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Abstract

The effect of elevation on diversity has been examined using the richness-elevation
relationship. This relationship can have at least five possible scenarios: null, monotonic,
with a symmetric mean peak, asymmetric mean peak, and low elevation plateau. There
are different factors that can modulate richness -elevation patterns: 1) the extent of the
elevation gradient; 2) the orientation and latitudinal position of the mountains or
biogeographic context; 3) taxonomic group and 4) diversity measures. Taking into
account the above, it was hypothesized that in tropical mountains the richness of bats
reaches its maximum in intermediate elevations and that this hump pattern is
associated with the joint contribution of the vertical and horizontal colonization
processes, and it is expected that : i) other expressions of taxonomic diversity (eg,
estimated based on the proportional abundance of the species) will follow the same
pattern but with different magnitudes (eg, slopes); i) functional diversity will remain
constant along the elevation gradient and iif) compositional dissimilarity along the
gradient will be mainly due to the spatial exchange of species between each elevation
rather than due to differences in richness. For the evaluation of the patterns of
taxonomic and functional diversity of bats along an elevation gradient of the Andes of
southern Colombia. Seven samplings were carried out between 500 and 3,500 m.a.s.|
in intervals of 500 m with a sampling effort of 116,640 mist-net hours. Linear models
were adjusted to assess the relationship between diversity (taxonomic and functional)
and elevation. The compositional dissimilarity patterns along the gradient were analyzed
with respect to spatial rotation and differences in richness between elevations. 33

species of bats were recorded, where the Phyllostomidae family was dominant. The



taxonomic diversity under the expressions of the Hill series (for g equal to 0, 1, and 2)
tended to follow a negative linear pattern. We did not detect changes in functional
diversity along the elevation gradient. The spatial turnover of the species contributes
72% to the total dissimilarity between elevations. It is proposed that this may contribute
to the non-variation of functional diversity with elevation, that is, species rotation. We
can call this "compensation for species rotation"”, where the species change, but there is

always at least one representative of each functional group at each elevation.

Keywords: Empirical models, echolocation pulses, functional traits, Neotropical
mountains, community structure.



Resumen

El efecto de la elevacion sobre la diversidad se ha examinado mediante la relacion
riqgueza-elevacion. Dicha relacion puede tener al menos cinco formas posibles: nula,
monotona, con pico medio simétrico, pico medio asimétrico y meseta de baja elevacion.
Existen diferentes factores que pueden modular los patrones de riqueza — elevacion: 1)
la extension del gradiente de elevacion; 2) la orientacion y posicion latitudinal del
contexto montafioso o biogeogréfico; 3) el grupo taxondémico y 4) las medidas de
diversidad. Teniendo en cuenta lo anterior, se planteé la hip6tesis de que en las
montafas tropicales la riqueza de murciélagos alcanza su maximo en elevaciones
intermedias y que este patron de joroba se asocia al aporte conjunto de los procesos
de colonizacion vertical y horizontal, y se espera que: i) otras expresiones de diversidad
taxonémica (e.g., estimadas con base a la abundancia proporcional de las especies)
seguiran el mismo patron pero con diferentes magnitudes (e.g., pendientes); ii) la
diversidad funcional permanecera constante a lo largo del gradiente de elevacion v iii)
la disimilitud composicional a lo largo del gradiente se deberé principalmente al
recambio espacial de especies entre cada elevacion que por las diferencias de riqueza.
Para la evaluacion de los patrones de diversidad taxondmica y funcional de los
murciélagos a lo largo de un gradiente de elevacion de los Andes del sur de Colombia,
se realizaron siete muestreos entre 500 y 3500 m.s.n.m en intervalos de 500 m con un
esfuerzo de muestreo de 116,640 horas-red. Los modelos lineales se ajustaron para
evaluar la relacion entre diversidad (taxondémica y funcional) y elevacion. Los patrones
de disimilitud composicional a lo largo del gradiente se analizaron con respecto a la

rotacion espacial y las diferencias de riqgueza entre elevaciones. Se registraron 33
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especies de murciélagos, donde la familia Phyllostomidae fue dominante. La diversidad
taxondmica bajo las expresiones de las series de Hill (para q igual a 0,1 y 2) tendieron
a seguir un patrén lineal negativo. No detectamos cambios en la diversidad funcional a
lo largo del gradiente de elevacién. El recambio espacial de las especies contribuye en
un 72% a la disimilitud total entre elevaciones. Se propone gque esto puede contribuir a
la no variacion de la diversidad funcional con la elevacion, es decir, rotacion de
especies. Podemos llamar a esto "compensacién por la rotacion de especies”, en
donde las especies cambian, pero siempre hay al menos un representante de cada

grupo funcional en cada elevacion.

Palabras clave: Modelos empiricos, pulsos de ecolocalizacion, rasgos funcionales,

montafias neotropicales, estructura de la comunidad.
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Glosario

Riqueza funcional: (FRic) es la cantidad de espacio funcional ocupado por las
especies de una comunidad independientemente de sus abundancias (Villéger et al.,
2010). Una baja riqueza funcional indica que algunos de los recursos potencialmente
disponibles no estan siendo explotados y podria tener como consecuencia una
reduccion en la productividad de un ecosistema (Mason et al., 2005).

Equidad funcional: (FEve) es la homogeneidad en la distribucion de las abundancias
de las especies de una comunidad en un espacio funcional (Villéger et al., 2010). Una
baja equitatividad implica que algunas partes del nicho funcional estan siendo
ocupadas, pero subutilizadas (Mason et al., 2005).

Divergencia funcional: (FDiv) es un indice que cuantifica como las especies divergen
en sus distancias (ponderadas por su abundancia) desde el centro de gravedad en el
espacio funcional (Villéger et al., 2010). Una alta divergencia refleja un alto grado de
diferenciacion de nicho en las especies dominantes, lo que podria reducir la
competencia e incrementar la magnitud de los procesos del ecosistema como resultado
de un uso mas eficiente de los recursos (Mason et al., 2005).

Dispersion funcional: Es la distancia promedio de las especies individuales al
centroide de todas las especies en el espacio funcional de la comunidad (Mason et al.,
2005).

Ecolocalizacion: Es la ubicacion de los objetos a través de ecos, que implica la
transmision de pulsos de sonido usando la laringe y las cuerdas vocales. Estos pulsos
se reflejan en el murciélago como ecos de los objetos. Las orejas del murciélago
detectan estos ecos y el cerebro analiza las diferencias espectrales entre el pulso de
salida y el eco de retorno para formar una imagen tridimensional de su ambiente
(Martinez-Medina et al., 2021).

Frecuencia constante: (CF, por sus siglas en inglés) son pulsos de larga duracion sin
variacion en frecuencias (Martinez-Medina et al., 2021).

Frecuencia modulada: (FM) son pulsos que empiezan con una frecuencia alta y
descienden rapidamente alcanzando una frecuencia menor en un corto periodo de
tiempo (Martinez-Medina et al., 2021).

Frecuencia cuasi constante: (QCF) que son un punto intermedio entre CF y FM, las
cuales pueden presentar variaciones en duracién, frecuencia y ancho de banda
(Martinez-Medina et al., 2021).

Fstart: Frecuencia de inicio de la seleccion que se analiza.

Fend: Frecuencia final de la seleccion que se analiza.
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Fpmin: Frecuencia minima del espectro completo, es la estimacion de la frecuencia de

sefial minima.

Fpmax: Frecuencia maxima del espectro completo es la estimacion de la frecuencia de
sefial maxima.

Fpmean: Frecuencia media del espectro completo es la frecuencia media ponderada de
potencia del espectro.

Fppeak: Frecuencia pico del espectro completo es la frecuencia maxima del espectro.

Duracion: la cual es el periodo de tiempo comprendido entre el punto inicial y el punto
final del pulso medidos en milisegundos)

Ensamblaje: Los organismo comparten recurso en un mismo contexto geografico y se
encuentran relacionados filogenéticamente (Fauth et al., 1996).

Comunidad: Grupo de poblaciones de diferentes especies, que viven en un mismo
lugar o biotopo.
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1. Introduccion

Los sistemas montafiosos son un laboratorio natural para estudiar como responde la
diversidad bioldgica a lo largo de gradientes ambientales. En particular, los gradientes
de elevacion imponen rapidos cambios en variables bioticas (e.g., adaptacién al suelo,
interaccion con polinizadores, dispersion y conservacion del nicho) y abidticas (e.g.,
relieve, energia disponible, tiempo, precipitacion, temperatura, area, estacionalidad,
tipo de suelo, frecuencia y grado de perturbacién, cambios hidrologicos y geoldgicos).
Por lo cual, las comunidades locales se estructuran como resultado de la presion de
seleccion que estos factores imponen segun la elevacion (Cisneros et al., 2014; Korner,
2007; Lomolino, 2001; McCain & Grytnes, 2010). Por ejemplo, en el sistema montafioso
Andino, se ha detectado que los patrones de diversidad pueden varian con la elevacion
afectando atributos de la biodiversidad como la riquezay el alto nivel de recambio a lo

largo del gradiente (Scatena et al., 2010; Tejedor Garavito et al., 2012).

El efecto de la elevacion sobre la biota se ha examinado principalmente a través de
la relacién riqueza de especies — elevacion (e.g., Rahbek, 2005; Terborgh, 1977). En
primera instancia, a finales de los anos 70’s se propuso que esta relacién siempre
seguia un patron lineal negativo (Terborgh, 1977). Sin embargo, se ha demostrado que
dicha relacion puede presentar al menos cinco formas: i) nulo (la riqueza de especies
no cambia a lo largo de un gradiente de elevacion), ii) monétono (la rigueza disminuye
de forma directa y gradual con el aumento de la elevacion), iii) de pico medio simétrico
(la riqueza es maxima a mitad del gradiente y disminuye hacia las partes bajas y altas),
iv) pico medio asimétrico (mayor riqueza en bajas elevaciones) y por ultimo, v) meseta

de baja elevacion con pico medio (mayor riqueza en elevaciones bajas e
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incrementando en elevaciones intermedias) (McCain & Grytnes, 2010; Rahbek, 1995,

2005).

La deteccion de una u otra forma de la relacién riqueza — elevacion parece depender
de: i) la extension del gradiente, ii) la orientacion y posicién latitudinal de la montafia (o
contexto biogeografico) y iii) el grupo taxonémico evaluado (Rahbek, 2005). Ademas,
se propone que la forma de la relacién, en un mismo sistema montafioso y para un
mismo grupo taxonomico, puede ser diferente segun el atributo de la comunidad
evaluado (e.g., riqueza vs. diversidad funcional) (Cisneros et al., 2014). Por ejemplo, se
ha evidenciado que la riqueza disminuye monétonamente o alcanza su punto maximo
en elevaciones intermedias (referencias en Martins et al., 2015), mientas que la
diversidad funcional puede incrementarse o disminuir con la elevacion (Cisneros et al.,

2014; Graham, 1983; Soriano, 2000).

La diversidad funcional es una faceta de las comunidades que ha llamado la
atencion recientemente en el estudio de gradientes ambientales. No obstante, apenas
durante la ultima década se ha empezado a entender la magnitud y forma de la relacién
entre los cambios en la diversidad funcional y la elevacién (Galetti et al., 2017). En este
sentido, el analisis de la diversidad funcional a lo largo de gradientes de elevacién, es
un enfoque complementario a los estudios tradicionales de riqueza de especies y
puede ayudar a dilucidar las causas de la variacion en la diversidad biolégica en

sistemas montafiosos como la region Andina (Stevens, 2004).
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En comunidades de murciélagos, se han observado dos patrones de la relacion
rigueza — elevacion: el primero es el monotdnico; que consiste en una disminucion
lineal en la riqgueza y abundancia de especies a medida que aumenta la elevacion
(Kanuch & Kristin, 2006; Patterson et al., 1996, 1998; Stevens, 1992) generalmente
observado en montafias tropicales, las cuales presentan un clima templado (Graham,
1983; McCain, 2007). En este tipo de ecosistemas también se ha evidenciado el
segundo patrén unimodal, en donde la mayor riqueza y abundancia tienden a
concentrarse en elevaciones intermedias por encima de los 1000 m (Goodman et al.,

1996; Heaney, 2001; McCain, 2007; Rahbek, 1995, 2005).

En cuanto a los estudios de diversidad funcional de murciélagos a lo largo de
gradientes de elevacion, son escasos y los existentes se han centrado en especies a
nivel de sotobosque (Cisneros et al., 2014), dejando un vacio de informacion sobre la
porcion de la comunidad que vuela sobre dosel y que presentan otro tipo de atributos
funcionales (e.g Dieta, morfologia, nicho temporal y/o espacial, ubicacion y estrategias
de forrajeo). Esta falta de informacion se debe en gran medida, a la dificultad logistica
gue impone el muestreo de murciélagos en los estratos superiores de los bosques
(Gomez-Ortiz & Moreno, 2017). Por esta razon, en los ultimos afos se han
implementado herramientas acusticas para tener una estimacion mas precisa de la
diversidad taxondmica y funcional de los quiropteros (ldoeta et al., 2012; McCraken et
al., 1997; Ochoa et al., 2000; Russo & Jones, 2002). No obstante, son escasos los
estudios donde se incluyan datos bioacusticos para analizar la relacion diversidad
funcional — elevacion y los existentes se han enfocado en determinar la sensibilidad de

los murciélagos a actividades antropicas (e.g. (Wordley et al., 2017).
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Para explicar los diferentes patrones de la diversidad en las montafas, Lobo y
Halffter (2000) utilizando como modelo a los escarabajos propusieron dos procesos
bioldgicos: la colonizacién vertical y horizontal. El primero asume que los linajes en las
montafias se originan principalmente a partir de elementos que habitan areas de tierras
bajas adyacentes en la misma latitud, y que las condiciones ambientales (e.g
temperatura, precipitacion) a través de las montafias limitan su dispersion a las tierras
altas. En contraste, la colonizacién horizontal por elementos de linajes que habitan en
latitudes mas frias hacia el norte o sur, sugiere el desplazamiento geogréfico de
taxones o de sus ancestros en diferentes épocas paleoclimaticas (Escobar et al., 2007;
Lobo & Halffter, 2000). Por lo tanto, si estos dos procesos operan en las montanas,
esto indicaria un alto reemplazo de elevacién entre taxones de nivel superior con

diferentes historias evolutivas y adaptaciones ecofisiolégicas.

