Relacion entre la dieta y la morfologia alar en murciélagos de la
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Resumen: La dieta es uno de los factores que permite comprender la variacion de la
morfologia alar en vertebrados voladores. Sin embargo, estudios previos sobre la relacion
entre la morfologia alar y la ecologia trofica en murciélagos han pasado por alto las
diferencias en la composicion de la dieta de muchas especies, lo que podria haber ocultado
patrones importantes. Este estudio evalud el efecto de la dieta en la razon de aspecto y la
carga alar, dos variables que caracterizan la morfologia alar, en 49 especies de murcielagos
de la familia Phyllostomidae. Para definir los gremios troficos se utilizaron dos criterios que
consideran varios tipos de omnivoria y de especializaciones troficas. Se tomaron datos de
especies cuya morfologia alar ain no habia sido caracterizada. Aungue no se encontro una
relacion significativa entre la razon de aspecto y la masa de las especies estudiadas, se
encontraron diferencias significativas en la relacion de la carga alar y la masa entre especies
herbivoras o mayormente herbivoras y especies omnivoras y omnivoras-animalivoras. Este
patron sugiere que una dieta mayormente herbivora impone mas restricciones a la forma de
las alas y a los estilos de vuelo que una dieta con un alto consumo de animales. Ampliar la
investigacion a un marco macroevolutivo mas amplio en el contexto neotropical permitira
evaluar el impacto relativo de la dieta y otros factores ecologicos, como la estructura del
habitat, en la diversificacion de las alas en una de las mayores radiaciones de mamiferos.

Palabras clave: carga alar, diversidad trofica, métodos comparativos filogenéticos, omnivoria,
razon de aspecto.

Abstract: Diet is one of the factors that enables understanding wing morphology variation in
flying vertebrates. However, previous studies on the relationship between wing morphology
and trophic ecology in bats have overlooked differences in the diet composition of many
species, potentially masking important patterns. This study evaluated the effect of diet on
wing aspect ratio and wing loading, two variables characterizing wing morphology, across 49
species of bats from the family Phyllostomidae. We used two criteria to define trophic guilds,
considering various types of omnivory and trophic specializations. We took data from
species whose wing morphology had not yet been characterized. Although we found no
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significant relationship between wing aspect ratio and species mass, we found significant
differences in the relationship between wing loading and mass among herbivorous or mostly
herbivorous species and omnivorous and omnivorous-carnivorous species. This pattern
suggests that a mostly herbivorous diet imposes more constraints on wing shape and flight
styles than a diet with a high consumption of animals. Expanding research to a broader
macroevolutionary framework in the neotropical context will allow for evaluating the relative
impact of diet and other ecological factors, such as habitat structure, on wing diversification
in one of the largest mammal radiations.

Keywords: aspect ratio, omnivory, phylogenetic comparative methods, trophic diversity, wing
loading.

Abreviaturas

A: razon de aspecto (B?/S)

B: envergadura

F: frugivoros

g: aceleracion de la gravedad (9.8 m/s?)
H: herbivoros

M: masa

N: nectarivoros

O: omnivoros

OA: omnivoros-animalivoros

OF: omnivoros-frugivoros

OH: omnivoros-herbivoros

ON: omnivoros-nectarivoros

S: area del ala

W- carga alar (Mg/S)

w: ponderacion del criterio de informacion de Akaike corregido para muestras pequenas

INTRODUCCION

El vuelo surgio de manera independiente en cuatro ocasiones en la historia evolutiva de
los animales: en insectos, pterosaurios, aves y murciélagos. En todos los casos, esta funcion
proporciond ventajas en diferentes ejes del nicho ecologico de las especies, incluyendo la
dispersion y colonizacion de nuevos habitats y nuevas estrategias para obtener alimento y
evitar a los depredadores (Altshuler, 2006; Wang vy Clarke, 2015; Le Roy et al., 2019; Varzinczak,
2020). Por esta razon, el estudio de las alas ha atraido el interés de numerosos
investigadores. Mediante enfoques morfologicos, fisiologicos, ecologicos y evolutivos se ha



buscado comprender cuales son los factores que pueden explicar la variacion de las alas y
las modalidades de vuelo a lo largo de la diversificacion de las especies.

La morfologia de las alas se describio inicialmente a partir de longitudes y areas de
distintas secciones de estas estructuras (Banks, 1930). Rapidamente los investigadores se
centraron en variables aerodinamicas (o descriptores biomecanicos del vuelo) basadas en
proporciones corporales que permitieran realizar comparaciones morfologicas entre
especies, independientemente del tamano de los individuos (Poole, 1936; Findley et al., 1972).
Una de las variables mas utilizadas ha sido la razon de aspecto, que se calcula como la
proporcion entre la envergadura y el area total de las alas. La razon de aspecto informa
sobre la sustentabilidad y la maniobrabilidad del vuelo: valores altos indican vuelos rapidos
y eficientes y valores bajos indican vuelos lentos y con mayor maniobrabilidad (Norberg,
1981; Arita y Fenton, 1997). Otra de las variables mas utilizadas ha sido la carga alar, que se
calcula como la proporcion entre el peso y el area total de las alas (Norberg y Rayner, 1987).
La carga alar se relaciona con la duracion del vuelo y con la frecuencia de aleteo: valores
altos indican un vuelo corto y una frecuencia de aleteo baja y valores bajos indican un vuelo
sostenido prolongado con mayor velocidad y mayor maniobrabilidad (Norberg, 1981; Arita y
Fenton, 1997).

A pesar de ser el grupo de animales voladores con menor cantidad de especies (n = 1466)
entre los tres grupos vivientes, los murciélagos (orden Chiroptera) ostentan la mayor
diversidad ecologica entre los mamiferos (Mammal Diversity Database, 2024; Upham et al,
2019). Esta diversidad se manifiesta especialmente en la dieta y en las adaptaciones
morfologicas, fisiologicas y conductuales asociadas a ella (Ingala et al, 2021; Rojas et al.,
2018a). La familia Phyllostomidae, la segunda en nimero de especies dentro del orden (n =
227), representa una radiacion adaptativa con dietas tan diversas como la sanguivoria,
frugivoria, nectarivoria, insectivoria, carnivoria o combinaciones de estas (Freeman, 2000;
Rojas et al,, 2012). Estas variadas formas de alimentacion se relacionan con modificaciones
en la forma de vuelo como parte de las adaptaciones que permiten a los individuos acceder
a distintos tipos de alimento, lo que se refleja en las variaciones de la morfologia alar (Arita
y Fenton, 1997; Hemingway et al., 2020). Aunque las modalidades de vuelo definen en gran
medida la ecologia trofica de los murciélagos (Norberg y Rayner, 1987), contindan siendo
escasas las investigaciones que identifican el efecto de la morfologia alar en la ecologia
trofica y en la diversificacion de las especies.

