), estuvo con mayor probabilidad en zonas con
temperaturas minimas de hasta 1 °C con una tolerancia de temperatura promedio anual mas amplia
entre 22 y 30 °C (Figuras 10b, 11d y f). Molossus bondae (Molossidae) se encontrd en un rango de
elevacion entre 500 y 2000 m., con menores variaciones diurnas de la temperatura (ET = 0.2 - 1 °C),
mayores precipitaciones en el trimestre mas humedo, por encima de 1500 mm, al igual que el
también moldésido E. glaucinus (Figuras 10a, f y 11a); sin embargo, se diferenciaron en cuanto a la
precipitacion del trimestre mas caliente, ya que M. bondae se encontro en regiones donde esta
variable sobrepasa los 1000 mm, mientras que E. glaucinus prefirid regiones donde llueve

relativamente poco en el trimestre més caliente del afio (PTMC = 100 — 400 mm) (Figura 11e).
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Figura 10. Curvas de respuesta probabilistica de seis especies de murciélagos insectivoros a seis de
las variables ambientales incluidas en el modelo. a) Elevacion (ELEV), b) Precipitacion del
trimestre mas frio (PTMF), c) Estacionalidad de la temperatura (ET), d) Estacionalidad de las
precipitaciones (EP), e) Temperatura minima del mes mas frio (Tmin) y f) Rango diurno de
temperatura (RDT). La leyenda de las especies se presenta en la primera figura (a) y las abreviaturas
para las especies se presentan en la leyenda de la tabla 6.
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Myotis riparius (Vespertilionidae) compartié una respuesta similar a los embalondridos para las
variables ET y EP (Figuras 10c y d). En adicion, PTMH y PTMC también fueron importantes para
esta especie, mientras que no lo fueron para los embalonuridos; asi, M. riparius parece preferir
zonas donde la precipitacion del trimestre mas himedo y del trimestre méas célido son similares (700

— 1300 mm) (Figuras 11laye).

Otro grupo de especies formado por M. oxyotus, M. keaysi, E. fuscus y L. cinereus
(Vespertilionidae) también respondié de manera similar a algunas variables ambientales que fueron
comUnmente importantes para ellas, tales como ELEV, EP, Tmin, PTMH, Tmax y TA (Figura 12).
Estas especies se encontraron en un amplio rango de elevaciones entre los 800 y los 3400 msnm
aproximadamente, parecen preferir poca variacion en las precipitaciones a lo largo del afio,
temperaturas minimas entre 0.3 y 1.5 °C, precipitaciones de hasta 500 mm en el trimestre mas
hdimedo y un rango de temperatura promedio anual entre 10 y 27 °C con temperaturas maximas que
sobrepasan los 30 °C (Figura 12). Adicionalmente, para L. cinereus fue importante que la
precipitacion del trimestre mas frio estuviera por debajo de los 200 mm y que el rango diurno de

temperaturas se encontrara entre 1 y 1.3 °C (Figura 13b y f).

El vespertilionido L. blossevillii presentd respuestas similares a las del grupo anterior en algunas
variables como la elevacion, con un intervalo entre 900 y 3100 msnm y un méaximo alrededor de los
2700 msnm, asi mismo la respuesta a variables como EP, Tmin, PTMH y Tmax fue similar a la del

grupo anterior (Figuras 12b, c,d y e).
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Figura 11. Curvas de respuesta probabilistica de ocho especies de murciélagos insectivoros a seis de
las variables ambientales incluidas en el modelo. a) Precipitacion del trimestre mas hdmedo
(PTMH), b) Rango de temperatura anual (RTA), ¢) Temperatura maxima del mes mas caliente
(Tmax), d) Precipitacién anual (PA), e) Precipitacion del trimestre méas caliente (PTMC) y f)
Temperatura anual (TA). La leyenda de las especies se presenta en la segunda figura (b) y las
abreviaturas para las especies se presentan en la leyenda de la tabla 6.
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En general las especies de Molossidae incluidas en este trabajo respondieron de manera particular o
individual a las variables ambientales; sin embargo, E. glaucinus y M. pretiosus compartieron la
importancia de las variables ELEV, PA y Tmin. La estacionalidad de las precipitaciones (EP)
también fue importante para las especies anteriores y para M. bondae, mientras que ET solo fue
importante para M. pretiosus y M. bondae (Figuras 13 y 14). Eumops glaucinus y M. pretiosus se
encontraron con mayor probabilidad entre los 400 y 1600 msnm con temperaturas minimas de hasta
2 °C; sin embargo, difirieron en la respuesta a la precipitacion anual, ya que E. glaucinus presento
mayores probabilidades en regiones con menos de 1800 mm de precipitacion al afio, mientras que
M. pretiosus aumentd su probabilidad de presencia por encima de los 6000 mm de precipitacion al
afio (Figura 13c). La respuesta a la estacionalidad de las precipitaciones fue semejante para E.
glaucinus, M. pretiosus y M. bondae, las tres especies tuvieron mayores picos de probabilidad por
debajo de 60 mm y la respuesta a la estacionalidad de la temperatura fue semejante para M.
pretiosus y M. bondae (Figuras 13d y 14c). Para E. glaucinus también fueron importantes las
variables RDT y TA, esta especie prefirio lugares en donde el rango diurno de temperaturas es muy

