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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 murcié¢lagos han ignorado las diferencias en la composicion de la dieta
de muchas especies, lo que podria haber ocultado patrones importantes. Este estudio evalu6 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 murciélagos de la familia Phyllostomidae. Se utilizaron dos criterios que
consideran varios tipos de omnivoria y de especializaciones troficas. Aunque no se encontrd una
relacion significativa entre la razon de aspecto y la masa de las especies estudiadas, se encontraron
diferencias significativas en la relacién 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 permitird evaluar el impacto relativo de la
dieta y otros factores ecoldgicos, como la estructura del hébitat, en la diversificacion de las alas en
una de las mayores radiaciones de mamiferos.

INTRODUCCION

El vuelo surgié de manera independiente en cuatro ocasiones en la historia evolutiva de los
animales. En todos los casos, esta funcién proporciond ventajas en diferentes ejes del nicho
ecoldgico de las especies, incluyendo la dispersion y colonizacion de nuevos habitats y nuevas
estrategias para obtener alimento y evitar a los depredadores [1,2]. Por esta razén, se ha buscado
comprender cudles son los factores que pueden explicar la variacion de las alas y del vuelo a lo
largo de la diversificacion de las especies.

Los murciélagos ostentan la mayor diversidad ecologica entre los mamiferos. Esta diversidad
se manifiesta especialmente en la dieta y en las adaptaciones asociadas a ella [3]. La familia
Phyllostomidae representa una radiacion adaptativa con dietas tan diversas como la sanguivoria,
frugivoria, nectarivoria, insectivoria, carnivoria o combinaciones de estas [4,5]. Estas variadas
formas de alimentacion se relacionan con modificaciones en la forma de vuelo que permiten a los
individuos acceder a distintos tipos de alimento, lo que se refleja en las variaciones de la morfologia
alar [6]. Aunque las modalidades de vuelo definen en gran medida la ecologia trofica de los
murciélagos [7], continuan siendo escasas las investigaciones que identifican el efecto de la
morfologia alar en la ecologia trofica y en la diversificacion de las especies. En este estudio se
evalua el posible efecto de la dieta en la morfologia alar de murciélagos filostomidos. La
investigacion incorpora la diversidad tréfica de las especies, particularmente diferentes tipos de
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omnivoria y de especializaciones troficas [8], y examina las relaciones alométricas de la razén de
aspecto y la carga alar con respecto a la masa en un contexto evolutivo [9].

FUNDAMENTACION TEORICA

La morfologia de las alas se ha descrito ampliamente usando variables aerodinamicas (o
descriptores biomecanicos del vuelo) basadas en proporciones corporales para realizar
comparaciones morfologicas entre especies [10]. 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 razoén 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 [6,11]. Otra de las variables mas utilizadas ha sido la carga alar, que es la
proporcion entre el peso y el area total de las alas [7]. 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 [6,11].

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. Norberg y Rayner [7] compararon la morfologia alar
de 257 especies de murci¢lagos segun la familia taxondémica y la preferencia alimentaria. Los
autores encontraron que las especies frugivoras y nectarivoras tienen una carga alar relativamente
mayor que las especies carnivoras y piscivoras, y que la razéon de aspecto promedio de los
filostdbmidos es menor que la razén de aspecto promedio de las 18 familias analizadas. En un
estudio mas reciente Maucieri et al. [12] 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. [ 13] no encontraron una relacioén evolutiva significativa
entre la forma del ala y las estrategias de forrajeo en 69 especies de 7 familias.

Una de las principales limitaciones en los estudios que han examinado la relacion entre la
morfologia alar y la ecologia tréfica en murcié¢lagos radica en que no han tenido en cuenta las
diferencias en la composicion de la dieta de muchas especies. 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 [3]. 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 [8].

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
incluy6 en los andlisis comparativos debido a su ausencia del arbol filogenético utilizado. De la



literatura se obtuvieron datos para 39 especies. Los resultados se presentan para 49 especies de
filostomidos distribuidas en 31 géneros y 6 subfamilias. El 42.9% de las especies analizadas
pertenecen al gremio de omnivoros mayormente herbivoros (OH), mientras que el 6.1% de las
especies pertenece al gremio de los omnivoros. Al considerar 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). El gremio de los omnivoros
mayormente animalivoros (OA) estuvo representados por el 24.5% de las especies (Fig. 1).
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Figura 1. 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 alométricas de las variables aerodinamicas

El modelo de mejor ajuste para la relacion alométrica de la razén de aspecto establece que no
existen efectos de la dieta en la relacion evolutiva de la razoén de aspecto y la masa (Tabla 1). La
pendiente de la relacion entre ambas variables no se diferencia significativamente de 0 (Fig. 2). 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 mayormente herbivoras (H-OH) y otro grupo formado por las especies
omnivoras y mayormente animalivoras (O-OA). El primero de estos dos modelos (w = 0.145),
asume interceptos diferentes y pendientes iguales, mientras que el segundo modelo (w = 0.147),
asume el caso contrario (Tabla 2). Al examinar como varia la carga alar entre los dos grupos de
especies (H-OH y O-OA) por medio de un analisis de varianza filogenético, no se encontraron
diferencias significativas en los valores promedio (F143 = 0.778, P = 0.383). 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 alométrica: en especies herbivoras
y mayormente herbivoras la carga alar aumenta con la masa mas rdpidamente (y = 1.415 + 0.355x,
t=11.253, P<0.001) que en especies omnivoras y mayormente animalivoras (y = 1.415 + 0.327x,
t=10.986, P <0.001), si bien esta diferencia es pequeiia (Fig. 3).