La relacion entre la variacion de las alas y la ecologia trofica en murciélagos se ha
estudiado de manera puntual a lo largo de varias décadas. Por ejemplo, Norberg y Rayner
(1987) llevaron a cabo uno de los primeros y mas completos estudios ecomorfologicos,
comparando la morfologia alar de 257 especies de murciélagos segin la familia taxonomica
y la preferencia alimentaria. Los autores encontraron que las especies frugivoras vy
nectarivoras tienen una carga alar relativamente mayor que las especies carnivoras y
piscivoras, y que la razon de aspecto promedio de los filostomidos es menor que la razon de
aspecto promedio de las 18 familias analizadas. A principios del siglo XXI, Stockwell (2001)



evaluo la relacion entre la morfologia alar y el grado de maniobrabilidad en cinco especies
de murciélagos con diferentes dietas y estrategias de forrajeo. La investigacion mostro que
las especies frugivoras que se alimentan en habitats con vegetacion densa pueden
mantener la sustentacion a bajas velocidades de vuelo, a diferencia de las especies
insectivoras. Por su parte, Marinello y Bernard (2014) realizaron un estudio similar al de
Norberg y Rayner (1987), pero con murciélagos de la Amazonia brasilena, considerando el
uso de habitat. Los autores encontraron que la forma de las alas proporciona mayor
flexibilidad en el uso del espacio y los recursos del habitat en las especies frugivoras en
comparacion con las insectivoras. En una investigacion mas reciente Maucieri et al. (2021)
analizaron las diferencias en la morfologia alar de 19 especies entre sexos y tres gremios
troficos. Los autores no encontraron dimorfismo sexual en la forma del ala, pero las especies
frugivoras mostraron los valores mas altos de razon de aspecto y carga alar. En cambio,
Ospina-Garcés et al. (2023) no encontraron una relacion evolutiva significativa entre la forma
del ala y las estrategias de forrajeo (captura aérea, captura por arrastre sobre el agua,
recogida directa desde un sustrato y captura por deteccion de vibraciones) en 69 especies
de 7 familias. Los autores no solo describieron la forma del ala por medio de la razon de
aspecto y la carga alar, sino que también utilizaron morfometria geométrica.

Una de las principales limitaciones en los estudios que han examinado la relacion entre
la morfologia alar y la ecologia trofica en murciélagos radica en que, independientemente de
como los autores hayan definido los grupos funcionales, no han tenido en cuenta las
diferencias en la composicion de la dieta de muchas especies. Tanto si los gremios troficos
incluyen o no el tipo de habitat (por ejemplo, vegetacion densa, borde de la vegetacion o
espacio abierto) y la estrategia de forrajeo (por ejemplo, captura aérea o recoleccion directa
desde un sustrato), desde el punto de vista de la dieta se han centrado en especializaciones
troficas es decir, insectivoros, carnivoros, sanguivoros, nectarivoros, frugivoros, y el poco
preciso término de omnivoros. La asignacion de las especies a estos grupos funcionales
ignora las evidencias cada vez mas abundantes de la complejidad de la dieta de muchas
especies de murciélagos, especialmente en la familia Phyllostomidae, donde la importancia
de un mismo item varia notablemente entre especies muy cercanas filogenéticamente (Rojas
et al, 2018a). Para detectar patrones que podrian haber quedado enmascarados en
investigaciones previas que utilizaron definiciones de gremios troficos menos precisas,
cualquier analisis que explore las relaciones entre la morfologia alar y la dieta en
murciélagos debe integrar criterios de definicion de gremios troficos que reflejen la amplia
diversidad de dietas de las especies implicadas.

En este estudio se evalUa el posible efecto de la dieta en la morfologia alar de
murciélagos filostomidos. La investigacion incorpora la diversidad trofica de las especies,
particularmente diferentes tipos de omnivoria y de especializaciones troficas, y examina las
relaciones alomeétricas de la razon de aspecto y la carga alar con respecto a la masa en un
contexto evolutivo.



MATERIALES Y METODOS
Trabajo de campo

Se realizaron cuatro muestreos en sendas localidades de la cordillera Occidental en el
departamento Valle del Cauca (Colombia): Fundacion Ecotonos (3°34'30.21" N, 76°36'17.78" W)
en septiembre de 2023, Reserva Natural Cerro El Inglés (4°45'3514" N, 76°16'54.77" W) en
octubre de 2023, Reserva Natural Bachué (3°19'40.66" N, 76°39'11.81" W) en noviembre de 2023
y marzo de 2024y Finca Farallones, La Voragine, Cali (3°19'54.78" N, 76°36'2.41" W) en marzo de
2024. Para capturar los murciélagos se activaron entre 10 y 14 redes de niebla de diferente
tamano (6, 9y 12 m de largo y 2.5 m de alto) por localidad, colocadas a nivel del suelo, entre
las 18:00 h y las 00:00 h. Los individuos se identificaron hasta el nivel de especie mediante la
clave dicotomica de Diaz et al. (2021).

Se midieron y fotografiaron in situ individuos adultos de ambos sexos. La edad se
confirmo a partir del grado de calcificacion de las epifisis y diafisis de las falanges de los
dedos de las alas. En el caso de las hembras, se trabajo solamente con aquellas que se
encontraban en receso reproductivo aparente. La masa corporal (M), en gramos, se obtuvo
con una balanza de resorte Pesola (100 + 1 ). Las fotografias se tomaron del ala derecha de
cada murciélago con una camara digital (Nikon Coolpix P500) sostenida por un tripode a una
altura aproximada de 30 cm en linea recta respecto al ala. Cada individuo se coloco sobre
una hoja de papel milimetrado con la superficie ventral del cuerpo apoyada vy el ala derecha
extendida (Schmieder et al., 2015; Ospina-Garcés et al.,, 2023) (Fig. 1). Para extender el ala se
tuvo en cuenta que esta abriera completamente de manera natural, la muneca se ubico a
una altura similar a la del cuello, las patas se estiraron para extender el uropatagio (donde
procedia) y el plagiopatagio y se verifico que ninguna articulacion quedara oculta al sujetar
gentilmente a cada individuo. Una vez tomada la fotografia, el murciélago era hidratado y
liberado.