poco y el promedio de temperatura anual varia entre 20 y 28 °C (Figuras 13f y 14d).

Para P. centralis (Molossidae) s6lo cuatro variables de las estudiadas aqui fueron importantes en su
distribucion y la respuesta a estas variables fue de alguna manera, diferente a las explicadas hasta
ahora. La distribucién de esta especie estuvo asociada con una muy baja precipitacion en el trimestre
mas humedo, al igual que con bajas temperaturas anuales, temperaturas minimas de hasta 0.8 °C y
sus requerimientos de variaciones anuales de temperatura fueron similares a los del vespertilionido

L. ega, con un pico de mayor probabilidad en 1.6 °C (Figuras 12d, 13c, e y 14a).
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Figura 13. Curvas de respuesta probabilistica de nueve especies de murciélagos insectivoros a seis
de las variables ambientales incluidas en el modelo. a) Elevacion (ELEV), b) Precipitacion del
trimestre mas frio (PTMF), c) Precipitacion anual (PA), d) Estacionalidad de las precipitaciones
(EP), ) Temperatura minima del mes mas frio (Tmin) y f) Rango diurno de temperatura (RDT). La
leyenda de las especies se presenta en la primera figura (a) y las abreviaturas para las especies se
presentan en la leyenda de la tabla 6.
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Figura 14. Curvas de respuesta probabilistica de nueve especies de murciélagos insectivoros a
cuatro de las variables ambientales incluidas en el modelo. a) Rango de temperatura anual (RTA), b)
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Temperatura anual (TA). La leyenda de las especies se presenta en la primera figura (a) y las
abreviaturas para las especies se presentan en la leyenda de la tabla 6.

Los vespertilionidos restantes L. ega y E. diminutus se diferenciaron en cuanto a las variables mas
importantes en su distribucion, asi como en la respuesta especifica a éstas. Lasiurus ega se encontrd
preferiblemente por debajo de los 1000 m de elevacidn con bajas precipitaciones en el trimestre mas
frio y en el trimestre méas seco; también prefirio sitios en donde la precipitacion anual se encontro
entre 1000 y 2100 mm, asi como donde la variacion diurna de la temperatura no excedio a1 °C y el
promedio de temperatura anual estuvo entre 27 y 29 °C (Figuras 13a, b, c, f y 14d). Por otro lado, E.
diminutus prefirié sitios en donde las precipitaciones en el trimestre mas frio fueron un poco

mayores, con baja estacionalidad en ellas (EP = 80 mm), su respuesta a la temperatura promedio
48



anual fue similar a L. ega y se encontré en zonas con temperaturas minimas de hasta dos grados

centigrados y méximas por encima de los 32 °C (Figuras 11c, 13b, d, e, 14ay d).
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5. DISCUSION