Esta investigacion permitio obtener informacion inédita sobre la magnitud y forma de
la relacion diversidad — elevacion para murciélagos de los Andes del sur de Colombia.
En particular, se identifico el grado de consistencia en la forma de la relacion diversidad
(taxonomica vs. funcional) — elevacién y como dicha consistencia puede depender de
los cambios en la composicion de especies a lo largo del gradiente. Para esto, se
implement6 una aproximacion mixta, donde la diversidad taxondmica se examiné bajo
el marco conceptual del numero efectivo de especies (e.g., Serie de Hill, 1973) y para
la diversidad funcional se incluyeron atributos funcionales, tales como medidas
morfologicas y estrategias de forrajeo, lo cual, fue soportado a través del uso de
herramientas de registro y analisis acusticos de los pulsos de ecolocalizacion. La

implementacion de estos parametros acusticos permitio registrar especies con baja
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probabilidad de deteccion con métodos de muestreo convencionales (e.g., redes de

niebla o trampas arpa).

Esta investigacion permitio obtener informacion inédita sobre la magnitud y forma de
la relacién diversidad — elevacién para murciélagos de los Andes del sur de Colombia.
En particular, se identifico el grado de consistencia en la forma de la relacion diversidad
(taxondmica vs. funcional) — elevacién y como dicha consistencia puede depender de
los cambios en la composicion de especies a lo largo del gradiente. Para esto, se
implement6 una aproximacion mixta, donde la diversidad taxonémica se examiné bajo
el marco conceptual del numero efectivo de especies (e.g., Serie de Hill, 1973) y para
la diversidad funcional se incluyeron atributos funcionales, tales como medidas
morfologicas y estrategias de forrajeo, lo cual, fue soportado a través del uso de
herramientas de registro y analisis acusticos de los pulsos de ecolocalizacion. La
implementacion de estos parametros acusticos permitid registrar especies con baja
probabilidad de deteccion con métodos de muestreo convencionales (e.g., redes de

niebla o trampas arpa).

2. Preguntas de investigacion

¢ Como difiere la forma de la relacion diversidad — elevacion segun la estructura
taxonémica y funcional de las comunidades de murciélagos en un gradiente de

elevacion en los Andes del sur de Colombia?
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¢, Coémo cambia la composicion de especies de murciélagos a lo largo de un

gradiente de elevaciéon en los Andes del sur de Colombia?

3. Hipotesis

Teniendo en cuenta que en las montafas tropicales la rigueza de murciélagos
alcanza su maximo en elevaciones intermedias y que este patron de joroba se asocia al
aporte conjunto de los procesos de colonizacién vertical y horizontal, se espera que: i)
otras expresiones de diversidad taxondmica (e.g., estimadas con base a la abundancia
proporcional de las especies) seguiran el mismo patron pero con diferentes magnitudes
(e.g., pendientes); ii) la diversidad funcional permaneceréa constante a lo largo del
gradiente de elevacién y iii) la disimilitud composicional a lo largo del gradiente se
debera principalmente al recambio espacial de especies a lo largo del gradiente de

elevacion que por las diferencias de riqueza.
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4. Objetivos

4.1. Objetivo general

Evaluar los patrones de diversidad taxondmica y funcional de murciélagos a lo largo

de un gradiente de elevacién en los Andes del sur de Colombia.

4.2. Objetivos especificos

Estimar la diversidad taxondmica y funcional de murciélagos a lo largo de un

gradiente de elevaciéon en los Andes del sur de Colombia.

Evaluar la consistencia de los patrones altitudinales entre la diversidad taxondémica y
funcional de murciélagos a lo largo de un gradiente de elevacién en los Andes del sur

de Colombia.

Examinar la disimilitud composicional (taxonémica) a lo largo de un gradiente de

elevacion en los Andes del sur de Colombia.
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5. Marco teoérico

La diversidad bioldgica se refiere a la variacion en todos los niveles de la
organizacioén bioldgica, esto incluye organismos vivos, ecosistemas y complejos
ecoldgicos de los que forman parte (Gaston & Spicer, 2004). La diversidad como
variable ecolégica de respuesta, se compone de tres elementos: riqueza, abundancia y
composiciéon de elementos diferentes (Gaston & Spicer, 2004). La riqueza de especies
actia como una medida de la variacion en la diversidad biologica yse define como el
namero de elementos (categorias) diferentes presentes a una escala y nivel de
organizacion determinados (Cultid & Escobar, 2019). En cuanto a la composicién, hace
referencia a la identidad taxon6mica de los diferentes elementos que componen a la
riqueza y la abundancia, representa el “peso” o “aporte relativo” de cada elemento en la

muestra (e.g., numero de individuos de una especie) (Magurran, 2004).

5.1. Diversidad Taxondmica

La diversidad taxondmica o de organismos incluye la clasificacion, desde individuos
hasta especies, es decir las “entidades” que se definen bajo algun criterio taxonémico o
sistematico. En esta investigacion, se estim6 y comparo la diversidad taxonémica en
unidades de numero efectivo de especies segun la serie de Hill (Hill, 1973; Jost, 2006)
(Ver tabla 1). Mas alla de la rigueza de especies, medir la diversidad es equivalente a
evaluar como se distribuye la abundancia entre las especies presentes en una muestra,
lo que equivale a evaluar la estructura de la comunidad. Sin embargo, el uso directo de

indices de entropia como el indice de Shannon-Wiener no ofrece una descripciéon
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intuitiva de la estructura de la comunidad, debido a que este indice so6lo expresa el
grado de incertidumbre asociado a que un individuo seleccionado al azar de la muestra
pertenezca a una determinada especie. Por lo tanto, en la presente investigacion se
implemento la estimacién de la diversidad siguiendo la serie de Hill y la notacién

matematica propuesta por Jost (2006).

1

s a-9
dp = ZPL"I
i=1

Tabla 1. indices de diversidad (Tomado de Jost,(2006))

indices Diversidad en términos de Pi
Riqueza de especies J
q0 = Z Pi°
i=1
Entropia de Shannon >
ql = exp —ZPi € pi
i=1
Simpson 1
2=—
UL

donde p es la abundancia relativa de la especie i, es decir, la abundancia de la
especie i dividida entre la suma de las abundancias de las S especies que componen la
comunidad. q representa las series de Hill (=0, 1, 2) (Hill, 1973); a través de esta
ecuacion se puede representar la diversidad en términos de especies (Jost, 2007). Esto
con el fin de que todas las expresiones sean del mismo orden gq. De hecho, Jost,

(2007; 2009) propone que los indices de diversidad tradicionalmente calculados son
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superfluos, es decir, s6lo sus niumeros equivalentes de especies igualmente comunes

tienen significado real como medidas de la diversidad.

El orden q de una medida de diversidad D indica su mayor o menor sensibilidad a la
rareza de las especies. La diversidad de orden cero (g = 0: °D) analiza la riqueza de
especies. La riqueza pondera a todas las especies con el mismo valor; todos los
valores g < 1 ponderan més a las especies raras segun su abundancia en la comunidad
de interés, mientras que todos los valores g > 1 dan importancia a las especies
comunes. Sélo hay un valor g que da a todas las especies un peso igual a su
abundancia relativa, sin favorecer o penalizar ni a las especies raras ni a las

frecuentes: g = 1 (Jost, 2007).

5.2. Diversidad Funcional

La diversidad funcional analiza la estructura de las comunidades y el funcionamiento
de los ecosistemas a través del uso de rasgos funcionales que pueden estar asociados
a caracteristicas morfolégicas, fisiologicas, de comportamientos, o habitats, medibles a
nivel individual (Ballerteros Correa & Perez Torres, 2016). Los rasgos funcionales se
clasifican en duros y suaves (Hodgson et al., 1999), los rasgos duros, se asocian a la
fisiologia de los organismos (e.g., tasa de asimilacion y de desecho de los recursos
alimenticios) (Violle et al., 2007); en cuanto a los rasgos suaves se asocian a la funcién
de forma indirecta, un ejemplo de este rasgo son las caracteristicas morfolégicas (Violle
et al., 2007). En estudios de diversidad funcional con mamiferos especialmente con

murciélagos, los rasgos funcionales utilizados son: morfologia del crdneo y alar,



30

estrategias de forrajeo, estrato vertical usado y tipo de percha (Gomez-Ortiz & Moreno,

2017) (Ver tabla 2).

Por otra parte, un grupo funcional, se define como agrupaciones de especies que
poseen propiedades equivalentes (morfoldgicos, fisioldgicos, conductuales, historia de
vida y adaptaciones a través de una historia evolutiva comudn) y que desempefian
papeles ecoldgicos semejantes (Blondel, 2003); tales como la polinizacién, produccion
o descomposicion, proporcionando una serie de servicios ecosistémicos (Blondel,
2003; Hooper & Vitousek, 1997). Estos grupos funcionales pueden identificarse por sus
efectos sobre las propiedades de las comunidades bidticas y de los ecosistemas, asi
como sus respuestas a cambios en el ambiente (factores naturales o de origen

antropico) (Hooper et al., 2005).

La presencia de grupos funcionales y sus interacciones, determinan la capacidad de
resiliencia de un ecosistema (Peterson et al., 1998). Por ejemplo, existen algunas
especies gue son funcionalmente bastante similares y algunas que son diferentes; cada
especie similar accede al mismo grupo de recursos, por lo que, si se pierde una de
estas especies no se produce una reduccién en el uso de ese grupo de recursos,
aumentando, su uso del mismo recurso y reduciendo en menor medida diversidad
funcional, ya que la especie perdida no era Unica en sus caracteristicas funcionales.

Sin embargo, si la especie perdida era diferente a otras en sus rasgos funcionales,
tanto la diversidad funcional como el uso del conjunto de recursos disminuiran

significativamente (Walker, 1995).

La evaluacion de la diversidad funcional se realiza a través de la medicion de rasgos

funcionales de las especies y sus respectivas abundancias. Existen dos
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aproximaciones principales para evaluar la estructura funcional de las comunidades: el
primero se enfoca en determinar el valor de los rasgos de cada especie y el segundo
se basa en dendrogramas (construido a partir de un algoritmo de agrupamiento a la
matriz de distancia por pares de especies) (Rao, 1982; Ricotta & Szeidl, 2009; Walker
et al., 1999). Hay varios indices para el analisis de la diversidad funcional, uno de ellos
es la rigueza funcional, el cual permite examinar las caracteristicas de algunas
especies y asignarlas a grupos funcionales (o gremios) (Root, 1967). La riqueza
funcional ha sido utilizada ampliamente en la evaluacion de funcién de ecosistema y
diversidad; sin embargo, este método tiene inconvenientes relacionados en el cémo
asignar especies a grupos. Por esta razon, se impulsé la busqueda de mejores
alternativas pensando en las especies como puntos en el espacio de rasgos n-
dimensionales; una de las primeras soluciones fue propuesta por Walker et al. (1999),
seguido por el uso de un método para medir la diversidad filogenética para resolver el
problema (Petchey & Gaston, 2002). Desde entonces, han surgido nuevas medidas

tales como:

v Divergencia funcional (FDvar) (Mason et al., 2003)

v Diversidad de atributos funcionales (FAD) (Walker et al., 1999)/ Disimilitud
media (MD) (Heemsbergen et al., 2004)

v' Entropia cuadratica de Rao (Q) (Botta-Dukat, 2005)

v Diversidad funcional (FD) es la longitud total de la rama de un dendrograma

funcional (Petchey & Gaston, 2002).

FDvar se usa con un solo rasgo y puede considerarse como la suma de las

desviaciones al cuadrado de las especies de la media ponderada de las especies
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(Mason et al., 2003). Por lo tanto, es relativamente similar a la varianza. La
ponderacién de los valores de los rasgos por especie puede ser por abundancia y, por
lo tanto, proporciona una medida de diversidad funcional que puede explicar las
diferencias en abundancia entre especies. Esta métrica solo se utiliza para trabajar con
rasgos unicos, lo que restringe considerablemente su utilidad; la solucion utilizada es
promediar los valores de FDvar en multiples rasgos. MD y FAD se calculan como la
distancia media entre especies en el espacio multivariado (Heemsbergen et al., 2004;
Walker et al., 1999); no obstante, FAD no tiene en cuenta la abundancia de las
especies. Por otro lado, esta el indice de entropia cuadratica Q de Rao (Rao, 1982) que
fue propuesto como una medida de diversidad funcional por Botta-Dukat (2005); es la
suma, a través de pares de especies, del producto de la distancia entre las dos
especies en el espacio de rasgos y sus dos abundancias relativas. Sin embargo, otros
investigadores han implementado una version modificada de Q, utilizando valores de
ponderacion arbitrarios en lugar de utilizar abundancias relativas, que luego se
modifican hasta que se alcanza el maximo poder explicativo para la funcion de interés
el ecosistema (Weigelt et al., 2008). FD se define como la longitud total de la rama del
dendrograma funcional que se puede construir a partir de informacion sobre los rasgos
funcionales de las especies. El dendrograma funcional se puede considerar como una
descripcion de las relaciones funcionales compartidas por las especies (Petchey &

Gaston, 2007).
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Tabla 2. Rasgos funcionales y valor funcional, utilizados en la medicion de diversidad

funcional en vertebrados especialmente en murciélagos (Tomado de Gémez-Ortiz &

Moreno, 2017).

Rasgo Funcional

Valor funcional

Morfolégicos o morfométricos

Biomasa

Talla (categorica o longitud

total en mm)

Morfometria del craneo o
cabeza (longitudes en mm)
Morfometria del ala (indices
de carga alar, forma de la
punta, proporcién de

aspecto, etc.)

Demanda de recursos tréficos, gasto energético y
flujo de energia entre niveles troficos

Demanda de recursos tréficos, gasto energético, flujo
de energia entre niveles tréficos y tamarfio del dominio

vital

Uso de recursos alimentarios

Velocidad de vuelo y capacidad de maniobra, uso de

recursos alimentarios, uso del habitat y locomocion

Reproductivos y de estrategia de vida

Tamafio y nimero de

camadas o nidadas

Periodo de gestacion

Madurez sexual (afios 0

talla)

Exito reproductivo, disponibilidad y demanda de
recursos troficos y espaciales

Demanda de recursos tréficos y espaciales, proteccion
de las crias

Exito reproductivo y demanda de recursos troficos y

espaciales



Conducta reproductiva y
cuidado parental
Longevidad (afios)
Fisioldgicos

Tasa metabdlica (kcal/dia)
Conductuales

Migracién, hibernacion,
torpor y aletargamiento
(meses o0 estaciones)
Conducta social (parejas,
manadas, solitarios o
grupos de caza)
Estrategia de forrajeo
(aérea, espigueo, flotante;
activo o pasivo)

Nicho tréfico

Nivel tréfico (consumidor
primario, secundario, etc.)
Alimentacion (tipos de
alimentos, frecuencia de
consumo, gremios troficos,
amplitud trofica, etc.)