Variables aerodinamicas

Se utilizd el software Image ) version 1.54g (Schneider et al, 2012) para medir la
envergadura y el area del ala. La envergadura (B) se midio en centimetros como el doble de
la distancia entre el extremo del ala derechay el centro del cuerpo del animal a la altura del
borde del propatagio. El area del ala (S, segin el criterio de Norberg 1981) se calculd en
centimetros cuadrados con la siguiente formula a partir de 11 puntos de referencia
anatomicos (modificados de Schmieder et al. 2015) (Fig. 1).

2{1/2[()(1)/2 - X2Y1) + (X2y3 - X3Y2) ot (X1OY11 - X11Y1) + (X11)/1 - Xﬂ/m)]}



La masa se transformo a kilogramos, la envergadura a metros y el area del ala a metros
cuadrados. Con estos valores y las formulas propuestas por Norberg y Rayner (1987) se
calcularon dos variables aerodinamicas para cada individuo: la razon de aspecto (A = B?/S) y
la carga alar (W = Mg/S, donde g = 9.8 m/s?) (Anexo 1).

Los datos de razon de aspecto y carga alar de las especies capturadas en campo se
complementaron con datos de la literatura para otras especies de filostomidos (Norberg y
Rayner, 1987; Zou et al., 2022) (Anexo 1).

Figura 1. Extension del ala derecha y puntos de referencia anatomicos. Los puntos se
ubicaron a partir de Schmieder et al. (2015), con una modificacion que agrega un punto cerca
del cuello.

Dimorfismo sexual

Con el fin de evaluar si los datos presentaban dimorfismo sexual en la masa corporal, la
razon de aspecto y la carga alar, se aplico una prueba de comparacion de muestras
independientes. Este analisis se realizd con las especies para las que se obtuvieron datos de
machos y hembras en las expediciones, ya que los datos de la literatura no distinguen entre
sexos. El supuesto de normalidad, segin la prueba de Shapiro-Wilk, se cumple para la masa
(W =0942, P=0374) y la carga alar (W = 0.962, P = 0.699), pero no para la razon de aspecto (W
= 0.877, P = 0.035). Por su parte, el supuesto de homogeneidad de varianzas, segin la prueba
de Levene de la biblioteca lawstat (version 3.6) de R, se cumple para las tres variables (masa:
F=0201 P =0.661; A: F = 4147 P = 0.061; W: F = 1.843, P = 0.196). Por lo tanto, para comparar la



masa corporal y la carga alar entre sexos se utilizd una prueba t de Student, mientras que
para comparar la razon de aspecto se utilizd una prueba de suma de rangos Wilcoxon. No se
detectaron diferencias significativas entre machos y hembras para las tres variables (M: t,, =
0.521, P = 0.611; A: W = 42, P = 0.318; W: t,, = 1.077, P = 0.299) (Anexo 2), lo que coincide con un
estudio previo donde se trabajo con un grupo mayor y diferente de especies (Maucieri et al.,
2021). Consecuentemente, se calculd la media aritmética por especie de los valores de las
variables aerodinamicas. En todas las pruebas estadisticas se utilizo el software R en la
version 4.3.2 (R Core Team, 2023) y un nivel de significacion de 0.05. Para unificar el texto con
las figuras que se obtienen con el software, se utilizd el punto en lugar de la coma para
indicar las posiciones decimales.

Caracterizacion de la dieta

Se utilizaron dos criterios de grupos funcionales para asignar cada especie de filostomido
al gremio trofico que mejor describe la variacion estacional y la composicion de la dieta
(Ochoa-Sanz et al, en preparacion). Con base en el primer criterio, los gremios fueron:
herbivoros (H), omnivoros mayormente herbivoros (OH), omnivoros (O) y omnivoros
mayormente animalivoros (OA). Esta clasificacion permite considerar diferentes tipos de
omnivoria y a su vez distinguir entre especies con dietas similares pero que presentan
variaciones en el consumo de algln item. En el segundo criterio se tuvo en cuenta que
algunas especies herbivoras son predominantemente nectarivoras, mientras que otras son
predominantemente frugivoras (Rojas et al, 2018a). Con base en este criterio, los gremios
fueron: frugivoros (F), nectarivoros (N), omnivoros mayormente frugivoros (OF), omnivoros
mayormente nectarivoros (ON), omnivoros (0) y omnivoros mayormente animalivoros (OA)
(Anexo 1). Por ejemplo, Anoura caudifer y Artibeus lituratus son consideradas
omnivoras-herbivoras bajo el primer criterio, pero bajo el segundo criterio la primera
especie es omnivora-nectarivora y la segunda es omnivora-frugivora.

Analisis comparativos filogenéticos

Para evaluar las posibles relaciones evolutivas entre la dieta y las variables
aerodinamicas de las especies de murciélagos filostomidos incluidas en este estudio, se
utilizo la hipotesis filogenética de la superfamilia Noctilionoidea de Rojas et al. (2016). Esta
filogenia molecular contiene 166 especies de la familia Phyllostomidae de las 227 que se
conocen en la actualidad.

Mediante la funcion pgls del paquete caper (version 1.0.3) de R se examinaron diferentes
modelos alométricos de las dos variables aerodinamicas con respecto a la masa a partir del
método filogenético de minimos cuadrados generalizados (Symonds y Blomberg, 2014). Este
meétodo permite estimar la covarianza esperada en los datos de las especies teniendo en
cuenta la historia evolutiva. Al realizar analisis comparativos de caracteres entre especies, es



importante corregir la posible dependencia de los datos a causa de las relaciones evolutivas
entre las especies.

Las cinco categorias del primer criterio de grupos funcionales (H, OH, O y OA) se
organizaron de cuatro maneras para evaluar sendas hipotesis: (1) H, OH, O-0A, (2) H, OH-0O,
OA, (3) H-OH, 0-OA y (4) H-OH-0O, OA. De manera similar, las seis categorias del segundo
criterio de grupos funcionales (F, N, OF, ON, O y OA) se organizaron de dos maneras para
evaluar sendas hipotesis: (5) F, OF, N-ON, O-OA y (6) F, OF-N-ON, O-OA. En ambos casos, las
agrupaciones también se disenaron para evitar la formacion de grupos con un nimero de
especies inferior al numero de parametros de los modelos. Ademas, cada hipotesis
considero las posibles diferencias entre interceptos y pendientes. Por lo tanto, se
examinaron 19 modelos alomeétricos para cada variable aerodinamica. El ajuste de los
modelos se verifico mediante el criterio de informacion de Akaike corregido para muestras
pequenas (Burnham y Anderson, 2002).