5.1 Recoleccion de informacion.

La cantidad de informacidn recolectada para adelantar este trabajo fue la apropiada, pero no refleja
la totalidad de registros que sobre las especies de murciélagos insectivoros puede existir en
colecciones alrededor del mundo. Asi, las referencias bibliograficas que encontramos con registros
utiles de Ecuador y Bolivia, cuyas colecciones nacionales no pudieron ser revisadas para este
trabajo, son de hace mas de diez afios (Albuja 1999, Anderson et al. 1982, 1997) y no reflejan la
cantidad de datos que estas colecciones podrian albergan actualmente (Aguirre 2007, Tirira 2007).
Por otro lado, los registros encontrados en la literatura sobre inventarios acusticos en la region
fueron pocos, solo en Ochoa et al. (2000) encontramos registros que fueron incluidos en este
trabajo. El uso y desarrollo de inventarios acUsticos para murciélagos insectivoros es muy
importante, ya que ademas de generar informacion sobre su presencia en lugares en donde no se
habian registrado con otros métodos de muestreo (especialmente para las familias Molossidae y
Vespertilionidae), también se pueden hacer estimaciones de la abundancia y el uso de los recursos
cuantificando el numero de llamadas terminales, que corresponden a un intento de captura de un

insecto (Kalko y Aguirre 2007).

Aunque sélo doce colecciones nacionales (ubicadas dentro de los paises del area de estudio)
aportaron datos para este trabajo, en comparacion con las 23 colecciones internacionales revisadas,
el 43% del total de los datos recopilados para alimentar los modelos fue aportado por colecciones
nacionales. Lo anterior, refleja la importancia de las colecciones latinoamericanas como generadoras
de conocimiento biologico en la region y consideramos que, uno de los objetivos a futuro, debe estar

encaminado hacia garantizar una mayor disponibilidad de acceso libre a los datos que albergan.
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Avances importantes se han realizado en busca de lograr este objetivo en Venezuela y Colombia,
poniendo a disposicion del pablico la informacion de algunas de sus colecciones a través de internet

(ver: http://www.simcoz.org.ve y www.siac.net.co), esperamos que estas iniciativas se repliquen a

otros paises de Suramérica, para que investigaciones como ésta, puedan continuar en la region.

La extension del area de estudio fue un factor importante que permitié recolectar una mayor
cantidad de informacion para generar los modelos de distribucion. Para los representantes de la
familia Emballonuridae el nimero de datos encontrado por pais fue extenso y, aunque no ocurrié lo
mismo para los Molossidae y Vespertilionidae, que se encuentran menos representados en
colecciones cientificas, en este trabajo, hemos recopilado la mayor cantidad y calidad de registros de
presencia que hasta el momento se han usado para modelar la distribucion de murciélagos en
Suramérica y hemos construido los mapas de distribucion mas precisos, que hasta ahora se hayan

generado, para estas especies en el Neotropico.

Finalmente, la Unica especie que presentd un bajo numero de registros fue E. diminutus
(Vespertilionidae) con sélo 27 localidades de presencia, que es menor a las 30 localidades
recomendadas como minimo para correr un modelo de distribucién (Wisz et al. 2008); sin embargo,
los valores de AUC del modelo para esta especie fueron altos y la distribucion espacial resultante
fue la esperada, teniendo en cuenta la distribucion geografica que para esta especie se relaciona en la

literatura (Simmons 2005, Gardner 2008).

5.2 Modelos de distribucidn de especies.
Los mapas de distribucion probabilistica de las especies P. macrotis, R. naso y S. bilineata

(Emballonuridae) fueron similares a los mapas de distribucion de estas especies en Suramérica
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presentados por Patterson et al. (2007) y Gardner (2008). Sin embargo, en estos mapas, que son
fruto de la generalizacién a partir de las localidades marginales y los puntos de presencia conocida
de las especies, se incluye el area ocupada por las tres cordilleras de los Andes en Colombia y a la
Cordillera de Mérida en Venezuela, la cual no hizo parte de la distribucion encontrada en este
trabajo, ni de la distribucion conocida de estas especies, ya que los representantes de la familia
Emballonuridae en general, se encuentran por debajo de los 1000 m de elevacién y no alcanzan
alturas superiores en los Andes (Soriano 2000). La distribucion presentada en el modelo de E.
auripendulus (Molossidae) fue muy similar a la presentada por las especies de la familia
Emballonuridae incluidas en este trabajo y es semejante también, de la misma manera, con la

presentada por Patterson et al. (2007) y Gardner (2008).