Nicho temporal

Exito reproductivo y proteccion de las crias

Demanda de recursos tréficos y espaciales

Demanda de recursos tréficos y gasto energético

Demanda de recursos troficos, espaciales y

temporales, segregacion temporal

Demanda de recursos troficos y espaciales, éxito

reproductivo, proteccion de las crias

Uso de recursos alimentarios

Uso de recursos alimentarios y flujo de energia entre

niveles tréficos

Uso de recursos alimentarios, control de poblaciones y
plagas, polinizacién, dispersién de semillas y frutos y

plasticidad trofica

34
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Patron de actividad

Estrategias predatorias y antipredatorias y segregacion
(nocturno, diurno,

temporal
crepuscular o catemeral)

Nicho espacial

Demanda de recursos tréficos y espaciales, proteccion
Tamario del dominio vital

de las crias, estrategias predatorias y antipredatorias
(km2)

y territorialidad
Estrato vertical usado

Demanda de recursos tréficos y espaciales, proteccion
(dosel, sub—dosel o

de las crias, estrategias predatorias y antipredatorias
sotobosque)
Habitat (tipo de vegetacion, Demanda de recursos troficos y espaciales, proteccion
especialista o generalista)  de crias, estrategias predatorias y antipredatorias
Micro—habitat (en
actividades de forrajeo, Demanda de recursos troficos y espaciales, proteccion
crianza, descanso o sitio de de crias, estrategias predatorias y antipredatorias

percha)

5.3. Patrones de diversidad a lo largo de un gradiente de elevacién

La biota no estd homogéneamente distribuida, por ello, la diversidad se comporta
siguiendo patrones de distribucién altitudinal (Gaston, 2000). Uno de los primeros
patrones altitudinales descritos por Terborgh (1977) fue la disminucién de la riqueza

con el incremento de la elevacion (Lomolino, 2001). Sin embargo, investigaciones mas



36

recientes, han revelado que la riqueza de especies puede comportarse de acuerdo con

cinco patrones (Longino & Branstetter, 2019; McCain & Grytnes, 2010):

Modelo nulo: si bien la rigueza de especies puede variar con la elevacion, la
densidad de las especies no cambia significativamente, o no alcanza su
punto maximo en una elevacion intermedia (donde la pendiente es igual a 0).
Monotono: La riqueza disminuye gradualmente con el aumento de la
elevacion. La desaparicion de la riqgueza de los elementos con la elevacion
podria estar relacionada con la reduccion de la temperatura con la elevacion
y la reduccion de la productividad. Sin embargo, otros factores, como las
perturbaciones geoldgicas, las alteraciones en la precipitacion, etc., podrian
estar involucrados, probablemente con un impacto variable de un caso a otro.
Pico medio asimétrico (unimodal): La riqueza es maxima y constante en las
partes bajas y posteriormente disminuye monotonamente con la elevacion
(“mayor riqueza en bajas elevaciones”)

Pico medio simétrico (unimodal): La riqueza es maxima a mitad del gradiente
y disminuye hacia las partes bajas y altas (“mayor riqueza en elevaciones
intermedias”)

Meseta: La riqueza es alta en elevaciones bajas, alcanza su maximo a mitad
del gradiente y entonces disminuye monétonamente con la elevacion (“mayor

riqueza en bajas elevaciones con incremento en elevaciones intermedias”)



37

Modelo | Modelo 11
09 1
o7 os
os o6
os 0a
- 02
} - 0 -
v 930 1000 2000 3000 4000 0 1000 2000 3000 4000
Modelo 1II Modelo IV
09 3
a7 os
0s 08
a3 04
& 0z
0
91 g  s000 2000 3000 4000 0 1000 2000 3000 400
Modelo V

08
0s
04
02

o
0 1000 2000 3000 4000

mp X

Figura 1. Conjunto de modelos de la forma en la relacion diversidad (eje y) — elevacién
(eje x), (Tomado y modificado de McCain & Grytnes, 2010).

La frecuencia con la que se presenta cada patron varia de acuerdo con el grupo
taxonodmico estudiado y a distintos factores , como escala de estudio, extension de las
areas, clima, productividad, factores bioticos o la historia evolutiva (Rahbek, 1995); y
también puede variar con la intensidad de muestreo (medida como el tiempo o el

esfuerzo gastado por sitio, transecto o cuadrante).

Para explicar los patrones de la relacion riqueza — elevacién en los andes orientales

de Colombia, Escobar y colaboradores (2007) evaluaron el potencial aporte de los
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procesos de colonizacion vertical y horizontal. En el primero, la fauna de montafia esta
compuesta por un numero menor de especies relacionadas con la fauna de
elevaciones mas bajas; por lo cual, se espera que tenga lugar una sustitucion lenta de
especies y disminucion notable de la riqueza con el aumento de la elevacion (Huston,
1999). En este sentido, la colonizacion vertical estara limitada por las restricciones
ambientales impuestas en los ecosistemas de alta-montafia, especialmente en las
regiones tropicales (Kattan & Franco, 2004). En el segundo proceso, la fauna de
montafia se compone de elementos con diferentes historias evolutivas y origenes en
comparacion con la fauna de tierras bajas, por lo tanto, se espera encontrar una rapida
sustitucion de especies y una disminucion menos pronunciada en la riqueza de
especies a medida que aumenta la elevacion. Sin embargo, no existe consenso sobre
la universalidad de estos procesos a través de los diferentes sistemas de montafia,
esto se debe, en parte, a qué la forma de la relacién riqueza — elevacion depende del
grupo taxonémico, el contexto biogeografico de las montafias y la historia de uso
antrépico (uso de suelo, cobertura vegetal ) (Arias et al., 2011; Brown, 2001; Rahbek,

1995).

5.4. Los murciélagos como grupo de estudio

Los murciélagos o también llamados mamiferos voladores (Orden Chiroptera)
constituyen el segundo grupo mas diversificado de la clase Mammalia en la region
neotropical, constituido por dos subordenes: Yinpterochiroptera y Yangochiroptera, este
ultimo se caracteriza por presentar tamafios pequefios y con un sistema de

ecolocalizacion basado en sonidos que se producen en la laringe (Torres Flores &
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Guevara Chumacero, 2010). Los murciélagos son un componente clave en la dinamica
de los ecosistemas terrestres debido a la funcién que cumplen como dispersores de
semillas, polinizadores, control de poblaciones de insectos, entre otros (Altringham,

2011; Pérez-Torres & Ahumada, 2004).

El orden Chiroptera es uno de los mas diversos en ecosistemas neotropicales; para
Colombia se registra aproximadamente 205 especies de murciélagos los cuales poseen
una gran variacion ya sea en sus dietas (hematéfagos, frugivoros, nectarivoros,
insectivoros y carnivoros), morfologia o tamafio corporal; lo cual les permite ocupar
diferentes habitats encontrandose desde tierras bajas hasta bosques montanos (Diaz
et al., 2016; Ramirez-Chaves & Noguera-Urbano, 2010). Para el departamento de
Narifio se reportan seis familias (Phyllostomidae, Molossidae, Noctilionidae,
Emballonuridae, Thyropteridae y Vespertilionidae) con una riqueza de 76 especies de

murciélagos (Ramirez-Chaves & Noguera-Urbano, 2010).

A diferencia de la familia Phyllostomidae, las familias Molossidae, Noctilionidae,
Emballonuridae, Thyropteridae y Vespertilionidae, son dificiles de registrar a través de
meétodos convencionales de captura tales como redes de niebla, trampas arpa o redes
entomoldgicas, ya que vuelan a grandes alturas. No obstante, su especializado sistema
de ecolocalizacion permite identificar especies a través de patrones de la estructura de

los pulsos al emplear herramientas de deteccién acustica (Natural, 2012).

El sistema de ecolocalizacién de los murciélagos posee dos componentes
principales, un elemento emisor de sonidos de alta frecuencia y un elemento receptor,
en donde el murciélago recibe los pulsos y el cerebro analiza las diferencias

espectrales creando una imagen tridimensional de su entorno (Stoffberg, 2007). En
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cuanto al elemento emisor los murciélagos producen vocalizaciones que varian en
duracién (desde 0.2 a 50 ms), frecuencia (20 a 200 kHz) y también, cambian
dependiendo de la funcion (i.e., ubicacion, alimentacion y sociales). Segun Neuweiler
(2000) y Jung et al., 2007, en vocalizaciones de ubicacion y alimentacidén se puede
encontrar tres fases: pulsos de busqueda, pulsos de acercamiento a la presa y pulsos
de fase terminal. En la Figura 2 se ilustran los pulsos en fase de busqueda del género
Myotis, usados para ubicarse en el espacio y forrajear se caracterizan por presentar un
rango de frecuencia estrecho con una duracién mas larga. La fase de deteccion se
refiere al acercamiento a la presa y se caracteriza por el aumento en el rango de
frecuencia y disminuye su duracién. La fase terminal es el tren de alimentacion esta por
capturar su presa, aqui el rango de frecuencia disminuye y la duracion es minima

(Ossa, 2010).

Fase de busqueda Fase de deteccion Fase terminal
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Figura 2. Espectograma perteneciente al género Myotis indicando las fases de
bdsqueda, deteccion de la presa y terminal (Garcia-Rojas & Lépez-Gonzéalez, 2018).
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Los pulsos de ecolocalizacién de ubicacion y alimentacién pueden ser de tres tipos:
a) frecuencia modulada, son pulsos que empiezan con una frecuencia alta y
descienden rapidamente alcanzando una frecuencia menor en un corto periodo de
tiempo (Figura 3.A); b) frecuencia constante, son pulsos con una larga duracion sin
variacion en frecuencias (Figura 3.B) y c) frecuencia cuasi constante, (QCF por sus
siglas en inglés) que son un punto intermedio entre frecuencia constante y frecuencia
modulada, las cuales pueden presentar variaciones en duracién, frecuencia y ancho de

banda (Rivera, 2011) (Figura 3.C).

Frecuencia (kHz)
>
O

Tiempo (ms)

Figura 3. Tipos de pulsos: A: Frecuencia modulada, B: Frecuencia constante y C:
Frecuencia cuasi constante (Kalko & Aguirre, 2007), citado por Figueroa, (2017).
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6. Antecedentes

Los analisis de diversidad bioldgica realizados en un gradiente de elevacion se
han enfocado en resaltar solo la variacion de atributos como la riqueza de especies
dejando por fuera una visidon mas completa de los procesos que operan en la
naturaleza (Cisneros et al., 2014). Rahbek, (1995, 2005) analizando un gradiente de
extensiéon menor a 1000 m evidencid que el patron de rigueza — elevacion tiende a
disminuir a medida que la elevacién se incrementa; asi mismo, McCain (2007) indica
gue los murciélagos presentan una disminucion monétona de la riqueza de especies
con la elevacion. Estos resultados en quirdpteros han sido atribuidos a factores como
limitaciones fisioldgicas, temperatura, disponibilidad de recursos, cambios en la
productividad, cambios en el habitat y complejidad del habitat (Graham, 1983;

Sanchez-Cordero, 2001).

En cuanto a la diversidad funcional, estudios realizados con roedores (Dreiss et al.,
2015) indican que los gradientes de elevacion han actuado como filtro, en donde un
conjunto de rasgos especificos causo ventajas competitivas en ambientes mas frios y
estructuralmente mas simples para algunas especies. Para el caso de murciélagos
distribuidos en los tropicos, los estudios dirigidos a la diversidad funcional se han
enfocado principalmente en el registro de especies a nivel de sotobosque (Cisneros et
al., 2014; Garcia-Morales et al., 2016), abarcando solo una parte de la comunidad de
murciélagos. Para llenar este vacio de datos funcionales en los ultimos afios se ha
empleado herramientas adicionales como la bioacustica, ya que permite incluir
informacion de la identidad de las especies a través de sus rasgos funcionales (Mancini

et al., 2019).
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Segun Kluge y Kessler (2011), la diversidad funcional deberia aumentar con la
rigueza de especies; sin embargo, este aumento tiene que ser asintotico ya que la
probabilidad de agregar especies a un ensamblaje con nuevas caracteristicas
funcionales disminuye a medida que aumenta la riqueza; a esto se le llama
redundancia ecoldgica (i.e., cuando varias especies realizan una misma funcion
ecologica) (Lawton & Brown, 1994). Esto implica que se incrementa la resiliencia y
estabilidad de sistemas ecoldgicos, ya que la pérdida de una o pocas especies no

resulta en pérdida de funciones (Goémez-Ortiz et al., 2019).

Por otro lado, al analizar la disimilitud composicional se ha encontrado que responde
a diferentes factores como: i) la capacidad de dispersion del organismo; ii) la escala
espacial, incluidas las variaciones en el grano y/o la extension del estudio segun Barton
et al. (2013); iii) la historia biogeografica de la especie y; iv) las limitaciones del nicho.
Por ejemplo, organismos con una especializacion de recursos mas limitada tienden a
una mayor heterogeneidad de ocurrencia a una escala dada en contraste a organismos
con un uso amplio de recursos, de modo que un aumento relativamente pequefio en el
area muestreada resultara en una acumulacion relativamente rapida de nuevas
especies. Por lo tanto, para organismos con un amplia capacidad de dispersion se

encuentran valores de diversidad beta mas bajos (Baselga et al., 2012; Qian, 2009).
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7. Materiales y métodos
7.1. Disefio de muestreo

La region Andina en Narifio comprende el Nudo de los Pastos y la parte sur del
Macizo Colombiano, de donde se desprenden la cordillera Occidental y la cordillera
Centro-Oriental. Esta regidn esta constituida por dos vertientes: la vertiente del Pacifico
(Intra Andina) que comprende los rios Patia, Guaitara, Mayo, Juanambu, Pasto,
Iscuandé, Mira y Mataje y la vertiente del Amazonas formada por los rios Guamuez,
Churuyaco, San Miguel, Patascoy, Afiladores y Lora (Delgado et al., 2008). Las zonas
presentes en este territorio (paramo, altiplanos, valles secos, cafiones y vertientes
andinas), se ubican a diferentes alturas que van desde los 400 m hasta su mayor
elevacion el volcdn Cumbal a 4.764 m (Figura 4), sus precipitaciones anuales van
desde los 1000 a los 6000 mm y su temperatura va desde los 6°C hasta los 24°C

(Delgado et al., 2008).