RESULTADOS
Especies y gremios troficos

En campo se obtuvieron datos de 90 individuos pertenecientes a 20 especies de
murciélagos filostomidos. De estas especies, 11 corresponden a nuevos registros que no se
han reportado en estudios previos sobre morfologia alar. Una de estas especies, Dermanura
rosenbergi, no se incluyo en los analisis comparativos debido a su ausencia del arbol
filogenético utilizado. De la literatura se obtuvieron datos para 39 especies. En
correspondencia con las especies disponibles en la filogenia de la familia que se utilizo en
los analisis, los resultados se presentan para 49 especies de filostomidos distribuidas en 31
géneros y 6 subfamilias (Anexo 1).

El 429% de las especies analizadas pertenecen al gremio de omnivoros mayormente
herbivoros (OH), mientras que en el otro extremo el 6.1% de las especies pertenece al gremio
de los omnivoros (Fig. 2). Cuando consideramos los principales tipos de dieta herbivora, el
30.6% de las especies pertenecen al gremio de los omnivoros mayormente frugivoros (OF) y
el 12.2% al de los omnivoros mayormente nectarivoros (ON) (Fig. 2). El gremio de los
omnivoros mayormente animalivoros (OA) estuvo representados por el 24.5% de las especies

(Fig. 2).
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Figura 2. Distribucion en gremios troficos de 49 especies de murciélagos filostomidos. Para
definir los gremios se utilizaron dos criterios que consideran distintos tipos de omnivoria. En
el segundo criterio se diferencia, ademas, el tipo de dieta de las especies herbivoras o
mayoritariamente herbivoras: la frugivoria y la nectarivoria.

Relaciones alomeétricas de las variables aerodinamicas

La razon de aspecto varid entre 51 (Sturnira erythromos) y 9.0 (Macrotus waterhousii),
mientras que la carga alar vario entre 6.5 N/m? (Micronycteris megalotis) y 252 N/m?
(Phyllostomus hastatus) (Anexo 1). El modelo de mejor ajuste para la relacion alométrica de
la razon de aspecto establece que no existen efectos de la dieta en la relacion evolutiva de
la razon de aspecto y la masa (Tabla 1). La pendiente de la relacion entre ambas variables no
se diferencia significativamente de 0 (Fig. 3). En cambio, para la relacion alométrica entre la
carga alar y la masa se obtuvieron dos modelos con un ajuste similar a los datos. En ambos
modelos se considera un grupo que esta formado por las especies herbivoras y omnivoras
mayormente herbivoras (H-OH) y otro grupo que esta formado por las especies omnivorasy
omnivoras mayormente animalivoras (0-OA). El primero de estos dos modelos, con un valor
de ponderacion de Akaike corregido para muestras pequenas de 0.145, asume interceptos
diferentes y pendientes iguales, mientras que el segundo modelo, con un valor de
ponderacion de Akaike corregido para muestras pequenas de 0147, asume interceptos
iguales y pendientes diferentes (Tabla 2). Al examinar como varia la carga alar entre los dos
grupos de especies (H-OH y 0-OA) por medio de un analisis de varianza filogenético



(modelo de cuadrados minimos generalizados en la biblioteca nlme version 3.1 de R) no se
encontraron diferencias significativas en los valores promedio (F,,; = 0.778, P = 0.383) (Anexo
5). Por lo tanto, se descarta el modelo que asume interceptos diferentes. El modelo que
asume interceptos iguales y pendientes diferentes muestra un efecto de la dieta en la
relacion alomeétrica: en especies herbivoras y omnivoras mayormente herbivoras la carga
alar aumenta con la masa mas rapidamente (y = 1415 + 0.355x, t = 11.253, P < 0.001) que en
especies omnivoras y omnivoras mayormente animalivoras (y = 1415 + 0.327x, t = 10.986, P <
0.001), si bien esta diferencia es pequena (Fig. 4).

Tabla 1. Modelos alométricos evolutivos de la razon de aspecto de 49 especies de
murciélagos filostomidos. Gremios troficos: F: frugivoros, H: herbivoros, N: nectarivoros, OA:
omnivoros-animalivoros, OF:. omnivoros-frugivoros, OH: omnivoros-herbivoros, ON:
omnivoros-nectarivoros. Parametros del modelo: df,: grados de libertad del numerador, df:
grados de libertad del denominador, A: senal filogenética, w: ponderacion del criterio de
informacion de Akaike corregido para muestras pequenas. En los modelos con el valor de A
subrayado, la senal filogenética fue significativamente distinta de 0 y de 1; en los demas, la
senal filogenética fue significativamente distinta de 0 pero no de 1. El modelo que mejor se
ajusta a los datos se indica en negrita.