Tabla 1. Modelos alométricos evolutivos de la razon de aspecto de 49 especies de murci¢lagos
filostomidos. Gremios troficos: F: frugivoros, H: herbivoros, N: nectarivoros, OA: omnivoros-
animalivoros, OF: omnivoros-frugivoros, OH: omnivoros-herbivoros, ON: omnivoros-nectarivoros.



Parametros del modelo: dfn: grados de libertad del numerador, dfa: grados de libertad del denominador,
A: senal filogenética, w: ponderacion del criterio de informacion de Akaike corregido para muestras
pequetias. En los modelos con el valor de A subrayado, la sefial filogenética fue significativamente
distinta de 0 y de 1; en los demas, la sefial 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, dfy P Iy AICc w
Sin efecto de los gremios <0.001 0.013 1 47 0912 0.82 -72.129 0.169
Interceptos diferentes y pendientes iguales
H, OH, O-OA 0.086 1.405 3 45 0.254 097 -70.214 0.065
H, OH-O, OA 0.085 1.385 3 45 0.259 0.96 -70.302 0.068
H-OH, O-OA <0.001 0.008 2 46 0.992 0.82 -69.860 0.054
H-OH-O, OA 0.005 0.117 2 46 0.889 0.82 -70.093 0.061
F, OF, N-ON, O-OA 0.086 1.041 4 44 0.397 096 -67.983 0.021
F, OF-N-ON, O-OA 0.094 1.551 3 45 0.215 097 -70.372 0.070
Interceptos iguales y pendientes diferentes
H, OH, O-OA 0.126 2.170 3 45 0.105 1.00 -70.763 0.086
H, OH-O, OA 0.124 2.128 3 45 0.110 1.00 -70.641 0.080
H-OH, O-OA 0.002 0.038 2 46 0.963 0.82 -69.925 0.056
H-OH-O, OA <0.01 0.007 2 46 0.993 0.82 -69.858 0.054
F, OF, N-ON, O-OA 0.095 1.150 4 44 0.346 097 -68.163 0.023
F, OF-N-ON, O-OA 0.123 2.098 3 45 0.114 1.00 -70.557 0.077
Interceptos y pendientes diferentes
H, OH, O-OA 0.101 0969 5 43 0.447 094 -66.793 0.012
H, OH-O, OA 0.104 1.002 5 43 0.428 090 -67.454 0.016
H-OH, O-OA 0.023 0.352 3 45 0.788 0.79 -68.573 0.029
H-OH-O, OA 0.044 0.691 3 45 0.562 0.75 -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 -66.418 <0.01

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. Pardmetros del
modelo: dfa: grados de libertad del numerador, dfsa: grados de libertad del denominador, A: sefial
filogenética, w: ponderacion del criterio de informacion de Akaike corregido para muestras pequeiias.
En todos los modelos la sefial filogenética fue significativamente distinta de 1 pero no de 0. El modelo
que mejor se ajusta a los datos se indica en negrita.

Modelo P’ F df, dfs P Iy AICc w

Sin efecto de los gremios 0.738 121.10 1 43 <0.001 0 -45.141 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-O, OA 0.754 4196 3 41 <0.001 0 -43.324 0.032

H-OH, O-OA 0.758 65.70 2 42 <0.001 0 -46.382 0.145

H-OH-O, OA 0.753 64.17 2 42 <0.001 0 -45.581 0.097

F, OF, N-ON, O-OA 0.763 3224 4 40 <0.001 0 -42.456 0.020

F, OF-N-ON, O-OA 0.759 4299 3 41 <0.001 0 -44.153 0.048



Modelo r F df, dfy P A AICe w

Interceptos iguales y pendientes diferentes

H, OH, O-OA 0.759 4293 3 41 <0.001 0 -44.105 0.047
H, OH-O, OA 0.757 42.67 3 41 <0.001 0 -43.896 0.042
H-OH, 0-0A 0.758 65.75 2 42 <0.001 0 -46.405 0.147
H-OH-O, OA 0.756 65.16 2 42 <0.001 0 -46.102 0.126
F, OF, N-ON, O-OA 0.766 32.68 4 40 <0.001 0 -42.927 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 24.79 5 39 <0.001 0 -39.300 0.004
H, OH-O, OA 0.759 2454 5 39 <0.001 0 -38.941 0.004
H-OH, O-OA 0.759 4293 3 41 <0.001 0 -44.037 0.045
H-OH-O, OA 0.757 42.67 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 24.88 5 39 <0.001 0 -39.420 0.004