Entre los Molossidae, sélo el area predicha para P. centralis correspondio casi perfectamente con el
area de distribucion mostrada para esta especie en Patterson et al. (2007) y Gardner (2008);
recientemente Gregorin y Almeida-Chiquito (2010) revalidaron la especie P. davisoni que habia
sido considerada una sinonimia de P. centralis por Gardner (2008); en nuestro trabajo, no separamos
a estas especies ya que en el momento de correr los modelos, la revalidacion no habia sido
publicado, sin embargo, la distribucion de P. centralis estuvo fuertemente asociada al Pacifico en el
Ecuador y en Pert, lo que corresponde a la distribucion reportada para P. davisoni (Gregorin y
Almeida-Chiquito (2010). En contraste, nuestros resultados fueron muy restrictivos para E.
glaucinus y M. pretiosus, mientras que para M. bondae el modelo predijo nuevas areas de ocurrencia
en los Andes peruanos. La distribucion presentada por Patterson et al. (2007) para E. glaucinus es
muy generalizada, abarcando los cinco paises del area de estudio, mientras que Gardner (2008) la
elimina del oriente de Venezuela; nuestro modelo restringio la presencia de la especie a algunas

partes de Colombia, pero la incluyo para el oriente de Venezuela y algunas pocas regiones de Perd,
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Ecuador y Bolivia. Recientemente, Baker et al. (2009) describieron una nueva especie denominada
Eumops wilsoni para el occidente de Ecuador y Peru, basados en la revision de algunos especimenes
anteriormente identificados como E. glaucinus; en este trabajo no diferenciamos los puntos de
presencia entre estas dos especies y observamos que en el modelo resultante, la informacion ubicada
en Ecuador y Peru generd una distribucion que parece estar mas asociada con la descrita para E.
wilsoni y separada de la distribucion al Norte en Colombia y Venezuela de E. glaucinus; sin
embargo, consideramos que las dos especies podrian comportarse como equivalentes ecolégicos, por

lo que la respuesta a las variables ambientales que determinan su distribucion deberia ser similar.

Toda la extension de Colombia y casi toda la de Venezuela es presentada como el area de
distribucion de M. pretiosus en los trabajos de Patterson et al. (2007) y Gardner (2008). Al contrario
en nuestro trabajo, el modelo restringio la presencia de esta especie en parches semicontinuos
ubicados en Colombia y Venezuela y predijo su presencia en algunas partes de los Andes de
Ecuador y el Noroccidente de Perd, esta especie es comdn y abundante en Colombia hasta los 1200
m de elevacién (Ramirez-Chaves comm. pers.) y las predicciones hechas por el modelo podrian ser
probadas en un futuro con base en estudios de campo y asi, aumentar los limites de distribucién de
M. pretiosus en Suramérica. Por otro lado, el modelo predijo la presencia de M. bondae para el lado
oriental de Venezuela, incluyendo parte de la Amazonia y la region del Escudo Guyanés, esto es
interesante, ya que esta distribucion podria corresponder a la distribucion de M. currentium, una
especie emparentada con M. bondae y que Gardner (2008) separ0, dejando a M. currentium para
Paraguay, Uruguay y Argentina con una incognita de presencia en Brasil; la distribucion disyunta
que generd el modelo para el oriente de Venezuela, podria corresponder a la distribucion de M.

currentium que seria el equivalente ecoldgico funcional de M. bondae.
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La extension del area de distribucion de M. keaysi, M. oxyotus, y E. fuscus (Vespertilionidae)
generada por los modelos se correspondid casi perfectamente con la distribucion restringida a los
Andes presentada por Gardner (2008); No obstante, Patterson et al. (2007) incluyen el Choco
Biogeogréfico de Colombia y Ecuador en la distribucion de M. keaysi y M. oxyotus, el Unico registro
conocido de estas especies en el Pacifico corresponde a una serie de individuos colectados por D. E.
Wilson en 1979, en el centro cientifico Rio Palenque a 150 msnm en el Ecuador (datos USNM).
Creemos que nuestros modelos no generaron areas potenciales para estas especies en esta region,

debido al fundamento probabilistico del algoritmo.

Condiciones ambientales favorables en los Andes del Norte de Perd hasta el Ecuador, fueron
predichas para Lasiurus cinereus en nuestro modelo; sin embargo, hasta ahora, esta especie no ha
sido registrada en estas regiones (Patterson et al. 2007, Gardner 2008). Asi mismo, el modelo de M.
riparius mostré una distribucién fraccionada por toda el area de estudio, exceptuando el Pacifico en
PerG y el occidente de Bolivia; sin embargo, Patterson et al. (2007) y Gardner (2008) la presentan
como una distribucion amplia, abarcando casi la totalidad del &rea de estudio. Por otro lado, la
distribucion de E. diminutus en el modelo se corresponde muy bien con la presentada por Gardner
(2008), mientras que Patterson et al. (2007) la excluyen de los Llanos de Venezuela. En una reciente
revision del género, la especie E. diminutus fue excluida de su distribucién en Colombia (Ramirez-
Chaves 2009); sin embargo, nosotros seguimos la taxonomia de Gardner (2008), pendientes de una

revision del género que incluya a toda Suramérica.