Modelo r F df, df, P A AlCc w
Sin efecto de los gremios <0.001 0.013 1 47 0912 0.82 -72129 0169
Interceptos diferentes y pendientes iguales
H, OH, O-0OA 0.086 1405 3 45 0.254 097 -70.214 0.065
H, OH-0, OA 0.085 1385 3 45 0259 096 -70.302 0.068
H-OH, O-0A <0.001 0.008 2 46 0.992 0.82 -69.860 0.054
H-OH-0, OA 0.005 0117 2 46 0.889 0.82 -70.093 0.061
F, OF, N-ON, O-OA 0.086 1.041 4 44 0397 096 -6/7983 0.021
F, OF-N-ON, O-OA 0.094 1551 3 45 0.215 097 -70.372 0.070
Interceptos iguales y pendientes diferentes
H, OH, O-OA 0126 2170 3 45 0105 1.00 -70.763 0.086
H, OH-0, OA 0124 2128 3 45 0110 1.00 -70.641 0.080
H-OH, O-0A 0.002 0.038 2 46 0963 0.82 -69.925 0.056
H-OH-0, OA <0.01 0.007 2 46 0993 0.82 -69.858 0.054
F, OF, N-ON, O-OA 0.095 1150 4 44 0346 097 -68163 0.023
F, OF-N-ON, O-OA 0123 2.098 3 45 0M4 1.00 -70.557 0.077
Interceptos y pendientes diferentes
H, OH, O-OA 0101 0969 5 43 0447 094 -66.793 0.012
H, OH-0, OA 0104 1.002 5 43 0428 090 -67454 0.016
H-OH, O-0OA 0.023 0352 3 45 0.788 0.79 -68.573 0.029
H-OH-0, OA 0.044 0.691 3 45 0562 0./5 -69.528 0.046
F, OF, N-ON, O-OA 0.098 0.636 7 41 0.723 0.88 -61.647 <0.01
F, OF-N-ON, O-OA 0.091 0.859 5 43 0.516 093 -66418 <0.01
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Tabla 2. Modelos alométricos evolutivos de la carga alar de 45 especies de murciélagos
filostomidos. Gremios troficos: F. frugivoros, H: herbivoros, N: nectarivoros, OA:
omnivoros-animalivoros, OF:. omnivoros-frugivoros, OH: omnivoros-herbivoros, ON:
omnivoros-nectarivoros. Parametros del modelo: df,: grados de libertad del numerador, df:
grados de libertad del denominador, A: senal filogenética, w: ponderacion del criterio de
informacion de Akaike corregido para muestras pequenas. En todos los modelos la senal
filogenética fue significativamente distinta de 1 pero no de 0. El modelo que mejor se ajusta
a los datos se indica en negrita.

Modelo r F df, df, P A AlCc w
Sin efecto de los gremios 0.738 12110 1 43 <0.001 0 -45141 0.078
Interceptos diferentes y pendientes iguales
H, OH, O-OA 0.758 42.81 3 41 <0.001 0 -44.008 0.044
H, OH-0, OA 0.754 4196 3 41 <0.001 0 -43.324 0.032
H-OH, O-0OA 0.758 6570 2 42 <0.001 0 -46.382 0145
H-OH-0, OA 0.753 6417 2 42 <0.001 0 -45581 0.097
F, OF, N-ON, O-OA 0.763 3224 4 40 <0.001 0 -42456 0.020
F, OF-N-ON, O-OA 0.759 4299 3 41 <0.001 0 -44153 0.048
Interceptos iguales y pendientes diferentes
H, OH, O-OA 0.759 4293 3 41 <0.001 0 -44705 0.047
H, OH-0O, OA 0.757 4267 3 41 <0.001 0 -43.896 0.042
H-OH, 0-0A 0.758 6575 2 42 <0.001 0 -46.405 0147
H-OH-0, OA 0.756 6516 2 42 <0.001 0 -46102 0126
F, OF, N-ON, O-OA 0.766 3268 4 40 <0.001 0 -42927 0.026
F, OF-N-ON, O-OA 0.759 43.06 3 41 <0.001 0 -44.210 0.049
Interceptos y pendientes diferentes
H, OH, O-OA 0.761 2479 5 39 <0.001 0 -39300 0.004
H, OH-0, OA 0.759 2454 5 39 <0.001 0 -38941 0.004
H-OH, O-0OA 0.759 4293 3 41 <0.001 0 -44.037 0.045
H-OH-0, OA 0.757 4267 3 41 <0.001 0 -43.818 0.040
F, OF, N-ON, O-OA 0.767 1741 7 31 <0.001 0 -34.725 <0.001
F, OF-N-ON, O-OA 0.761 2488 5 39 <0.001 0 -39420 0.004
DISCUSION

Comprender los correlatos ecologicos y evolutivos de la diversidad de dietas en los
murciélagos filostomidos, incluso entre especies estrechamente emparentadas
filogenéticamente, requiere un examen cuidadoso de las relaciones entre la ecologia trofica
y la morfologia alar. En esta investigacion se incluyeron datos de variables aerodinamicas de
especies que no se habian caracterizado previamente y se definieron grupos funcionales
que abarcan variaciones en la dieta que no se habian considerado en estudios anteriores.
Aunque no se observd una relacion significativa entre la razon de aspecto y la masa de las
especies estudiadas, se encontraron diferencias significativas en la relacion de la carga alar
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y la masa entre especies herbivoras o0 mayormente herbivoras y especies cuya dieta incluye
animales en al menos el 50% de los items consumidos (Fig. 4). ;Cuales son las implicaciones
de este patron en la forma del vuelo de las especies estudiadas?
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Figura 3. Relacion entre la razon de aspecto y la masa corporal en 49 especies de
murciélagos de la familia Phyllostomidae. Aunque el modelo de mejor ajuste no incorporo el
efecto de los gremios troficos, estos se resaltan en colores con fines ilustrativos.
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Figura 4. Relacion entre la carga alar y la masa corporal en 45 especies de murciélagos de la
familia Phyllostomidae.
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En un modelo de forrajeo Optimo se maximiza la ingesta neta de energia 0 se minimiza el
tiempo de forrajeo. El costo energético del vuelo sugiere que el diseno de las alas de los
murciélagos esta bajo presiones selectivas extremas (Neuweiler, 2000). Mientras que
investigaciones previas encontraron que la carga alar es mayor en filostomidos frugivoros
que en otras especies de la familia con otras dietas (Norberg y Rayner, 1987, Ospina-Garcés
et al, 2023), en este estudio no se detectaron diferencias significativas en la carga alar entre
gremios troficos (Anexo 5). No obstante, los residuales de la relacion entre la carga alary la
masa son, como promedio, 1.6 veces mas altos en el gremio O-OA que en el gremio H-OH, y
la pendiente es significativamente mayor en el segundo grupo de especies que en el
primero. Esto indica que las especies herbivoras y predominantemente herbivoras tienen
mas restricciones que las especies omnivoras y predominantemente animalivoras en la
variacion alomeétrica de la carga alar en funcion del tamano corporal. Estas restricciones
pueden explicarse desde la eficiencia energética del vuelo.