DISCUSION Y CONCLUSIONES

Aunque no se observo 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 cuya dieta incluye animales
en al menos el 50% de los items consumidos (Fig. 3). En un modelo de forrajeo 6ptimo se maximiza
la ingesta neta de energia o se minimiza el tiempo de forrajeo. El costo energético del vuelo sugiere
que el disefio de las alas de los murciélagos est4 bajo presiones selectivas extremas [14]. Mientras
que investigaciones previas encontraron que la carga alar es mayor en filostoémidos frugivoros que
en otras especies de la familia con otras dietas [7,13], en este estudio no se detectaron diferencias
significativas en la carga alar entre gremios tréficos. No obstante, los residuales de la relacion entre
la carga alar y la masa son, como promedio, 1.6 veces mas altos en el gremio O-OA que en el
gremio H-OH. Esto indica que las especies herbivoras y predominantemente herbivoras tienen mas
restricciones que las especies omnivoras y predominantemente animalivoras en la variacion
alométrica de la carga alar en funcién del tamafio corporal. Estas restricciones pueden explicarse
desde la eficiencia energética del vuelo.
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Figura 2. Relacion entre la razoén de aspecto y la masa corporal en 49 especies de murciélagos de la
familia Phyllostomidae. Aunque el modelo de mejor ajuste no incorpor6 el efecto de los gremios
troficos, estos se resaltan en colores con fines ilustrativos.
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Figura 3. Relacion entre la carga alar y la masa corporal en 45 especies de murciélagos de la familia
Phyllostomidae.

En el Neotropico, los recursos vegetales disponibles para los murciélagos varian en el espacio
y en el tiempo [15]. Los murciélagos nectarivoros y frugivoros deben desplazarse desde sus
refugios hacia los frutos y flores, y visitar a lo largo de la noche varias plantas que pueden estar
separadas cientos de metros entre si [16]. Por lo tanto, las especies herbivoras y predominantemente
herbivoras requieren, resistencia y economia de recursos. Sin embargo, una presa proporciona mas
energia por unidad de masa que el néctar o los frutos [14]. Por consiguiente, las especies de
murciélagos con una dieta omnivora o mayormente animalivora pueden desplazarse 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, debido a que deben realizar desplazamientos mas largos para satisfacer
sus necesidades energéticas diarias.

Ademas, como parte de su estrategia de alimentacion, muchas especies animalivoras levantan a
su presa del sustrato [17,18]. En ocasiones, la masa de la presa equivale al 50% o mas de la masa
del murciélago [19]. En cambio, en algunas especies frugivoras los murciélagos transportan frutos
que representan entre el 10 y 20% de su tamano corporal [20]. Las especies animalivoras requieren,
por lo tanto, valores bajos de carga alar [7]. En cambio, en las especies frugivoras y nectarivoras
debe existir un equilibrio entre la capacidad de maniobrar en la vegetacion y de realizar vuelos
rapidos para desplazarse entre sitios [21]. El primer factor requiere valores bajos de la carga alar y
el segundo factor requiere valores altos de la carga alar [7]. Estos elementos explican por qué no
se encontraron diferencias en este estudio en los valores de carga alar entre gremios troficos.

La razén de aspecto no se asoci6é de manera significativa con la masa y tampoco vari6é de manera
significativa entre los gremios troficos de filostomidos (Fig. 2). Estos resultados son consistentes
con otros estudios [7,13]. El hébitat predominante de las especies de murciélagos filostdémidos
puede explicar los resultados. Estas especies se distribuyen en bosques tropicales [22], que tienen
una densidad de vegetacion relativamente alta, lo que implica una cantidad alta de obstaculos. En
este entorno, muchas especies se desplazan entre diferentes estratos de la vegetacion
independientemente de los recursos tréficos consumidos [18,23,24,25]. Estos desplazamientos
dentro de la vegetacion requieren una maniobrabilidad precisa. Esto se consigue con una
disminucion de la razén de aspecto, que es lo que ocurre con la familia Phyllostomidae [13]. Por
lo tanto, la complejidad de la vegetacion de los bosques tropicales puede explicar por qué la razoén
de aspecto no cambia significativamente entre especies de filostomidos con distintas dietas.



Este estudio abarco el 21.6% de las especies de la familia Phyllostomidae. No obstante, se
incluyeron datos de especies que no habian sido estudiadas previamente y se tomaron en cuenta las
variaciones en la dieta y el efecto de la historia evolutiva de las especies. Los resultados contribuyen
a comprender la variabilidad de las alas en la familia Phyllostomidae. Asimismo, se destaca la
importancia de integrar otros factores asociados a la adquisicion de alimento, como las condiciones
del habitat donde se encuentran los recursos troficos. Se concluye que (i) la dieta es un factor
importante que explica la variacion morfoldgica de las alas en grupos con una alta diversidad
ecologica y evolutiva y (ii) en filostomidos una dieta mayormente herbivora impone mas
restricciones a la forma de las alas y a los estilos de vuelo que una dieta donde los animales
representan al menos el 50% de los items consumidos.
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