Lasiurus blossevillii fue la especie que mostrd una distribucion mas amplia en nuestro estudio, ya
que incluye tierras bajas y también a los Andes y difiere de la distribucion presentada por Gardner

(2008) que la excluye de los Andes en Colombia, Ecuador y Per( y la incluye en la region de la
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Amazonia de estos tres paises. Asi, los mapas que generamos en este trabajo presentaron el area de
distribucion geografica de las especies con mayor precision que la presentada en Patterson et al.
(2007) y Gardner (2008), ya que el area de distribucion predicha por los modelos se restringe con
base en la presencia de condiciones ambientales favorables para el establecimiento de poblaciones
viables (Anderson et al. 2002a, Phillips et al. 2006); por el contrario, los mapas de distribucion de
especies generados a partir de la unién de puntos de presencia marginales o la extrapolacion sobre

regiones similares, tienden a sobreestimar el area real de distribucion de las especies.

5.3 Importancia de las variables en la distribucion.

A pesar de las limitaciones del modelo, que no evalGa todas las dimensiones del nicho que una
especie puede tener y todas las restricciones que el ambiente abidtico y bidtico impone en la
determinacion de éste, como las interacciones bidticas y la capacidad de dispersion, hemos podido
agrupar especies que responden de manera similar a algunas de las variables ambientales incluidas y
otras que responden a las mismas variables pero de forma diferente, lo cual confirma la hip6tesis del
trabajo; estos resultados concuerdan con lo observado en los patrones de riqueza de especies a nivel
de familias en murciélagos de Norteamérica (Patten 2004). Entre las variables mas importantes que
definieron la distribucién de insectivoros en el Neotropico estan: la elevacion, que esta
estrechamente relacionada con cambios directos en la temperatura y en la complejidad del habitat
(Soriano 2000, Sanchez-Cordero 2001); la pendiente del terreno, que aunque constituy6 una variable
importante, es complicado tratar de explicar su influencia directa en la distribucion de murciélagos
sin llegar a especulaciones dificiles de probar adecuadamente; la temperatura minima y maxima, que
nos dan idea sobre las tolerancias fisiologicas de las especies (Milne et al. 2005) y variables
relacionadas con la precipitacion que nos dan ideas sobre la productividad primaria y secundaria de

los ambientes (Patten 2004).
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Variables topograficas como la elevacion, pendiente y el indice topografico fueron importantes en la
distribucion de murciélagos insectivoros en las sabanas del noroeste de Australia, siendo la principal
caracteristica ambiental asociada con la distribucién y explicada en relacion a las necesidades de
cuevas y refugios para estas especies (Milne et al. 2005). Nosotros encontramos que la elevacion y
la pendiente fueron las dos primeras variables mas importantes en los resultados del Indice de
Importancia Relativa (Tabla 6); sin embargo, al agrupar y analizar en conjunto los resultados de los
métodos usados para buscar la importancia y la influencia de las variables, fue la elevacion la
variable topografica que presenté mayor importancia entre las especies y explicamos su influencia a

continuacion.

5.3.1 Influencia de la altitud y la temperatura en la distribucidn de especies.

Aunque la altitud no presentd correlacion significativa con las variables de temperatura en la
correlacion de Pearson llevada a cabo para la seleccion de variables, sabemos que la relacion entre
estos dos componentes del modelo es estrecha y podemos hacer el anélisis de la influencia de ambas
en conjunto, cabe anotar que la elevacion también presenta relacién con algunas variables
ecoldgicamente importantes como la radiacion, la presion atmosférica o la nubosidad; sin embargo
en este trabajo no incluimos datos de estas variables que nos pudieran ofrecer una mayor discusion y
analisis sobre la influencia de estos factores en la distribucion de murciélagos insectivoros en el
Neotropico. Asi, la influencia directa o indirecta de estos factores sobre la distribucion de especies

podria considerarse como un tema interesante para futuras investigaciones.