Para establecer la forma de la relacion entre diversidad — elevacion, se tomaron
datos desde enero hasta marzo del 2020 realizados en 7 estaciones distribuidas entre
los 451 m y 3950 m, en intervalos de 500 m (Figura 4). Los intervalos con una amplitud
menor a 500 m pueden ofrecer informacion no adecuada debido a la relativamente alta
capacidad de dispersion local de los murciélagos (Bonaccorso et al., 2007; York &
Papes, 2007). A lo largo del gradiente de elevacion las estaciones de muestreo fueron

ubicadas abarcando los siguientes ecosistemas (Holderied, 1982)
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Subxerofitico tropical del rio Patia: esta formacion se ubica desde los 400 vy los
1.300 m. Cubre un area de colinas sedimentarias y formaciones aluviales, con
una precipitacion que fluctia entre los 500 y los 1.000 mm (Delgado et al., 2008).
Orobioma subandino: ubicado desde los 1.300 hasta los 2.100 m. En su flanco
occidental (cuenca del Pacifico).

Altoandino: ubicado entre los 2.100 y los 3.200 m.

Orobioma de paramo: En Narifio se restringe al sector sur de los Andes, entre el

cerro de Petacas y el volcan nevado de Chiles — Cumbal entre los 3.100- 4764 m
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Figura 4. A) Sitios de muestreo en la regién Andina del suroccidente colombiano, B)
regiéon Andina del departamento de Narifio, C) Departamento de Narifio ubicado en
Colombia. Datum Bogota. Proyeccion Transversal de Mercator. Fuente IGAC

Tabla 3. Localidades en donde se realizo el muestreo a lo largo de un gradiente de
elevacion en la region Andina del departamento de Narifio. Las elevaciones son
enumeradas secuencialmente, desde la menor 500 m hasta la mas alta 3500 m.

o . L . , Elevacion
N Localidad Municipio Latitud Longitud (m.s.n.m)
1 Vereda Pangus Sotomayor 1.5081331 -77.48247611 500
2 Vda. La Pefa Samaniego 1.4304483 -77.56461361 1000
3 Vda. Obando Samaniego 1.3252158 -77.58948527 1500
4 Vda. Pueranquer Taquerres 1.250045 -77.63178722 2000
5 Vda Candagan SonaCrizde 673583 7767408583 2500

Guachavés
6 El Espino 1.0370742 -77.69895000 3000
Resguardo )
7 Indlgena, Cumbal 0.981935 77 803474722 3500
Muellamués

El registro de murciélagos fue realizado durante cinco dias por cada punto de
muestreo, excluyendo los dias de luna llena. Para la captura de individuos, en cada
localidad se instalaron 9 redes de niebla, que permanecieron activas entre las 18:00 y
6:00 horas, con revisiones cada hora. Las redes se instalaron cerca a fuentes de agua
o en lugares que fuesen refugio para los murciélagos para un total de esfuerzo de

muestreo de 116,640 horas-red.

De forma complementaria, en cada sitio de muestreo se obtuvieron grabaciones de los
pulsos de ecolocalizacion emitidos por murciélagos insectivoros registrados a través de
las grabadoras automatizadas: Echo Meter touch 2 Pro y Song Meter SM4BAT (Wildlife

Acoustics, Inc, Maynard, MA, USA); todas se grabaron en formato WAV de 16 bits con
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una frecuencia de muestreo de 256 Khz y luego fueron analizadas y visualizadas en el

programa Kaleidoscope version 4.5.0.

Se tomaron secuencias de grabaciones a lo largo de recorridos nocturnos de las 18:00
a 6:00 h con el equipo Echo Meter Touch 2 Pro durante el tempo de muestreo en redes
en espacios abiertos y cerrados, para esto, se procedio a hacer grabaciones en
recorridos libres con el fin de obtener la mayor cantidad de vocalizaciones, para un total
de 420 h. Por otro lado, la grabadora Song Meter fue instalada en una estacion fija en
espacios cerrados para hacer registro acustico pasivo. Las grabaciones obtenidas
fueron guardadas y se les asigno un codigo Unico de identificacion (afio _ mes_
dia_hora_localidad_ punto de geo-referenciacion_# grabacion). Las secuencias se
obtuvieron en diferentes fechas y recorridos con el fin de tener la certeza de que fueron

emitidas por individuos diferentes.

Posteriormente, se realiz6 el analisis de las grabaciones para identificar los siguientes

rasgos funcionales: patrones de actividad y tipo de habitat (espacio abierto o cerrado).

7.2. ldentificacion de especies

La identificacion de los ejemplares se llevo a cabo mediante las claves taxondmicas
y literatura como los libros de Mammals of South America, Vol 1 (Gardner, 2007) y
Clave de Identificacion Taxonémica de Mamiferos de Sudamérica (Diaz et al., 2016).
La identificacion de las especies a partir de los pulsos de ecolocalizacidn se realizé con
base en comparaciones de grabaciones en literatura especializada, con el analisis
previo de algunas especies de murciélagos de la region Andina y Pacifica del

departamento de Narifio (Arevalo & Tulcan, 2018) y la revision de Dr. Danny Zurc.
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7.3. Analisis estadisticos

7.3.1. Objetivo especifico 1: Estimar la diversidad taxonOmicay funcional de
murciélagos alo largo de un gradiente de elevacion en los Andes del

sur de Colombia.

7.3.1.1. Diversidad taxondmica

A partir de las capturas realizadas con redes de niebla y grabaciones de los pulsos
de ecolocalizacion, la diversidad taxonémica se estimd en numero efectivo de especies

segun la siguiente aproximacion de la serie de Hill (Hill 1973; Jost 2009):

Donde S es el numero total de especies, pi es la abundancia proporcional de cada
especie y el exponente q determina el peso relativo de cada especie segun su
abundancia dentro de la muestra (Moreno et al., 2011). El exponente q puede tomar
valores entre cero y el infinito, pero para este analisis solo se estimaron tres
expresiones de diversidad: °D, D y °D. Cuando, g = 0 se obtiene el nimero de
especies en la muestra (riqueza). Cuando q = 1, se obtiene el nimero efectivo de
especies igualmente comunes y equivale a la exponencial de Shannon; y cuando q = 2,
se obtiene el nimero efectivo de especies abundantes y equivale al reciproco de

Simpson (Jost, 2006). Todos los andlisis estadisticos se realizaron en R v 3.6.1 (R Core
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Team, 2019); para el andlisis de la diversidad taxonémica bajo las series de Hill se
utilizé el paquete ‘Inext’ (Hsieh et al., 2015). La estimacién de la diversidad (“D + 95%
IC) se realiz6 con curvas de rarefaccion donde el eje X esté representado por la
cobertura de muestreo (Cm) y el eje Y es el nimero efectivo de especies acumulado.
La cobertura de muestreo es una medida de completitud del muestreo e indica el
porcentaje de la comunidad representado por las especies presentes en la muestra,;
Asi, Cm oscila entre 0 (minima completitud) y 100 (méaxima completitud) (Chiu & Chao,

2014).

Para evaluar las diferencias en abundancia y la incidencia de taxones a lo largo del
gradiente de elevacion, se construyeron curvas de rango-abundancia por zona de
muestreo. Las especies se clasificaron en orden descendente segun la abundancia (y-
eje en escala logaritmica). Estas curvas no solo permiten visualizar la distribucion de
abundancia, sino también determinar qué taxones desaparecen o aparecen y las
posiciones relativas que ocupan en cada elevacion, segun su abundancia (Feinsinger,

2004).

Para explorar los patrones de la distribucion de la diversidad de especies a lo
largo del gradiente de elevacion se realizé un escalamiento multidimensional no-
métrico (NMDS, por sus siglas en inglés), utilizando la matriz de distancia euclidiana de
la abundancia de las especies. Este método de ordenacion multivariante se basa en la
proximidad entre objetos y permite reducir la dimensionalidad de los datos sin una
transformacion a priori (Clarke, 1993). El método NMDS es reconocido como un
método no paramétrico robusto para la representacion de los valores globales de

rotacion dentro de una matriz en un espacio de baja dimensién (Faith et al., 1987). Los
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ejes de las figuras resultantes estan en unidades arbitrarias donde las elevaciones
similares se encuentran uno cerca de la otra en el espacio bidimensional y las

elevaciones menos similares se encuentran mas separados.

7.3.1.2. Andélisis de la diversidad funcional.

La dimension funcional se estimé utilizando dos tipos de datos: atributos categoricos
y continuos (Tabla 4). Cada atributo funcional se asigno a un grupo que refleja un eje
de nicho particular y define un componente funcional de la diversidad biolégica. Los
componentes categoricos se asocian con (i) dieta basados en la clasificacion de
Simmons & Voss (1998), (ii) estrategia de alimentacion, (iii) tipo de habitat, (iv) estrato
vertical. Los componentes continuos se asocian con (i) tamafio corporal, (ii)) modo
masticatorio (es decir, caracteristicas del craneo) y (iii) modo aerodinamico (es decir,

caracteristicas del ala) (Cisneros et al., 2014).

Tabla 4. Atributos funcionales que reflejan los componentes funcionales (Cisneros et
al., 2014).

. Componente . Valor del
Tipo de funl?:ional Atributo rasgo
datos
Frutas, plantas 0,1
Néctar, polen 0,1
Dieta Invertebrados 0,1
Vertebrados 0,1
Peces 0,1
- Sangre 0,1
Categorico Sobre el dosel 0,1
Ubicacion de Dosel 0,1
forrajeo Subdosel 0,1
Sotobosque 0,1
Estrategias de Aéreo 0,1

forrajeo Cazadores 0,1
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Acechadores 0,1

Longitud de Antebrazo Val(()rrnm§)dlo

Longitud cabeza - cuerpo Val(()rrnm§)dlo

Tamarno . . Valor medio
Longitud de oreja (mm)

Longitud de tibia Va'?r;m;%dlo

Longitud pie Val(()rrnm()adlo

i Longitud mayor del craneo Valor medio
Continuos (mm)

Longitud condilobasal Val(()rrnm()adlo

Longitud de la hilera maxilar Val(()rrnm()adlo

Craneo Ancho a traves de los molares Valor medio
superiores (mm)

Ancho a través de la constriccién post-  Valor medio
orbital (mm)

Ancho de la caja craneana Va"()ri]m‘)?d'o

Alas Envergadura Valor medio
(mm)

Estos componentes funcionales reflejan limitaciones fisiologicas, dieta y
comportamiento de alimentacion, respectivamente. Para cada atributo continuo, se
obtuvo un valor promedio para cada especie basado en mediciones de multiples
adultos machos y hembras y para identificar aquellos rasgos que mejor explican la
formacion de agrupaciones rasgos que mejor explican la formacion de agrupaciones,
se llevo a cabo un analisis de componentes principales (PCA por sus siglas en inglés)

utilizando el paquete ‘ggfortify’ (McGarigal et al., 2009).

La diversidad funcional se estimé a partir de sus componentes (i.e., indices,

multidimensionales) como la riqueza funcional (FRic), la uniformidad funcional (FEve),
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la divergencia funcional (FDiv), y la dispersion funcional (FDis) los cuales se calculan
con indices multivariados (Mouchet et al., 2010; Mouillot et al., 2005; Pavoine &
Bonsall, 2011; Schleuter et al., 2010; Villéger et al., 2008). Todos los indices
funcionales se calcularon con la funcion dbFD del paquete ‘FD’ (Laliberte & Legendre,

2010).

Adicionalmente, se selecciond el método propuesto por Casanoves et al, (2011) en
donde analizaron la diversidad funcional basado en la distancia (FAD) (Diversidad de
rasgos funcionales), se combinan la distancia funcional y la abundancia de especies,
los cuales permiten describir la relacion de cada rasgo, ya que no todos se relacionan
igual, la medida de distancia utilizada fue Gower ya que se tiene variables cuantitativas
y cualitativas (Casanoves et al., 2008). Previo al andlisis de distancia se redujeron
variables cuantitativas mediante un analisis de componentes principales y de esta

forma asegurar la inclusion de los rasgos funcionales explicativos.

7.4. Objetivo especifico 2: Evaluar la consistencia de los patrones altitudinales
entre la diversidad taxondémica y funcional de murciélagos alo largo de un

gradiente de elevacion en los Andes del sur de Colombia

Para evaluar la consistencia de la forma en la relacién diversidad — elevacién, para
cada expresion de diversidad (taxonémica y funcional), se ajustaron cinco modelos
siguiendo el consenso de (McCain & Grytnes, 2010; Rahbek, 2005): i) nulo (i.e., la
diversidad no cambia con la elevacion); ii) lineal; iii) cuadratico (i.e., modelo de joroba
simple); iv) cubico (i.e., joroba asimétrica) y v) exponencial negativo. La seleccion de la

especificacion minima del modelo por expresion de diversidad se realiz6 con base al
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criterio de informacion de Akaike modificado para muestras pequefas (AICc; n < 15)
(Richards, 2015) y a la normalidad de los residuales. Modelos con un delta de AICc < 2

y residuales normales (Shipiro-Wilk test, p > 0.05) fueron seleccionados.

7.5. Objetivo especifico 3: Examinar la disimilitud composicional (taxonémica)

alo largo de un gradiente de elevacion en los Andes del sur de Colombia

Para evaluar la disimilitud composicional taxonémica, se empleé la propuesta de
Carvalho et al (2013), la cual, descompone a la diversidad 3 en dos componentes: la
disimilitud debida por recambio y la disimilitud debida a las diferencias en la riqueza, la

medida de disimilitud total se basa en el indice de Jaccard de la siguiente manera:

Bee = B3 + Bricn

Donde: Bcc es la disimilitud total, B -3 = disimilitud debida al reemplazo y Brich =
disimilitud debida a las diferencias en riqueza. Esta aproximacion de analisis de B se
utilizé debido a que el interés de esta investigacion es establecer como los cambios en
la composicion pueden asociarse al grado de consistencia entre diversidad taxonémica

y funcional a través de un gradiente de elevacion.

Para examinar el patrén de agrupamiento de acuerdo con la disimilitud total, se
utilizé el método promedio. Se aplico el remuestreo Bootstrap con 1000 réplicas para
examinar la estabilidad del cluster (es decir, una medida de la robustez de un cllster en
varios niveles de la jerarquia construida). Obtuvimos los valores de disimilitud usando
el paquete ‘BAT’ (Cardoso et al., 2020) y dendrograma con el paquete ‘vegan’

(Oksanen et al., 2018).
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RESULTADOS

Objetivo especifico 1.