En el Neotropico, los recursos vegetales disponibles para los murciélagos varian en el
espacio y en el tiempo (Fleming y Muchhala, 2008). Los murciélagos nectarivoros y frugivoros
deben desplazarse desde sus refugios diurnos hacia los arbustos y arboles que se
encuentren en fruto o en flor, y visitar a lo largo de la noche varias plantas que pueden estar
separadas cientos de metros entre si. Por ejemplo, individuos de Leptonycteris curasoae
pueden recorrer 272 km en una sola noche hacia sus areas de alimentacion, a una velocidad
de 82 m/s (Sahley et al, 1993). La modalidad de vuelo de las especies herbivoras y
predominantemente herbivoras de murciélagos requiere, por lo tanto, resistencia vy
economia de recursos. Sin embargo, una presa proporciona mas energia por unidad de masa
que la misma cantidad de néctar o pulpa de frutas (Neuweiler, 2000; McGuire y Boyles, 2024).
Por consiguiente, las especies de murcielagos con una dieta omnivora o mayormente
animalivora pueden desplazarse a distancias mas cortas y con vuelos relativamente mas
costosos que las especies nectarivoras y frugivoras. En términos evolutivos, esta diferencia
sugiere que la variacion en la morfologia alar esta mas limitada en las especies herbivoras.
Esto se debe a que los individuos de estas especies deben realizar desplazamientos mas
largos para satisfacer sus necesidades energéticas diarias, en contraste con individuos de
especies animalivoras, que pueden obtener la energia que requieren capturando una o
pocas presas con vuelos mas cortos.

Las diferencias en los valores de la carga alar y la razon de aspecto entre las especies se
han asociado al rendimiento del vuelo y el grado de maniobrabilidad (Marinello y Bernard,
2014; Simmons y Jones, 2024). Como parte de su estrategia de alimentacion, muchas especies
animalivoras levantan a su presa del sustrato y se desplazan a un sitio cercano para
consumirla (Norberg y Fenton, 1988; Kalko et al,, 1999). En ocasiones, la masa de la presa
equivale al 50% o mas de la masa del murciélago. Por ejemplo, Micronycteris microtis es uno
de los filostomidos animalivoros mas pequenos (5.0-7.0 g), pero consume artropodos vy
lagartos cercanos a su tamano (Santana et al., 2011). En cambio, los frutos representan entre
el 5y 50% de la masa corporal de las especies herbivoras que los consumen (Vandoros y
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Dumont, 2004). En algunas especies frugivoras los murciélagos transportan frutos que
representan entre el 10 y 20% de su tamano corporal (Vandoros y Dumont, 2004). Las
especies carnivoras o las que se alimentan de insectos que toman del sustrato requieren,
por lo tanto, valores bajos de carga alar (Norberg y Rayner, 1987). En cambio, en las especies
frugivoras y nectarivoras debe existir un equilibrio entre la capacidad de maniobrar en la
vegetacion (e incluso, de quedar suspendido en el aire durante el vuelo) y la capacidad de
realizar vuelos rapidos para desplazarse entre sitios de alimentacion (Norberg, 1994). El
primer factor requiere valores bajos de la carga alar y el segundo factor requiere valores
altos de la carga alar y de la razdon de aspecto (Norberg y Rayner, 1987). Estos elementos
explican por qué no se encontraron diferencias en este estudio en los valores de carga alar
entre gremios troficos.

La razon de aspecto no se asocio de manera significativa con la masa y tampoco vario de
manera significativa entre los gremios troficos de filostomidos (Fig. 3). Estos resultados son
consistentes con otros estudios (Norberg y Rayner, 1987; Ospina-Garcés et al., 2023), pero no
deberian considerarse como resultados esperados. Por un lado, la envergadura no escala
isométricamente con la masa (Norberg, 1981), por lo que la razon de aspecto no es del todo
independiente de la masa. Por otro lado, el habitat predominante de la mayoria de las
especies de murciélagos filostomidos puede explicar que las diferencias en la razon de
aspecto entre gremios no sean significativas. La mayoria de los murciélagos filostomidos se
distribuye en bosques tropicales (Rojas et al, 2018b), que se caracterizan por tener una
densidad de vegetacion relativamente alta, lo que implica una cantidad alta de obstaculos
que dificultan el vuelo. En este entorno, muchas especies se desplazan entre diferentes
estratos de la vegetacion. Por ejemplo, las especies del género Sturnira se han asociado
comunmente al sotobosque, donde consumen frutos de Clusiaceae, Piperaceae y Solanaceae
(Kalko y Handley, 2001). No obstante, también se ha observado que las especies de Sturnira
se alimentan de frutos de arboles de dosel como Cecropia, Ficus'y Urera (Garcia-Herrera et
al, 2023). De manera similar, especies de los géneros Artibeus, Uroderma y Platyrrhinus que
se asocian al consumo de Ficus y de otras moraceas (Olaya-Rodriguez et al., 2019), también
se alimentan de plantas del sotobosque. También se ha documentado que especies
animalivoras como Lophostoma silvicola 'y Trachops cirrhosus tienen sus refugios en arboles
altos, pero bajan al sotobosque a buscar insectos y vertebrados pequenos (Kalko et al,
1999). Estos desplazamientos dentro de la vegetacion requieren una maniobrabilidad con un
alto grado de precision. Esto se consigue con una disminucion de la razon de aspecto, que
es lo que ocurre con la familia Phyllostomidae, cuyas especies exhiben valores bajos de
razon de aspecto y la menor disparidad con respecto a otras familias de murciélagos
(Ospina-Garcés et al, 2023). Por lo tanto, la complejidad de la vegetacion de los bosques
tropicales puede explicar por qué la razon de aspecto no cambia significativamente entre
especies de filostomidos con distintas dietas.

La familia Pteropodidae, que se distribuye en el hemisferio oriental, incluye especies
frugivoras y nectarivoras. Sin embargo, debido a la menor diversidad de dietas en
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comparacion con los filostomidos, se requiere precaucion al extrapolar patrones en la
relacion entre la dieta y la morfologia alar entre ambas familias. Puede resultar mas
interesante analizar esta relacion dentro del contexto de la superfamilia Noctilionoidea, que
incluye, ademas de a los filostomidos, a familias insectivoras como Mormoopidae,
Furipteridae y Thyropteridae, y a la familia piscivora Noctilionidae (Rojas et al., 2016). En este
contexto macroevolutivo, una caracterizacion detallada de la dieta y nuevos datos sobre
especies con morfologia alar desconocida podrian ofrecer evidencias sobre la diversificacion
de las alas en la mayor radiacion neotropical de murciélagos (Rojas et al., 2016).