Encontramos que hay un grupo de especies de murciélagos insectivoros que se distribuyeron
exclusivamente a bajas elevaciones, este grupo estuvo formado principalmente por representantes de

la familia Emballonuridae que respondieron de forma similar a un grupo de variables, entre las
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cuales la mas importante fue la temperatura minima del mes mas frio (Tmin) que definié la
respuesta de las especies a la temperatura anual (TA) y que pensamos, impuso restricciones
ecofisioldgicas, que no permitieron a las especies alcanzar mayores alturas; por otro lado, un grupo
con comportamiento inverso formado por algunas especies de la familia Vespertilionidae, que se
distribuy6 en un rango de elevaciones entre los 800 y 3400 m. y fue la temperatura méxima del mes
mas caliente la variable térmica mas importante en la generacion de su distribucion, presentd
menores probabilidades de presencia en regiones con temperaturas mayores a 30 °C y fue la
temperatura méxima (Tmax), la variables que condiciond la respuesta de las especies a la
temperatura anual (TA). Estos resultados apoyan la hipétesis de Soriano (2000) quien postula que la
distribucion de murciélagos insectivoros en el Neotrépico esta condicionada por la capacidad de
termorregulacion de las especies, mas que por la disponibilidad de recursos del ambiente, ya que el
patron de distribucion observado en los Andes no es el mismo para todas las especies y familias

insectivoras y difiere de un patrén estocéstico o aleatorio (Soriano et al. 1999, Soriano 2000).

Otros estudios también han apoyado esta hipotesis, Soriano et al. (2002) midieron la respuesta
fisiologica a los cambios de temperatura de un murciélago nectarivoro (Anoura latidens), un
frugivoro (Sturnira erythromos) y un insectivoro (Tadarida brasiliensis) y encontraron que para T.
brasiliensis su capacidad de entrar en torpor le permite sobrevivir a mayores elevaciones en los
Andes; asi mismo, Machado y Soriano (2007) encontraron que las especies de murciélagos
insectivoros Myotis oxyotus y Myotis keaysi (Vespertilionidae) alcanzan mayores elevaciones
utilizando la estrategia del torpor. Por el contrario Saccopteryx bilineata, al igual que otras especies
de las familias Emballonuridae, Natalidae y Mormoopidae principalmente, no tienen la capacidad de
entrar en torpor, lo cual las restringe a ocupar ambientes méas calidos ubicados por debajo de los

1000 msnm (Genoud y Bonnacorso 1986, Soriano 2000). La capacidad de termorregulacion de estos
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murciélagos esta explicada en términos de su evolucién, ya que aquellos murciélagos que logran
colonizar ambientes mas frios, gracias al torpor, son de origen extratropical y su evolucion en estas
condiciones, les ha permitido soportar las bajas temperaturas de los ambientes temperados; por otro
lado, los murciélagos insectivoros de zonas bajas son principalmente de origen tropical y en su
evolucién no estuvo las condiciones de bajas temperaturas, ni tampoco la estacionalidad térmica
(McNab 1969, Genoud y Bonnacorso 1986, Soriano 2000, Soriano et al. 2002, Stevens 2004, Ruiz

2006, Machado y Soriano 2007).

Para las especies de la familia Molossidae incluidas en este estudio, las variables relacionadas con la
elevacion y la temperatura también fueron importantes; sin embargo, los Molossidae respondieron a
estas variables de forma similar a los Emballonuridae en algunos casos y en otros de forma similar a
los Vespertilionidae, sugiriendo que dentro de esta familia existen distintos patrones para cada
especie. Representantes de Molossidae se encontraron tanto a bajas como altas elevaciones; sin
embargo, su mecanismo de resistencia a las bajas temperaturas es diferente al que presentan algunos
representantes de Vespertilionidae, ya que los primeros no pueden entrar en torpor, pero usan otras
estrategias como el comportamiento gregario y la escogencia de refugios calientes para regular su

temperatura y asi poder colonizar ambientes mas frios (Nowak, 1994, Alberico et al. 2005).