Estimar la diversidad taxondmica y funcional de murciélagos a lo largo de un gradiente

de elevacion en los Andes del sur de Colombia.

7.6. Diversidad taxondmica

7.6.1. Riqueza de especies

En este estudio se registré 1019 individuos pertenecientes a 33 especies de
murciélagos a lo largo del gradiente de elevacion en la region Andina de Narifio. Las
familias dominantes fueron Phyllostomidae (21 especies), seguida de Vespertilionidae
(6 especies), Molossidae (5 especies) y Mormoopidae (1 especie) (Tabla 5).
Phyllostomidae mostro la mayor riqueza en las zonas de menor elevacion y disminuy6
al aumentar la elevacion. Por otro lado, las familias Vespertilionidae y Molossidae
presentaron mayor riqueza en elevaciones intermedias (1500) y disminuyo a los

extremos del gradiente.

En total se identificaron 430 secuencias de pulsos de ecolocalizacion de
murciélagos, correspondientes a tres familias (Vespertilionidae, Molossidae y
Mormoopidae), 8 géneros y 11 especies (Figura 5), siendo la familia Vespertilionidae la
mas representativa, con un 54.5% de los registros (figura 5), mientras que la familia
Molossidae representd 45.5% con cuatro especies (figura 6) y la familia Mormoopidae

representd el 1% con una especie (figura 7). Las especies con mayor nimero de
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registros (pases) en todos los sitios fueron: Eptesicus fuscus, E. brasiliensis y Tadarida
brasiliensis. Mediante este método se registra una nueva especie para el departamento
de Narifio, Mormoops megalophylla perteneciente a la familia Mormopidae el cual fue
registrado ocasionalmente a una elevacion de 2500 m (Municipio de Santa Cruz de
Guachaves, Candagan) y 3000 m (Municipio de Cumbal, Muellamues) (Tabla 3). los
valores de sus parametros acusticos para la posterior identificacion de las especies
registradas se muestran en el anexo 1.

Se capturaron un total de 197 individuos, los cuales se agruparon en dos familias

(Phyllostomidae y Vespertilionidae), 9 géneros y 22 especies.

Tabla 5. Riqueza de especies de murciélagos presentes a lo largo de un gradiente de
elevacion en la region Andina al suroccidente colombiano.

Familia Subfamilia Especies
Anoura latidens
Glossophaginae Anoura peruana

Anoura cadenai
Artibeus jamaicensis
Artibeus lituratus
Dermanura anderseni
Dermanura cinerea
Enchisthenes hartii
Phyllostomus discolor
Platyrrhinus dorsalis
Platyrrhinus matapalensis
Platyrrhinus vittatus
Sturnira bogotensis
Sturnira erytromos
Sturnira tildae
Sturnira ludovici
Sturnira luisi
Sturnira bidens
Sturnira koopmanbhilli
Carollia brevicauda
Carollia perspicillata

Phyllostomidae Stenodermantinae

Carollinae
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Eptesicus fuscus
Eptesicus brasiliensis
Lasiurus blossevillii
Rhogueessa io
Myotis nigricans
Myotis oxyotus
Molossus bondae
Molossus molossus
Molossidae Molossinae Molossus sinaloe

Promops centralis
Tadarida brasiliensis
Mormoopidae Mormoops megalophyilla

Vespertilioninae
Vespertilionidae

Myotinae
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100 kHz +

mek M. nigricans ‘ \ \_

L. blossevillii

M. oxyotus E. fuscus

E. brasiliensis

0 50 100 150 200 250 300ms

Figura 5. Pulsos de ecolocalizacién de especies de murciélagos pertenecientes a la
familia Vespertilionidae
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Figura 6. Pulsos de ecolocalizacion de especies de murciélagos pertenecientes a la
familia Molossidae
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Figura 7. Pulsos de ecolocalizaciéon de la especie M. megalophylla representante de la
familia Mormoopidae

7.6.2. Numero efectivo de especies segun la aproximacién de la serie de Hill

(Hill, 1973)
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Para la comparacion de la diversidad en unidades de numero efectivos de
especies se realizé la interpolacion y extrapolacion de las estimaciones a partir de
curvas de rarefaccion de la diversidad gD + IC 95%. De esta forma, la comparacién

entre elevaciones se realiz6 bajo la misma cobertura de muestreo (Ver tabla 6).

Tabla 6. Diversidad (gD) de murciélagos a lo largo de un gradiente de elevacion. Se
usaron dos tipos de métodos: 1 = extrapolacioén; 2 = interpolacion.

Elevacion  SC qo gl g2
500 0.99 16+2.07 7.55%+0.80 5.19+0.70
1000 0.99 144212 6.47+1.10 4.34+0.80
1500 0.98 12+2.64 7.74+1.10 6.4+1.00
1 2000 0.73 6+2.70 3.86+2.30 2.72+2.10
2500 0.97 9+2.20 4.68+0.80 3.64+0.70
3000 0.99 6+0.71 3.18+0.40 2.47+0.40
3500 0.98 7+0.95 4.07+0.60 3.23+0.60
500 0.83 7.32+0.5 5.50+0.5 4.30%0.47
1000 0.84 6.93+0.9 4.90+0.8 3.80+0.60
1500 0.83 6.74+0.59 5.60+0.5 4.85%0.55
2 2000 0.83 8.88+5.18 4.79+3.5 2.90+2.50
2500 0.83 4.01+0.43 3.30+0.4 2.90+0.40
3000 0.82 2.75+0.24 2.30+0.3 1.99+0.23
3500 0.83 3.57+0.34 2.98+0.4 2.56%0.32

De acuerdo con los valores obtenidos de g0 es posible determinar Unicamente la
riqueza de especies, sin considerar las abundancias obtenidas en cada sitio. En ese
sentido, los sitios con mayor riqgueza de especies fueron las elevaciones de 500 y
1.000 m (tabla 6). Por otra parte, los valores de exponencial de Shannon (ql) muestra
el numero efectivo de especies comunes en los sitios, ya que considera las especies en
proporcién de sus abundancias. Por lo que podemos contrastar que, aunque el sitio con

mayor riqueza de especies (500 m) tiene 16 especies, la comunidad esta representada
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en su mayoria por 7 de ellas. De manera adicional podemos usar los valores de

diversidad de Simpson (g2) para sefialar a la dominancia de cada sitio.

7.6.3. Abundancia

La abundancia fue mayor en 500 m en donde se registraron 370 individuos con
14 especies y menor en 2000 m con una abundancia de 14 individuos representado por
6 especies (Figura 8). Los graficos de rango-abundancia permiten visualizar la
estructura comunitaria en cada sitio de estudio, asi como los cambios en la riqueza,
composicion y dominancia de las especies entre los sitios de cada elevacion estudiada.
La especie T. brasiliensis fue dominante a lo largo del gradiente, especies como A.
lituratus fue dominante a elevaciones bajas (500,1000 y 1500 m) (Figura 9), en cuanto
a la elevacion 2000 m presento la mayor cantidad de especies raras y dominancia por
la especie S. ludovici. A partir de los 2000 m la comunidad de murciélagos cambia casi
completamente su composicion especifica, empobreciéndose notablemente en el
nuamero de especies; las especies insectivoras tienden a ser dominantes en

elevaciones bajas (500 y 1000 m) y altas (2500, 3000 y 3500 m).
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Figura 8. Abundancia de las especies de murciélagos en las siete estaciones del
gradiente de elevacién. Las barras de error indican la desviacion estandar
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Figura 9. Curva de rango-densidad a lo largo de un gradiente de elevacion en el
suroccidente colombiano. Elevacion (A) 500 m, (B) 1000 m (C) 1500 m (D) 2000 m (E)
2500 m (F) 3000 m y (G) 3500 m. Las especies se identifican con la primera letra del
nombre genérico seguida de la primera letras del nombre especifico: Mm: Molossus
molossus, Eb: Eptesicus brasiliensis, Arl: Artibeus lituratus, Th: Tadarida brasiliensis,
Cp: Carollia perspicillata, Ef: Eptesicus fuscus, Aj: Artibeus jamaicensis, Pc: Promops
centralis, Mo: Myotis oxyotus, Ch: Carollia brevicauda, Mn: Myotis nigricans, Me:
Mormoops megalophylia.
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7.7. Diversidad funcional

Se evalud los indices de diversidad funcional para cada banda de elevacién
(tabla 7), en donde se obtuvo los valores mas altos de riqueza funcional y divergencia
funcional a una elevacion de 500 m, en cuanto a la dispersion funcional fue alta a los
1500 m y la equitatividad funcional fue mayor a los 2000 m. Por el contrario, los valores
mas bajos se presentaron a una elevacion de 3000 m para dispersion, equitatividad y

divergencia funcional y la riqgueza funcional fue baja a los 2000 m.

Tabla 7.indices multidimensionales de la diversidad funcional. Riqueza funcional (Fric),
Dispersion funcional (Fdisp), Equitatividad funcional (Feve) y Divergencia funcional
(Fdiv). En negrita se indica los valores mas altos dentro del gradiente para cada indice.

Altura FRic FDisp FEve FDiv
500 12.08 3.71 0.54 0.88
1000 10.37 3.86 0.46 0.81
1500 4.89 5.83 0.55 0.82
2000 0.03 2.8 0.69 0.67
2500 5.53 2.98 0.41 0.74
3000 0.05 2.03 0.23 0.52
3500 0.84 3.42 0.35 0.72

Con el fin de reducir variables se realizé un PCA dando como resultado la
formacion de dos grupos definidos, en donde el componente 1 explica la mayor
variacion (93.89 %), mientras que en el componente 2 explica el 4.11 %; ambos
componentes explican el 98.0 % de la variacion de los datos (Anexo 1) los rasgos que

presentaron un peso mayor en los dos componentes son la envergadura, cola, longitud
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mayor del craneo, longitud cabeza — cuerpo, longitud de la cola, calcaneo y antebrazo,

(Figura 10, Anexo 2)

Pc

Al

Componente 2 (4.1 %)
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Figura 10. Analisis de componentes principales para las especies pertenecientes a las
familias Phyllostomidae (circulo morado), Vespertilionidae, Molossidae y Mormopidae
(circulo verde). Eje x: componente 1, eje y: componente 2. Rasgos funcionales:
ENV(Envergadura), LCC (Largo cabeza- cuerpo), CO (Cola), AB (Antebrazo), Cal
(Calcaneo), LMC (Longitud mayor del craneo).

A partir de los scores de los primeros dos componentes principales producto del
PCA 'y de los rasgos categoricos (Ver anexo 3) se realizé matrices de distancia de los
rasgos funcionales, que permiten describir la relacion de cada rasgo, ya que no todos
se relacionan igual. Dando como resultado cuatro grupos (Figura 11), el primer grupo
distintivo presento el soporte mas bajo (90 %), en donde se agruparon especies del
gremio nectarivoro e insectivoros de sotobosque y dosel, debido a que los murciélagos
de espacio estrecho estan adaptados para maniobrar a través de un denso follaje

mientras buscan alimento, y asi tener alas cortas y anchas. Por otro lado, el grupo dos
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con el mas alto soporte (98 %) se agruparon especies de murciélagos frugivoros que
forrajean sobre el dosel y de gran tamario, en cuanto al grupo tres presento un soporte
de 95 % y se encuentra especies frugivoras que forrajean a nivel de sotobosque y
finalmente, el grupo cuatro presento un soporte del 96 % y se agruparon especies

insectivoras que forrajean a nivel de dosel o sobre espacios abiertos.
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Figura 11. Dendograma de similaridad segun los rasgos funcionales del ensamblaje de
murciélagos presente a lo largo del gradiente de elevacion (500 — 3500 m), utilizando
como indice el porcentaje de similaridad de Bray-Curtis. Los valores de cada grupo
formado indica el soporte por Bootstrap: G1:0.90, G2:0.98, G3:0.95, G4:0.96. En la
parte inferior se encuentra representada la presencia de las especies por cada
elevacion y su abundancia dependiendo de la intensidad del color
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Objetivo especifico 2.

Evaluar la consistencia de los patrones altitudinales entre la diversidad taxonémica y
funcional de murciélagos a lo largo de un gradiente de elevacion en los Andes del sur

de Colombia.

7.8. Evaluacion de larelaciéon diversidad taxondmica — elevacion

Para evaluar la consistencia de la forma en la relacion diversidad — elevacién
entre expresiones de la diversidad taxondmica a lo largo del gradiente, se ajustaron
cinco modelos i) nulo (e.i., la diversidad no cambia con la elevacién); ii) lineal (relacion
monotonica); v) exponencial negativo, iii) cuadratico (e.i. modelo de joroba simple); iv)
cubico (e.i. joroba asimétrica). Dando como resultado un buen ajuste de los modelos
lineal y exponencial (ver tabla 6). El modelo exponencial se ajusta a los datos, como
indican los valores de AICCc y los valores—p asociados al estadistico—F; no obstante,
este ajuste no es el mejor, dado que existen valores de gD a la elevacién de 2000 m

mas bajos que pueden estar influenciando este modelo (Figura 12).