Este estudio abarco el 21.6% de las especies de la familia Phyllostomidae, debido a
limitaciones asociadas con la disponibilidad de datos publicados y al esfuerzo de muestreo
en campo. No obstante, se incluyeron datos de especies que no habian sido estudiadas
previamente y se tomaron en cuenta factores como las variaciones en la dieta y el efecto de
la historia evolutiva de las especies. Ademas, la proporcion de especies en cada gremio
trofico en este estudio fue similar a la proporcion obtenida a partir de la caracterizacion
realizada por Ochoa-Sanz et al. (en preparacion) en 213 especies. Los resultados de esta
investigacion contribuyen a comprender la variabilidad de las alas en la familia
Phyllostomidae, uno de los grupos de mamiferos mas diversos. Asimismo, se destaca la
importancia de integrar otros factores asociados a la adquisicion de alimento que influyen
en la forma de las alas, como las condiciones del habitat donde se encuentran los recursos
troficos.

CONCLUSIONES

e La dieta es un factor importante que explica la variacion morfologica de las alas en
grupos con una alta diversidad ecologica y evolutiva, como los murciélagos
filostomidos.

e Una dieta mayormente herbivora impone mas restricciones a la forma de las alasy a
los estilos de vuelo que una dieta donde los animales representan al menos el 50%
de los items consumidos.
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Anexo 1. Masa corporal, variables aerodinamicas y grupos funcionales de 49 especies de
murciélagos filostomidos (Chiroptera: Phyllostomidae). La masa corporal esta en gramos, la
razon de aspecto es una medida adimensional y la carga alar esta en newton por metro
cuadrado (N/m?). Los valores corresponden a la media aritmética obtenida para cada
especie. La literatura se refiere a Norberg y Rayner (1987) y Zou et al. (2022). Gremios troficos:
A: animalivoros, F: frugivoros, H: herbivoros, N:, nectarivoros, OA: omnivoros-animalivoros, OF:
omnivoros-frugivoros, OH: omnivoros-herbivoros, ON: omnivoros-nectarivoros.

Razon de Carga Grupos Grupos

Especie Masa aspecto  alar (n=5) (n=6) Fuente
Anoura caudifer 11.50 6.28 954 OH ON  Expediciones
Anoura geoffroyi 1410 720 1250 OH ON Literatura
Artibeus jamaicensis 47.00 640 16.60 OH OF Literatura
Artibeus lituratus 65.65 559 1559 OH OF  Expediciones
Brachyphylla cavernarum 46.20 640 13.60 OH OF Literatura
Carollia brevicauda 16.45 596 10.75 OH OF  Expediciones
Carollia castanea 19.00 533 1022 OH OF  Expediciones
Carollia perspicillata 1817 569 1046 OH OF  Expediciones
Chiroderma trinitatum 13.70 6.34 - H F Literatura
Chiroderma villosum 2290 6.40 14.00 OH OF Literatura
Choeroniscus godmani 913 592 815 H N  Expediciones
Choeroniscus minor 8.80 6.20 1040 OH ON Literatura
Chrotopterus auritus 80.90 550 1490 OA OA  Literatura
Dermanura glauca 15.00 572 941 H F Expediciones
Dermanura phaeotis 14.49 573 947 H F Expediciones
Desmodus rotundus 34.86 588 1329 OA OA  Expediciones
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Razon de Carga Grupos Grupos

Especie Masa aspecto  alar (n=5) (n=6) Fuente
Diaemus youngii 36.10 850 1720 OA OA Literatura
Diphylla ecaudata 32.90 6.70 16.50 OA OA  Literatura
Enchisthenes hartii 26.25 538 1375 H F Expediciones
Erophylla bombifrons 16.30 623 957 O O  Literatura
Erophylla sezekorni 16.30 610 1310 O O  Literatura
Gardnerycteris crenulata 14.80 830 810 OA OA Literatura
Glossophaga longirostris 11.90 644 934 OH ON Literatura
Glossophaga soricina 10.20 6.23 949 OH ON  Expediciones
Lichonycteris obscura 6.50 6.60 840 H N  Literatura
Macrophyllum macrophyllum 8.90 5.50 910 OA OA Literatura
Macrotus waterhousii 9.50 900 730 OA OA  Literatura
Mesophylla macconnelli 8.50 514 835 OH OF  Expediciones
Micronycteris hirsuta 12.40 539 - OA OA Literatura
Micronycteris megalotis 7.05 546 654 O O  Expediciones
Micronycteris minuta 6.50 581 - OA OA  Literatura
Monophyllus plethodon 14.80 6.50 1150 OH ON Literatura
Phyllops falcatus 20.90 6.57 10.88 OH OF Literatura
Phyllostomus discolor 42.20 6.60 1580 OH OF Literatura
Phyllostomus hastatus 107.00 760 2520 OH OF Literatura
Platyrrhinus helleri 13.50 647 140 OH OF Literatura
Stenoderma rufum 22.30 590 1820 H F Literatura
Sturnira bidens 23.50 6.54 1173 H F Expediciones
Sturnira bogotensis 19.00 585 10.53 OH OF  Expediciones
Sturnira erythromos 2775 509 13.08 H F Expediciones
Sturnira Roopmanhilli 20.00 6.06 13.80 H F Expediciones
Sturnira lilium 15.00 6.50 1220 OH OF Literatura
Sturnira ludovici 22.47 597 M75 H F Expediciones
Sturnira luisi 20.00 528 1193 H F Expediciones
Tonatia bakeri 22.00 591 - OA OA  Literatura
Trachops cirrhosus 43.80 630 1530 OA OA  Literatura
Uroderma bilobatum 15.40 6.30 1010 OH OF Literatura
Vampyrodes caraccioli 38.30 6.50 1450 H F Literatura
Vampyrum spectrum 158.00 540 1840 OA OA  Literatura

Anexo 2. Variacion en la masa corporal, la razon de aspecto y la carga alar en ocho especies
de murciélagos filostomidos. Las especies representan 4 de las 11 subfamilias. La ausencia
de dimorfismo sexual en estas variables se corresponde con analisis publicados en la
literatura que han usado conjuntos diferentes de especies.
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Anexo 3. Filogenia en formato NEWICK de 49 especies de murcielagos de la familia
Phyllostomidae que se utilizo en los analisis comparativos con la razon de aspecto.