5.3.2 Influencia de la precipitacion en la distribucién de especies.

Las variables relacionadas con la precipitacion que incluimos en los modelos como la precipitacion
anual, la precipitacion del trimestre més frio, la estacionalidad de las precipitaciones, entre otras,
mostraron ser importantes para todas las familias en este estudio; sin embargo, la respuesta de las
especies a estas variables fue diversa y no observamos un patron determinado. La precipitacion

anual ha sido una variable importante en trabajos anteriores, estuvo relacionada con los patrones de
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riqueza de especies de las familias Emballonuridae, Phyllostomidae y Molossidae en Norteamerica
(Patten 2004) y fue el segundo factor mas importante que influencid la composicién de murciélagos
insectivoros en las sabanas del noroeste de Australia (Milne et al. 2005). En nuestro trabajo, los
murciélagos insectivoros presentaron diferencias inter-especificas en los 6ptimos y rangos de
tolerancia a las variables relacionadas con la precipitacion, lo cual nos hace pensar que la influencia
directa de las precipitaciones sobre la distribucion geogréfica de murciélagos insectivoros, esta
relacionada y juega un papel importante en la separacion espacial del nicho ecoldgico de cada una

de las especies.

5.3.3 Conclusiones finales.

En este trabajo evidenciamos que la altitud y su estrecha relacion con la temperatura definieron la
distribucion de murciélagos insectivoros, posiblemente debido a sus tolerancias ecofisioldgicas y sus
estrategias de termorregulacion. De acuerdo a nuestra hipoétesis inicial, encontramos que las especies
exhiben distintos patrones de distribucidn, los cuales son explicados por variables similares, en este
caso elevacién y temperatura, pero que acttan de forma diferente sobre las especies, determinando
finalmente sus limites de distribucion. Esta diferenciacion concuerda y aporta mas pruebas a la
hipotesis ecofisioldgica planteada por Soriano (2000) para explicar las diferencias en la distribucion

de grupos funcionales de murciélagos en el Neotrdpico.

Las distintas variables ambientales relacionadas con la precipitacion que incluimos en este trabajo,
permiten una diferenciacion individual en los nichos ecologicos de las especies, ya que los aumentos
en precipitacion generan aumento directo en la complejidad de los habitat, lo cual también esta
relacionado directamente con la riqueza de especies (Sanchez-Cordero 2001); asi, la diferencia en

los espectros de respuesta a las diferentes variables relacionadas con la precipitacion, por parte de
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cada una de las especies de murciélagos del mismo grupo funcional, podria constituir otro

mecanismo que ayudaria a explicar el porqué de la alta diversidad tropical.

Finalmente, el enfoque del modelado de distribucion de especies y particularmente el método de
maxima entropia, genera mapas de distribucién que estan mas relacionados con los requerimientos
ecoldgicos de las especies y son mas adecuados para su interpretacion y uso para probar hipétesis
biogeograficas, que los mapas que s6lo muestran la relacion espacial entre los puntos de presencia
conocida de una especie. Pese a sus limitaciones, el método de méxima entropia funciond bien
poniendo a prueba la hipotesis de nuestro trabajo, generando resultados que estan ajustados a la
realidad. Este método puede ser usado para explorar los patrones de distribucion de murciélagos
Neotropicales de distintos gremios o grupos funcionales, como los frugivoros o los nectarivoros e
incluso hacer un analisis en conjunto de los patrones de distribucion y sus determinantes
ambientales, que incluya a todos los grupos funcionales que presentan los murciélagos y otros
vertebrados en el Neotropico, con el fin de aportar a la comprension de las causas y comprender los

mecanismos que mantienen la diversidad en los tropicos.
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ANEXO 1. Gréficas del andlisis de Jacknife de la importancia de las 16 variables ambientales a
partir del cambio en el valor del area bajo la curva (AUC) en los modelos para cada una de las
especies incluidas en este estudio. La barra azul muestra el valor de AUC del modelo usando
solamente la variable correspondiente, la barra verde claro muestra el valor de AUC del modelo sin
incluir esa variable y la barra roja muestra el valor de AUC del modelo con todas las variables
incluidas.
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Continuacion Anexo 1.
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ANEXO 2. Curvas de respuesta de las especies a variables que no se incluyen en los resultados
debido a que no presentaron mayor importancia en los analisis realizados. La leyenda de las especies
se presenta en cada grafica y las abreviaturas para las especies y las variables se presentan en la

leyenda de la tabla 6.
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Continuacién Anexo 2
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