Tabla 8. Modelos de regresion de primero a quinto orden, entre elevacion y diversidad
de orden g. Se compararon modelos lineales, exponenciales, polinomiales (cuadraticos
y cubicos) y nulos. La seleccidn del modelo se basoé en el valor AICc mas bajo (criterio
de informacion de Akaike para muestras pequefias). El modelo seleccionado para cada
caso esta en negrita y cursiva. Modelos con A AICc <2 son igualmente compatibles

orden g Modelo r2 P-modelo P-shapiro AlCc Delta AlCc
Nulo 0 Na 0.297 45.340
q0 Lineal 0.770 0.009 0.063 42.020 3.320
Cuadratico 0.860 0.018 0.590 52.240 -10.223

extrapolado Cubico 0.873 0.073 0.590 93.880 -41.640

Exponencial  0.753 0.016 0.254 10.380 31.640



go
interpolado

gl
extrapolado

gl
interpolado

g2
extrapolado

g2
interpolado

Nulo
Lineal
Cuadratico
Cubico
Exponencial
Nulo

lineal
Cuadratico
Cubico
Exponencial
Nulo
Lineal
Cuadréatico
Cubico
Exponencial
Nulo
Lineal
Cuadratico
Cubico
Exponencial
Nulo
Lineal
Cuadratico
Cubico
Exponencial

0
0.559
0.635
0.687
0.473

0.692
0.708
0.774
0.651

0.779
0.793
0.884
0.608

0.456
0.457
0.557
0.455

0.667
0.668
0.777
0.583

Na
0.053
0.133
0.267
0.087

Na

0.019
0.085
0.169
0.028
Na
0.008
0.042
0.065
0.039
Na
0.096
0.295
0.427
0.096
Na
0.025
0.110
0.166
0.046

0.440
0.050
0.366
0.022
0.668
0.260

0.959
0.699
0.989
0.509
0.290
0.437
0.556
0.234
0.656
0.623
0.596
0.477
0.866
0.394
0.75
0.197
0.219
0.909
0.445

37.370
38.540
51.320
92.220
16.630
34.490

32.980
46.880
87.077
10.570
26.630
26.060
39.610
77.570
11.340
30.650
33.390
47.370
87.950
13.590
26.040
25.340
39.330
78.540
10.330

-1.170
-12.780
-40.900
75.590

1.510
-13.900
-87.030
87.066

0.570
-13.550
-37.960
66.230

-2.740
-13.980
-40.580
74.360

0.70
-13.990
-39.210
68.210
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Dado que gD a la elevacion de 2000 m (extrapolados) presento valores bajos (ver tabla

6) y esto se ve reflejado en la cobertura de muestreo, se realizé la interpolacion de las

muestras mas completas, estos valores respetan el principio de replicacion y muestran

un resultado consistente en el modelo de regresion lineal, por tanto ambos podrian ser

validos; no obstante, el valor atipico a la elevacion de 2000 m cuando se realiza la

extrapolacion puede generar un mayor sesgo, por tanto se tomara los valores

interpolados (Figura 13, intervalos de confianza del 95%, color naranja interpolados)
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Figura 12. Modelos exponenciales (con intervalos de confianza del 95%, color azul
datos extrapolados y color naranja interpolados) entre la elevacion (eje x) y la riqueza
de especies (eje y). A) series de Hill bajo la expresion g=0, B) g=1, C) g=2
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A. Extrapolados Interpolados
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Figura 13. Relaciones lineales (con intervalos de confianza del 95%, color azul datos
extrapolados y color naranja interpolados) entre la elevacion (eje x) y la riqueza de
especies (eje y). A) series de Hill bajo la expresion g=0, B) g=1, C) g=2

7.9. Evaluacion de larelacién diversidad Funcional — elevacion

Con los indices multidimensionales de la diversidad funcional se evalué cada uno de

los modelos (Tabla 7), dando como resultado que ninguna de las medidas de

diversidad funcional siguié un modelo empirico (lineal, exponencial negativo, cuadrético

o cubico) planteado, graficamente la divergencia funcional parece tener una relacién
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monotonica, es decir, que disminuye conforme aumenta la elevacién (figura 14), sin

embargo, este modelo no fue significativo (p valor del modelo 0.05).

Tabla 9. Modelos de regresion de primero a quinto orden, entre elevacion e indices de
diversidad funcional. Se compararon modelos lineales, exponenciales, polinomiales
(cuadraticos y cubicos) y nulos. La seleccién del modelo se basé en el valor AICc mas
bajo (criterio de informacion de Akaike para muestras pequefias).

Modelo r2 P-model P-shapiro AlCc

Nulo 0 Na 0.0031 65.77

Riqueza Line,al_ 0.19 0.33 0.19 71.31
: Cuadréatico 0.25 0.56 0.08 84.73

funcional .

Cubico 0.42 0.60 0.29 124.97

Exponencial 0.32 0.19 0.59 44.86

Nulo 0 Na 0.43 28.24

Dispersion Line/al_ 0.23 0.28 0.12 33.42
funcional Cuadratico 0.23 0.59 0.14 47.37
Cubico 0.61 0.36 0.75 84.65

Exponencial 0.27 0.23 0.65 14.83

Nulo 0 Na 0.99 -0.74

Equitatividad Line'a! 0.35 0.16 0.49 3.19

funcional Cuadrético 0.48 0.27 0.97 15.7
Cubico 0.52 0.47 0.47 57.09

Exponencial 0.41 0.12 0.93 14.61

Nulo 0 Na 0.68 -3.95

Divergencia Line/al_ 0.56 0.05 0.77 -2.69
funcional Cuadréatico 0.62 0.15 0.17 10.34
Cubico 0.69 0.25 0.88 50.62

Exponencial 0.51 0.07 0.78 3.43
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Figura 14. Modelos nulos (con intervalos de confianza del 95%) entre la elevacion (eje
X) y los indices multidimensionales de la diversidad funcional (eje y). Fric) Riqueza
funcional, Fdis) Dispersién funcional, Fequ) Equitatividad funcional, Fdiv) Divergencia
funcional.

Objetivo especifico 3.

Examinar la disimilitud composicional, en términos taxonémicos a lo largo de un

gradiente elevacion en los Andes del sur de Colombia.

7.10. Disimilitud composicional taxonémica

La diversidad beta total (Btotal) (0,72+0.12) fue explicada por el reemplazamiento
de especies, ya que presento la mayor contribucion a la diversidad (total (0.42+0.09)

sin embargo, la diferencia de especies presento un promedio de 0.29 +0.077 (Figura
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15), si bien, la contribucion es pequefia, la diferencia en la riqueza puede ser

igualmente importante.
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Figura 15.Disimilitud composicional taxonomica. Btotal: Diversidad beta total, Brepl:

disimilitud debido al reemplazo y Brich: disimilitud debida a las diferencias en riqueza,
las barras de error indican la desviacion estandar.

Con el analisis de disimilitud composicional promedio por pares entre las elevaciones
de Btotal se obtuvo una disimilitud alrededor del 80% que permite la separacion de las
elevaciones en dos grupos: bajas e intermedias (500 a 2000 m) y altas (2500 a
3500 m) (Figura 16A lineas color rojo, color azul respectivamente), en donde
elevaciones bajas e intermedias son mas disimiles entre ellas (>60%) mientras que la

disimilitud en elevaciones altas esta por debajo del 60%.

En cuanto a la disimilitud composicional debido al reemplazo de especies, la
elevacion de 1500 m (intermedia) (Figura 16B, linea color rojo), presento una mayor

disimilitud (50%) con una separacion en dos grupos: bajas y altas elevaciones (Figura
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16B, lineas color verde y azul respectivamente) con una disimilitud de alrededor del
30%. La disimilitud debido a la riqueza muestra dos grupos; el primero de elevaciones
bajas (500 a 1500 m) donde la disimilitud composicional es menor al 15% y el segundo
de intermedias y altas (2000 a 3500 m) en donde dicha disimilitud es mayor al 20%

(Figura 16C lineas color rojo y azul respectivamente).
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Figura 16. Dendogramas de disimilitud composicional A: Btotal: beta total, B: Brepl:
disimilitud debido al reemplazo y C: Brich: disimilitud debida a las diferencias en riqueza

El escalamiento multidimensional no-métrico (NMDS) de la abundancia de las
especies por cada elevacioén, evidencié una ordenacion informativa (Figura 17; Estrés =

0.13), es decir la ordenacién proporciona una buena representacion de la variacion de
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los datos en términos de composicion, observandose una separacion entre las

elevaciones bajas (500-1000 m) intermedias (1500 — 2000 m) y altas (2500-3500 m).
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Figura 17. Analisis de escala multidimensional no métrica (NMDS) basado en el indice
de Jaccard considerando cada evento de muestreo por zona (Estrés 0.13. Sxt_500:
Subxerofitico tropical 500 m, Sxt 1000: Subxerofitico tropical 1000 m, Osa_1500:
Orobioma subandino 1500 m, Osa_ 2000: Orobioma subandino 2000 m, An_2500:
Altoandino 2500 m, An_3000: Altoandino 3000 m, P_3500: Paramo 3500 m.
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8. DISCUSION

Mediante el estudio de un gradiente de elevacion (500 a 3500 m) con 7 sitios de
muestreo en la regién Andina del departamento de Narifio, se obtuvo que la diversidad
taxondmica bajo las expresiones de las series de Hill, tendieron a seguir un patron
lineal negativo y no se detectaron cambios en la diversidad funcional a lo largo del
gradiente de elevacion. En su lugar, se detect6é una incidencia constante de cuatro
grupos funcionales. En cuanto a la disimilitud taxondmica, esta se debid principalmente
por el reemplazamiento de especies, no obstante, la contribucién de la riqueza puede
ser igualmente importante. Ademas, la riqueza de especies estuvo representada

principalmente por la familia Phylllostomidae.

8.1. Diversidad taxonémica

8.1.1. Riqueza de especies

Ramirez & Noguera, (2010) elaboraron una listado de mamiferos presentes en el
departamento de Narifio resaltando que la riqueza es aproximadamente de 76 especies
para el orden Chiroptera, basados en esta informacion, en este estudio se detecto
cerca del 43% de las especies, en donde la familia Phyllostomidae fue la mas
representativa, esto obedece a su distribucion en la region neotropical (Gardner, 2007;
Ortega, Jiménez, 2013; Ramirez-Chaves & Noguera-Urbano, 2010), ya que en esta

zona se estima que entre el 50% y 90% de las plantas del neotropico requieren de
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animales como los murciélagos para dispersar sus semillas, y la dieta de los
filostomidos se basa principalmente de plantas pioneras promoviendo asi la

regeneracion de los bosques (Ortega, Jiménez, 2013).

Al analizar en detalle las especies que componen a la familia Phyllostomidae se
logré evidenciar que hay una dominancia por especies que forrajean a nivel de
sotobosque, como los miembros de los géneros Sturnira y Carollia. En el caso de
murciélagos frugivoros que forrajean a nivel de dosel (Artibeus, Platyrrhinus), si bien
para ciertas elevaciones (bajas e intermedias) fueron dominantes, no estuvieron
presentes a lo largo del gradiente. Esto podria estar evidenciando que el recurso
disponible en cada elevacién es un factor importante en la presencia de estas. Por
ejemplo, en un estudio donde evaluaron el papel de los murciélagos frugivoros como
dispersores de semillas en un gradiente de elevacion en el cinturén arido del cafion del
Chicamocha, en la Mesa de Xéridas en Santander, encontraron que la densidad y
diversidad de animales frugivoros, cambian con la altura, pero estas variaciones no son
constantes y se pueden ver influenciadas por caracteristicas geograficas de las
regiones, grupos taxondémicos y relaciones troficas (Segura Linares, 2017). Tal como se
evidencio en nuestro estudio, los murciélagos frugivoros tienden a dominar los
ensamblajes en los bosques secos de tierras bajas y se encuentran fuertemente

asociados a temperaturas elevadas y disponibilidad de agua.

Ademas, se ha evaluado que los cambios originados por el régimen
pluviométrico marcadamente estacional en los bosques secos, influyen en la actividad
de los animales dispersores (Zelikova et al., 2008). La dispersion de semillas de plantas

pioneras por parte de murciélagos frugivoros sugiere que hay un compartimiento de
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dieta que puede estar dado por una alta disponibilidad de frutos, lo que evita la
competencia e incrementa la preferencia de estos animales por los mismos recursos
(Rios Blanco, 2010). Las especies de plantas pioneras se caracterizan por una alta
productividad con periodos de fructificacion superpuestos, lo que las convierte en un
alimento abundante y continuo. En estos casos, la abundancia de los murciélagos
frugivoros coincide con el pico de fructificacion de diferentes especies clave (e.g.
cactaceas), lo que resulta en un mayor uso del recurso frutal disponible (Lépez &

Pérez, 2003).

Por otro lado, estan las familias Vespertilionidae, Molossidae, y Moormopidae,
de entre las cuales, la ultima familia no presentaba registros para el departamento de
Narifio (Ramirez-Chaves et al., 2021), resaltando a Moormops megalophylla, lo cual,
seria el primer registro para esta zona (Municipio de Santacruz de Guachaves 2500 m
y Cumbal 3500 m), la distribucion de esta especie en Sudamérica es discontinua y en
Colombia solo se ha registrado en los departamentos de Santander, Sucre y la Guajira;
lo mas préximo al departamento de Narifio es en la provincia del Carchi en Ecuador, a
58.87 kms del registro reportado en este trabajo (Gardner, 2007). A partir de
representaciones culturales de los antiguos Narifienses (época prehispanica), Noguera
(2016), menciona que esta especie podria estar presente en los ecosistemas
narifienses y que en el presente no ha sido registrada con anterioridad debido a las
metodologias tradicionales usadas para la deteccion de murciélagos como redes de
niebla y/o trampas de arpa, las cuales, si bien son buenas para registrar especies que

forrajean a nivel de sotobosque, se convierten en una limitante para el registro de
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especies de murciélagos insectivoros que se alimentan sobre dosel o en espacios

abiertos.

De la misma forma, a partir del andlisis de pulsos de ecolocalizacién, se logré
identificar la especie Lasiurus blossevillii, la cual es un nuevo registro para el
departamento de Narifio, localizada a los 500 my 1500 m en las localidades de
Sotomayor y Samaniego respectivamente, lo cual indica que se amplia sus rangos de
distribucion a lo largo de la region Andina para el departamento de Narifio. Por lo
anterior, es necesario complementar los muestreos con el andlisis de los pulsos de
ecolocalizacién, como base para la identificacién taxondémica y de esta forma tener una
informacion mas acertada de lo que se encuentra en la zona de estudio (Arévalo-

Cortes, et al. In Rev.).