(CCCCCCCC((Artibeus_jamaicensis:3.819041404,Artibeus_Llituratus:3.819041404):4.702923816,(Derma
nura_phaeotis:6.48688476,Dermanura_glauca:6.48688476):2.03508046):2.383229494,(Phyllops_f
alcatus:1.6930205,Stenoderma_rufum:1.6930205):9.212174215):2.124500181,Enchisthenes_hartii:13.
02969489):1.87722735,((((Platyrrhinus_helleri:8.005810948 Vampyrodes_caraccioli:8.005810949):2
.752393368,Mesophylla_macconnelli:10.75820432):0.7252332218,(Chiroderma_villosum:3.3862987
19,Chiroderma_trinitatum:3.386298719):8.097138819):0.80083029,Uroderma_bilobatum:12.284267
83):2.622654417):3.017559284,(((((Sturnira_ludovici:3100767893,Sturnira_koopmanhilli:3.10076789
2):0.7086854929,Sturni ra_bogote nsis:3.809453385):1.222455796,Sturni ra_erythromos:5.031909181
):0.4819650539,(Sturnira_Lluisi:2.79494232,Sturnira_Lilium:2.794942321):2.718931915):6.139157451,Stu
rnira_bidens:11.65303169):6.271449843):3.47378916,((Carollia_perspicillata:2180603268,Carollia_

brevicauda:2.180603268):6.13838741,Carollia_castanea:8.318990678):13.07928001):2.662772815,((((

Glossophaga_longirostris:7181322224,Glossophaga_soricina:7181322224):6.703184103,Monophyll
us_plethodon:13.88450633):4.057591289,((Erophylla_bombifrons:0.7880197287 Erophylla_sezeko
rni:0.7880197287):13.77888187,Brachyphylla_cavernarum:14.5669016):3.375196012):1.538506848,(((

Choeroniscus_godmani:3.016755281,Choeroniscus_minor:3.016755281):5164103836,Lichonycteris
_obscura:8180859117):8.799139268,(Anoura_geoffroyi:6.56665153,Anoura_caudifer:6.56665153):10
£41334686):2.500606078):4.580439041):0.9589016443,(((((Phyllostomus_hastatus:8.123267294,Phyl
lostomus_discolor:8:123267293):5.872395699,Gardnerycteris_crenulata:13.99566299):5.09079947T
onatia_bakeri:19.08646246):2.273520441,(Trachops_cirrhosus:19.14435326,Macrophyllum_macro

phyllum:19.14435326):2.215629642):1.442107518,(Chrotopterus_auritus:14.86781526,Vampyrum_sp

ectrum:14.86781526):7.934275158):2.217854727):2.415609666,((Diaemus_youngii:12.44962381,Desmo
dus_rotundus:12.44962381):7.738852005,Diphylla_ecaudata:20.18847582):7.247078995):0.87775834

51,((Micronycteris_megalotis:8.924113484,Micronycteris_hirsuta:8.924113484):5.275984769,Micron
ycteris_minuta:14.20009825):14.11321491):1.974713162,Macrotus_waterhousii:30.28802632);

Anexo 4. Filogenia en formato NEWICK de 45 especies de murcielagos de la familia
Phyllostomidae que se utilizo en los analisis comparativos con la carga alar. Respecto al
arbol filogenético del Anexo 3, este no contiene a Chiroderma trinitatum, Micronycteris
hirsuta, Micronycteris minuta y Tonatia bakeri, ya que no se pudieron obtener datos de la
carga alar para estas especies.

(CCCCCCCC((Artibeus_jamaicensis:3.819041404,Artibeus_Llituratus:3.819041404):4.702923816,(Derma
nura_phaeotis:6.48688476,Dermanura_glauca:6.48688476):2.03508046)56:2.383229494,(Phyllops
_falcatus:1.6930205,Stenoderma_rufum:1.6930205):9.212174215):2.124500181,Enchisthenes_hartii:
13.02969489):1.87722735,((((Platyrrhinus_helleri:8.005810948 Vampyrodes_caraccioli:8.00581094
9):2.752393368,Mesophylla_macconnelli:10.75820432):0.7252332218,Chiroderma_villosum:11.4834
3754):0.80083029,Uroderma_bilobatum:12.28426783):2.622654417):3.017559284,(((((Sturnira_ludo
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vici:3:100767893,Sturnira_koopmanhilli:3:100767892):0.7086854929,Sturnira_bogotensis:3.809453
385):1.222455796,Sturnira_erythromos:5.031909181):0.4819650539,(Sturnira_luisi:2.79494232,Sturn
ira_lilium:2.794942321):2.718931915):6.139157451,Sturnira_bidens:11.65303169):6.271449843)52:3.473
78916,((Carollia_perspicillata:2180603268,Carollia_brevicauda:2.180603268):6.13838741,Carollia_
castanea:8.318990678):13.07928001):2.662772815,((((Glossophaga_longirostris:7181322224,Glosso
phaga_soricina:7181322224):6.703184103,Monophyllus_plethodon:13.88450633):4.057591289,((Ero
phylla_bombifrons:0.7880197287 Erophylla_sezekorni:0.7880197287):13.77888187,Brachyphylla_c
avernarum:14.5669016):3.375196012):1.538506848,(((Choeroniscus_godmani:3.016755281,Choeron
iscus_minor:3.016755281):5164103836,Lichonycteris_obscura:8180859117):8.799139268,(Anoura_
geoffroyi:6.56665153,Anoura_caudifer:6.56665153):10.41334686):2.500606078):4.580439041):0.958
9016443,((((Phyllostomus_hastatus:8.123267294,Phyllostomus_discolor:8123267293):5.872395699,
Gardnerycteris_crenulata:13.99566299):7.364319911,(Trachops_cirrhosus:1914435326,Macrophyll
um_macrophyllum:1914435326):2.215629642):1.442107518,(Chrotopterus_auritus:14.86781526,vam
pyrum_spectrum:14.86781526):7.934275158)82:2.217854727):2.415609666,((Diaemus_youngii:12.449
62381,Desmodus_rotundus:12.44962381):7.738852005,Diphylla_ecaudata:2018847582):7.24707899
5):0.8777583451,Micronycteris_megalotis:28.31331316):1.974713162,Macrotus_waterhousii:30.2880
2632);

Anexo 5. Variacion de la carga alar entre dos grupos funcionales de murciélagos
filostomidos: herbivoros y omnivoros mayormente herbivoros (H-OH) y omnivoros vy
omnivoros mayormente animalivoros (0-0A).

2.58

H-OH Frmedorodmns * n=33

175 2.00 2.25 2.50 2.75 3.00 3.25 3.50
In(carga alar)
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