Por otro lado, la especie Lasiurus blossevillii también es nuevo registro (Arévalo-
Cortes, enviado para publicacidon). En este estudio a partir del analisis de los pulsos de
ecolocalizacion también se logro localizar a esta especie a los 500 my 1500 m en las
localidades de Sotomayor y Samaniego respectivamente, lo cual indica que se amplia
sus rangos de distribucién a lo largo de la regién Andina para el departamento de
Narifio. Por lo anterior, es necesario complementar los muestreos con el analisis de los
pulsos de ecolocalizacion, como base para la identificacion taxonémica y de esta forma
tener una informacién mas acertada de lo que se encuentra en la zona de estudio

(Arévalo-Cortes, et al. In Rev.).
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8.1.2. Diversidad en numero efectivo de especies segun la aproximacién de la

serie de Hill

La diversidad taxon6mica expresada bajo la serie de Hill evidencié que son las
elevaciones bajas (500 y 1000 m) las que presentan una mayor diversidad, estos
resultados son acordes con lo obtenido en la region tropical (Graham, 1983; Medellin &
Ceballos, 1993; Navarro Lopez & Ledn Paniagua, 1995; Patterson et al., 1996), en
donde, factores como la temperatura podrian estar limitando la distribucion de especies
en elevaciones por encima de los 2500 m, ya que a medida que se asciende en
elevacion, la temperatura disminuye y se incrementan costos de termorregulacion
también disminuyen la productividad primaria y la heterogeneidad de habitat, lo cual se
traduce en menor alimento y sitios de refugio disponibles, restringiéndose el
movimiento ascendente de muchas de las especies propias de las tierras bajas
tropicales como A. lituratus, A. jamaicensis D. anderseni, D. cinérea, P. discolor, P.
dorsalis, P. vittatus, C. brevicauda, C. perspicillata (Graham, 1983; Patterson et al.,
1996), tal como se evidencio en nuestro estudio sugiriendo que los factores abidticos y
bidticos son determinantes a la hora ofrecer una mayor disponibilidad y diversidad de
recursos alimentarios, particularmente para las especies insectivoras, frugivoras y

omnivoras.

8.1.3. Abundancia
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El ensamblaje de murciélagos a lo largo del gradiente de elevacion vario en la
abundancia, siendo la elevacion de 500 m la que presento el valor mas alto;
probablemente sea el resultado de una mayor disponibilidad de alimento (Grindal &
Brigham, 1999) como resultado de temperaturas mas altas y la disponibilidad de agua,
que facilitan el crecimiento y desarrollo tanto de frutos como de algunos insectos
voladores (Grindal et al., 1999). Por otro lado, la abundancia mas baja se registré a los
2000 m. la diferencia de abundancia de murciélagos entre los 500 y 2000 m puede ser
explicada por diferentes factores como el estado de la cobertura vegetal y no por la
elevacion. El sitio de muestreo a los 2000 m ubicada el municipio de Tuquerres, ha
sufrido cambios histéricos en su cobertura natural y modificaciones en la textura y
densidad del suelo para la implementacién de cultivos rotativos, ganaderia, tala de
madera y asentamiento humano (Arteaga & Burbano, 2018). Este tipo de actividades
podrian haber provocado que los murciélagos respondan de manera negativa a
disturbios como la fragmentacion y transformacion de los hébitats naturales (Grindal &
Brigham, 1999), por tanto estos resultados irian en contra de los patrones reportados
en donde la abundancia es inversamente proporcional con respecto a la elevacion

(Lomolino, 2001; Rahbek, 1995).

A partir de las curvas rango - abundancia se evidencia la presencia de especies
caracteristicas de las diferentes elevaciones. Las especies abundantes tienden a jugar
un papel importante en la funcionalidad del ecosistema. Sin embargo, especies poco
abundantes, como A. peruana, A. latidens, A. cadenai, D. anderseni, D.cinerea, E.
hartii, R. io y M. megalophylla cumplen funciones primordiales como polinizadores,

dispersores de semillas y regular poblaciones de insectos. No obstante, estas especies
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poco abundantes o raras (con distribucién restringida o vinculadas a un habitat
especifico) son mas susceptibles a la perturbacion del habitat y a la extincion local
(Turner, 1996). Los murciélagos del gremio insectivoro (E. fuscus, E. brasiliensis, L.
blossevillii , M. oxyotus, T. brasiliensis, M. molossus y P. centralis) en elevaciones bajas
(500 y 1000 m) y altas (3000 y 3500 m) fueron dominantes; esto podria deberse a que
la riqueza de murciélagos principalmente insectivoros, se incrementa con la presencia
de cuerpos de agua (Grindal et al., 1999). Segun Janzen, (2015) en las montafias
tropicales generalmente experimentan una menor variacion estacional de temperatura,
lo cual indica que existe una mayor estratificacion térmica a lo largo de los gradientes
de elevacion y es esta estratificacion la que selecciona organismos con tolerancias
térmicas mas estrechas en las montafias, esto estaria explicando el por qué algunas

especies presentan una dispersion reducida en pasos de alta (y baja) elevacion.

Por otro lado, la abundancia de murciélagos insectivoros puede responder a la
técnica de muestreo utilizada a partir del analisis de los pulsos de ecolocalizacion, dado
gue este ha sido uno de los métodos complementarios para registrar especies que son
dificil de capturar a partir de redes de niebla dispuestas en sotobosque y/o dosel,
ademas se ha evidenciado que el uso de esta herramienta incrementa en un 40% el

listado de especies registradas (Pech-Canche et al., 2010).

8.2. Diversidad Funcional

La diversidad funcional analizada a partir de la riqueza funcional (FRic) en donde

los valores mas bajos (2000 m), indica que los quirdpteros no explotan todos los
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recursos disponibles en el area (Mogro, 2020), esto se relaciona con la ausencia de
especies y la redundancia funcional que ofrece un grupo especifico de especies (A.
lituratus, S.ludovici, S. bogotensis C. brevicauda, T. brasiliensis ) que pueden suplir los
servicios ecosistémicos de otras y se adaptan facilmente a los cambios (Garcia-
Morales et al., 2016), especialmente ocasionados por intervencion antropica tal como
se registrd en este sitio de muestreo (Pueranquer, Tuquerres); ademas, a esta
elevacion (2000 m) se presentaron especies en su mayoria frugivoros de sotobosque,
los cuales se alimentan de las plantas pioneras, explotando estos recursos con mayor

incidencia, reduciendo la productividad ecosistémica (Gongalves et al., 2017).

En cuanto al indice de dispersion funcional (FDisp) los resultados indican una
distribucion mas amplia de especies en el espacio funcional, con mas individuos
ocupando los margenes del espacio funcional en relacion con su centroide (Laliberte &
Legendre, 2010). Los valores de FDis fueron mas altos en elevaciones intermedias
(1500 m), lo que sugiere que las especies de murciélagos que habitan a esta elevacion
exhiben una particién de recursos mas fuerte y explotan los recursos disponibles de
diferentes maneras (e.g., gremios tréficos, patrones de forrajeo, actividad nocturna).
Por el contrario, los valores de equitabilidad funcional (FEve) fueron mas bajos a una
elevacion de 3000 m, lo que indica que en esos conjuntos algunas partes del espacio
del nicho, aunque ocupadas, estan poco utilizadas (Villéger et al., 2008). En
consecuencia, cuando los valores de FEve son mas altos (2000 m), se maximiza el uso
de recursos, mientras que una reduccién en estos valores significa que algunos

recursos estan disponibles para ser utilizados.
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A la elevacion de 500 m se presentaron los valores de divergencia funcional
(FDiv) més altos, lo cual implica que existe diferenciacion entre los nichos y
coexistencia entre las especies por los recursos (Mouchet et al., 2010; Ramirez-Mejia,
2017), lo cual contribuye a mejorar el funcionamiento del ecosistema al emplear de

manera equitativa los recursos.

Los resultados obtenidos a partir de los indices multidimensionales de la
diversidad funcional permiten dar a conocer que localidades como Pueranquer,
Taquerres (2000 m) o El Espino (3000 m), presentan una notoria disminucion de
poblaciones de murciélagos, a raiz que existen diferentes amenazas que afectan a este
grupo, como la pérdida del habitat natural, el conflicto entre los humanos y los
murciélagos por las enfermedades zoonaticas; el uso intensivo de agrotoxicos que son
nocivos cuando los murciélagos consumen estos alimentos (Burneo et al., 2015). Por
otro lado, ecosistemas de bosque seco, son lugares potenciales para la conservacion
de murciélagos, ya que las presiones antropicas son moderadas y pueden ser

controladas priorizando este tipo de ecosistemas (Moncada Rasmussen et al., 2020).

8.3. Evaluacién de larelacion diversidad taxondmica — elevacion

A partir del analisis de la relacion diversidad taxonémica — elevacion se obtuvo
un patrén lineal negativo. Este resultado contrasta con el patron esperado, en donde se
planted que la diversidad taxonémica alcanza su maximo en elevaciones intermedias
(Rahbek, 2005). El patrén encontrado (lineal negativo) en este estudio, por lo general
ha sido explicado por el area, es decir, el area de ocupacién de una especie disminuye

rapidamente al aumentar la elevaciéon (Jones et al., 2003; Lomolino, 2001).
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Por otro lado, existen diferentes mecanismos como las tasas de especiacion,
extincion o colonizacion que pueden varian con las condiciones ambientales a lo largo
de los gradientes de elevacion, lo que hace que varie el nimero de especies que
podrian ocurrir en cualquier punto a lo largo del gradiente. El patron registrado en este
estudio podria estar respondiendo a la tasa de diversificacion de linajes (el equilibrio de
especiacion y extincion) y el tiempo que los linajes han persistido en una parte del

gradiente (Wiens et al., 2007).

La colonizacion puede influir en los patrones de riqueza de especies, porque Si
las especies colonizadoras se adaptan a las condiciones en una parte particular del
gradiente, entonces es mas probable que se establezcan y se diversifiquen
potencialmente en estas condiciones (Donoghue, 2008). Nuestros resultados son
acordes con el modelo de colonizacion vertical propuesto por Escobar et al., (2005) en
donde se indica que los linajes en las montafias se originan principalmente a partir de
elementos que habitan areas de tierras bajas adyacentes en la misma latitud, y son las
condiciones ambientales a través de las montafias las que limitan su dispersion a las
tierras altas, lo que significa que los filtros ecologicos juegan un papel importante en la
region Andina; la disminucion acelerada de la riqueza de murciélagos con el aumento
de la elevacion se debe en gran parte a la rapida pérdida de especies que ocupan solo
las elevaciones bajas e intermedias de la montafa (por debajo de 2500 m) como por

ejemplo especies de los géneros Artibeus y Carollia.
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8.4. Evaluaciéon delarelacion diversidad funcional — elevacion

Los patrones de diversidad funcional pueden ser afectados por dos fuerzas i) el filtrado
ambiental, es decir que existe una tolerancia al estrés, lo cual permite que la similitud de
especies aumente a través de restricciones abidticas (Cornwell et al., 2006; Weiher &
Kedd, 1995),y ii) las interacciones competitivas, esto implica la particion de nicho
limitando de esta forma la similitud entre especies coexistentes (Chesson, 2000;
Macarthur & Levins, 2008). Con base en estos supuestos, una expectativa generalizada
es que la diversidad funcional, es baja en regiones de fuerte estrés abidtico y aumente
en regiones donde las interacciones competitivas son relativamente mas fuertes (Weiher
& Kedd, 1995). Por otro lado, si el filtrado ambiental es el mecanismo predominante que
estructura un ensamblaje local y los rasgos funcionales se conservan en la filogenia,
entonces se prevé que coexistan especies estrechamente relacionadas con rasgos
similares. Por el contrario, las interacciones bidticas, incluida la competencia o la
dependencia de la diversidad negativa mediada por el enemigo, deberian dar como
resultado la coexistencia de especies no relacionadas (Emerson y Gillespie 2008,

Cavender-Bares et al.2009).

En este estudio la diversidad funcional permanecié constante a lo largo del gradiente
de elevacion, este puede ser un fendbmeno comudn, ya que se han observado pocos
cambios en la diversidad funcional a lo largo de los gradientes ambientales para una
variedad de ensamblajes como por ejemplo en plantas (Mason et al., 2007; Spasojevic
& Suding, 2012). Para el caso particular de murciélagos se ha determinado que dentro
de una misma ecorregion los valores de diversidad funcional son similares. Esto fue

particularmente evidente entre los sitios de los Yungas bolivianos, lo que sugiere una
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estructura funcional convergente en las regiones montafiosas (Aguirre et al., 2016). Otra
de la explicacion es la coexistencia entre especies, lo cual estaria mostrando una
particion del nicho o adaptacion de cada una a una seccion de aprovechamiento 6ptimo

de los recursos (Chesson, 2000).

Todos los atributos de la dieta y la estrategia de forrajeo presentes a 500 m (bosque
seco) también estaban presentes en el limite superior 3500 (paramo), lo que confirma
que la diversidad funcional basada en estos rasgos funcionales no aumenté debido a la
adicion de nuevos atributos funcionales. La variacién en las proporciones de los atributos
de la dieta o la estrategia de alimentacion sugiere que el aumento de la competencia
interespecifica reduce el nimero de especies funcionalmente redundantes. Cabe resaltar
gue ensamblajes de murciélagos en cada estacion de muestreo fueron dominadas por
especies tanto frugivoras como insectivoras que forrajean sobre dosel y/o sotobosque,
esto genera proporciones mas uniformes de atributos de dieta o estrategias de

alimentacion a lo largo del gradiente de elevacion (Soriano, 2000).

Por otro lado, (Graham, 1983; Kalko, 1998; Patterson et al., 1996) indica que los
diferentes grupos funcionales de murciélagos no disminuyen proporcionalmente con el
gradiente, tal como se evidencio en nuestro estudio a lo largo del gradiente se presento
una uniformidad en dietas y patrones de forrajeo, solo a elevaciones intermedias como
2000 m (Pueranquer, Tuquerres) mostro una baja abundancia y la dominancia se
presenté en especies frugivoras, esto estaria confirmando que a esta elevacion se
presenté una mayor intervencion de tipo antropica (Gonzalez et al., 2002) y métodos
complementarios como la deteccidn acustica permitieron ademas de detectar especies,

identificar nuevos caracteres funcionales que pueden ampliar la comprension de la
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dimensionalidad funcional tal como lo evidencio Soriano (2000), en donde afirma que
existen limitaciones metodoldgicas por lo que la mayoria de las especies de las familia
Molossidae, Emballonuridae y Vespertilionidae que desarrollan su actividad por encima
de dosel (Fleming et al., 1972; Voss & Emmons, 1996), en su mayoria no son detectados
lo que genera que su representatividad y caracteres funcionales en los muestreos sea

baja o nula.

8.5. Disimilitud composicional taxonémica

En general cuando la capacidad de dispersion es limitada, la diversidad beta tiende a
ser alta. Por ejemplo, entre los vertebrados terrestres, la diversidad beta mas baja ocurre
en las aves, esto se debe a que tienen la mayor vagilidad. En el caso de los mamiferos
presentan valores intermedios de diversidad beta, y los anfibios tienen los valores mas
altos, debido a su limitada capacidad de dispersion (Dobrovolski et al., 2012; Koleff et al.,
2008). En este estudio la diversidad beta es alta, contrariamente a los resultados de
varios estudios de vertebrados terrestres que informan una mayor diversidad beta en
organismos con baja capacidad de dispersion (Dobrovolski et al., 2012; Keil et al., 2012;
Koleff et al., 2008; Mac Nally et al., 2004), se demostro que los murciélagos tienen una
alta diversidad beta. Por lo tanto, la capacidad de dispersion no parece ser un
determinante para explicar estos resultados. No obstante, la historia biogeogréfica juega
un papel crucial en los patrones de diversidad beta, por ejemplo, la variacion en la
diversidad beta puede resultar de las fluctuaciones de temperatura durante los eventos
de glaciacién y los correspondientes procesos de extincion y colonizacion (Baselga,

2010; Baselga et al., 2012; Dobrovolski et al., 2012).
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En cuanto a la disimilitud total se explicé principalmente por el reemplazo; aunque las
diferencias en la riqueza present6 una contribucibn mas baja puede ser igualmente
importante, por lo cual, la disimilitud de especies se deriva claramente tanto del
reemplazamiento de especies como de las diferencias de riqueza, estos resultados
también podrian ser explicados con la historia biogeogréfica del departamento de Narifio,
ya que el levantamiento de los Andes junto a la actividad volcanica constante, y los
cambios climaticos ocurridos por ciclos interglaciares, han impulsado la especiacién y la
dinamica en la distribuciéon de muchas especies presente hoy en Narifio (Noguera-
Urbano, 2016). En los pasados 2 Ma la elevacion de los Andes no ha sufrido cambios
importantes, por lo cual las especies de mamiferos que habitan hoy estan adaptadas a
hébitats particulares y diversificados en evolucién conjunta de la geoldgica, topografica
y clima de la zona (Gregory-Wodzicki, 2000). Es posible que la especiacion y la
capacidad de dispersion de los vertebrados en la region obstaculizaran el ensamblaje de
faunas anidadas hasta cierto punto y, por lo tanto, la disimilitud debida a las diferencias
de riqueza no es demasiado alta. Esto es bastante diferente de los patrones reportados
para el norte de Europa y América del Norte, donde la glaciacion causo6 los fenébmenos
de extincion y colonizacion, influyendo en la estructura de las actuales faunas de

escarabajos y vertebrados (Baselga, 2010; Dobrovolski et al., 2012).

Por otro lado, analizando cada una de las bandas altitudinales se evidencia que el
recambio de especies disminuye y el anidamiento de especies aumenta con la elevacion;
esto se puede deber a la sensibilidad sustancial de las especies de murciélagos a la
temperatura, lo cual, esta asociado a los cambios climaticos ocurridos por ciclos

interglaciares del Pleistoceno (Benavides et al., 2010). Esto posiblemente influyé en las
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altas tasas de diversificacion en las poblaciones de mamiferos (Noguera-Urbano, 2016)
el retroceso de los glaciares crearia un fuerte patron de anidamiento para ciertas
especies con una baja dispersidbn. En contraste, elevaciones bajas habrian
experimentado un cambio climatico menos dramatico, un hecho que habria favorecido la
persistencia a largo plazo de los ensamblajes. Por lo tanto, los conjuntos de especies en
elevaciones bajas serian mas antiguos que los conjuntos en las regiones de elevaciones
altas (Hawkins et al., 2006), patrén que esta de acuerdo con la hipétesis de la “estabilidad
climatica” (Pianka, 1966). Se esperaria que el recambio de especies fuera mayor en
areas con ensamblajes mas antiguos porgue los eventos de especiacién se acumulan
con el tiempo. Esta acumulacion daria lugar a nuevas especies con rangos mas
pequefos que las especies ancestrales porque los procesos evolutivos (es decir, eventos
de especiacion y extincion) adquieren relevancia como impulsores de la composicion del

ensamblaje con el tiempo (Pianka, 1966).
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9. Conclusiones

La diversidad taxondmica bajo las expresiones de las series de Hill (para q igual
a 0,1y 2) presentd los mayores valores en elevaciones bajas, sugiriendo que los
factores abidticos y bi6ticos son determinantes a la hora ofrecer una mayor
disponibilidad y diversidad de recursos alimentarios, particularmente para las

especies insectivoras, frugivoras y omnivoras.

La riqueza de especies a lo largo del gradiente de elevacion en la region Andina
del sur occidente colombiano presenté una dominancia de la familia Phylllostomidae,
esto obedeciendo a su distribucion en la region neotropical. Por otro lado, para la
familia Moormopidae, no se habian registrado especies para el departamento de
Narifio, resaltando a Moormops megalophylla, siendo este el primer registré para esta
zona en elevaciones altas (Santacruz de Guachaves, 2500 m y Cumbal, 3500 m),

registrado a través de herramientas acusticas.

El ensamblaje de murciélagos a lo largo del gradiente de elevacion varié en la
abundancia con el mayor porcentaje en la elevacién de 500 m; probablemente sea el
resultado de una mayor disponibilidad de alimento como resultado de temperaturas
mas altas y del agua, que facilitan el crecimiento y desarrollo tanto de frutos como de
algunos insectos voladores por otro lado, especies poco abundantes, como las
especies A. peruana, A. latidens, A. cadenai, D. anderseni, D.cinerea, E. hartii, R.i0 y
M. megalophylla cumplen funciones primordiales como polinizadores, dispersores de

semillas y regular poblaciones de insectos. No obstante, estas especies poco
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abundantes o raras (con distribucion restringida o vinculadas a un habitat especifico)

son mas susceptibles a la perturbacion del habitat y a la extincion local.

La diversidad funcional explicada a partir de los indices multidimensionales como
riqueza funcional y divergencia funcional a una elevacion de 500 m presento los valores
mas altos, por el contrario, la dispersién funcional fue alta a los 1500 my la
equitatividad funcional fue mayor a los 2000 m. Por otro lado, los rasgos funcionales
gue explican la mayor variacion de los datos (93.89 %) son la envergadura, cola,
longitud mayor del craneo, longitud cabeza — cuerpo, cola, calcaneo y antebrazo. En la
matriz de distancia se evidenciaron cuatro grupos los cuales estuvieron asociados al

gremio al que pertenece y a la forma de utilizacién del recurso.

El comportamiento de la diversidad taxonémica de especies de murciélagos a lo
largo del gradiente en los Andes del departamento de Narifio, exhibe un patrén lineal
negativo, es decir la riqueza es decreciente a medida que incrementa la elevacion. Este
resultado sigue el modelo de colonizacion vertical, en donde factores como la
temperatura y la disponibilidad de agua, explican una gran cantidad de variacién en la

rigueza de especies de murciélagos.

La relacion entre la diversidad funcional y la elevacion no present6 ninguna relacion,
es decir no fue significativamente diferente de la expectativa nula; esto estaria explicado
por la estructura funcional convergente en las regiones montafiosas o la coexistencia
entre especies, lo cual estaria mostrando que hubo una fuerte competencia que permeé
la exclusidon competitiva dando esa particién del nicho o adaptacién de cada una a una

seccion de aprovechamiento optimo de los recursos.
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La disimilitud taxondmica fue explicada por el reemplazamiento de especies, no
obstante, la contribucion de la riqgueza puede ser igualmente importante. Asi mismo, la
Btotal fue alta para los murciélagos, y esto se explica tanto por la disimilitud debida a
las diferencias de riqueza como por la disimilitud derivada del recambio de
especies. Estos resultados se relacionan historia biogeografica del departamento de
Narifio ya que el levantamiento de los Andes junto a la actividad volcanica constate, y
los cambios climéticos ocurridos por ciclos interglaciares se cree han impulsado la
especiaciéon y la dinamica en la distribucion de muchas especies presente hoy en

Narifio.

El recambio de especies disminuye y el anidamiento de especies aumenta con la
elevacion lo cual puede estar relacionado con la sensibilidad sustancial de las especies
de murciélagos a la temperatura, lo cual, esta asociado a los cambios climaticos
ocurridos por ciclos interglaciares del Pleistoceno; en donde elevaciones bajas habrian
experimentado un cambio climatico menos dramatico, un hecho que habria favorecido

la persistencia a largo plazo de los ensamblajes.

13. Perspectivas de investigacion

Actualmente se carece de inventarios completos de quirépteros para la mayoria
de los sitios en la region Andina del departamento de Narifio, debido a la dificultad de
acceder a ciertas zonas y en parte al uso tradicional de las técnicas de captura
convencionales (redes de niebla). Por ello, para incrementar la eficiencia de los

inventarios se debe optimizar la metodologia de muestreo implementando una
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combinacion de métodos de registro, incluyendo distintos métodos de captura (ej.
Redes de niebla) y métodos indirectos (detectores ultrasénicos), con los cuales se

obtiene una mejor caracterizacion del ensamble de murciélagos.

Un mejor andlisis de los efectos del gradiente de elevacion sobre los
murciélagos, principalmente sobre la diversidad funcional, deberia realizarse
incluyendo una mayor cantidad de sitios de muestreo a lo largo de la region Andina, asi
mismo, es necesario determinar datos ambientales a escala fina en escalas de tiempo
evolutivas y comparar multiples transectos dentro de una regién montafiosa, asi como
multiples regiones montafiosas. con diferentes caracteristicas con el fin de evaluar la

generalidad de diferentes impulsores ce la diversidad.

La alta diversidad de mamiferos en los Andes del suroccidente colombiano y la
importancia biogeogréfica de la regiéon Andina incentivan a incrementar los estudios en
esta zona, con el fin de conocer la verdadera diversidad y los factores que rigen su
distribucion espacial, a medida que nuestra investigacion se expanda para incluir
diferentes sistemas montafiosos, predecimos que se identificard los mecanismos

generales subyacentes a los patrones de diversidad montafiosa.
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Anexo 1. Caracteristicas de los pulsos de ecolocalizacion de murciélagos en vuelo libre. Fstar: Frecuencia inicial; Fend:

15. Anexos

Frecuencia final; Fpmin: Frecuencia minima; Fpmax: Frecuencia maxima; Fpmean: Frecuencia media; Fppeak:

Frecuencia pico; Duracion: Duracion de cada pulso; Intervalo: intervalo entre pulsos; n: promedio de pulsos analizados;
SD: Desviacion estandar.

122

Altitud Especie n Fstart Fend Fpmin Fpmax Fp mean Fp peak Duracién Intervalo Arl;caI;?j:e
500 13 22.387+£2.06 15.449+1.63 16.012+1.44 24.019+2.70 18.456+1.58 18.452+1.57 0.00315%0.002 0.113+0.19 6.938+£1.28
1000 6 23.402+1.34 15.592+2.49 15.693+0.93 24.033+1.55 18.953+1.42 18.981+1.44 0.00236+0.0005 0.112+0.004 8.097+1.03
1500 11 24.100+£2.42 14.924+1.66 16.320+1.70 24.174+1.62 18.882+1.71 18.933+1.66 0.00285+0.0009 0.0625+0.001 9.183£1.22
2000 T. brasiliensis 22.438+0.72 13.167+0.88 14.320+1.23 23.000£1.06 17.475+0.44 17.468+0.45 0.0036+0.006 0.051+0.009 9.270+1.45
2500 22.215+£1.23 13.225+0.83 14.084+1.37 23.213+0.90 17.254+0.56 17.365+0.62 0.0035+0.0005 0.0544+0.01 8.989+1.26
3000 49 22.268+1.16 13.396+1.29 14.192+0.91 23.670+1.00 17.483+0.85 17.487+0.84 0.00326+0.001 0.04524+0.008 8.892+1.60
3500 15 26.322+1.34 16.176+0.90 16.842+1.22 26.003+0.93 20.499+1.02 20.427+0.99 0.003+0.0006 0.0352+0.01  10.388+1.56
500 M | 24 26.322+1.34 16.176+0.90 16.843+1.22 26.003+0.93 20.499+1.02 20.426+0.99 0.003+0.0006 0.0352+0.01  10.388+1.56
. molossus
1500 2 20.155+4.14 30.027+£2.79 21.840+3.28 28.400+1.92 25.255+2.13 25.237+1.90 0.0029+0.001 0.0315+0.005 9.872+1.35
1500 M. nigricans 6 41.058+0.81 67.749+5.19 42.107+0.56 51.653+0.69 46.635£1.33 45.177+0.82 0.0010+0.0001 0.017+0.005 26.691+4.58
500 39 22.457+1.77 43.939+3.03 26.396%+1.46 39.623+2.27 32.898+2.75 31.740+3.06 0.0015+0.0005 0.015+0.003 21.482+2.64
1000 29 21.966+2.36 44.259+2.76 25.899+1.32 40.217+0.84 33.885+3.04 33.721+2.76 0.0011+0.0004 0.0128+0.004 22.217+1.12
1500 E. brasiliensi 23.245+2.97 42.417+0.62 27.667+1.25 39.193+0.98 33.828+4.15 33.851+4.47 0.00093+0.0002 0.0110+0.0025 20.838+3.84
. brasiliensis
2500 31 18.188+1.26 54.466+7.73 18.377+1.93 29.964+1.30 24.520+2.07 22.822+1.21 0.00160+0.0003 0.0159+0.004 36.277+7.22
3000 10 18.366+0.78 42.798+5.6 19.067+0.90 31.664+1.76 22.084+3.06 21.979+0.42 0.0017+0.0002  0.022+0.008  24.432+5.89
3500 9 24.382+1.06 63.562+7.63 25.733+0.97 39.413+1.19 33.058+1.35 31.835+1.52 0.00093+0.0018 0.012+0.0008 39.180+7.38
500 E. fuscus 6 27.411+2.02 59.262+2.11 37.320+1.89 49.573+4.18 46.452+2.03 46.421+4.24 0.00054+0.0005 0.0181+0.008 31.850+1.98
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30.793+2.98
46.386+8.38
47.777+1.07
33.040+1.42
12.721+3.05
22.589+2.01

57.947+6.12

33.177+1.08
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8.073+1.35

7.317+0.73

22.408+3.03




Anexo 2. Resultados Andlisis de Componentes Principales para las 33 especies de murciélagos registradas en este
estudio en donde los primeros componentes resaltados en negrita explican la mayor parte de la varianza de los datos.

PC Eigenvalue % variance

1 7856.42 93.897

2 343.901 4.1102

3 79.571 0.951

4 26.2296 0.31349

5 21.4685 0.25658

6 12.4132 0.14836

7 9.80366 0.11717

8 6.15875 0.073607

9 2.99348 0.035777
10 2.74644 0.032824
11 2.15217 0.025722
12 1.39176 0.016634
13 0.689735 0.0082435
14 0.430791 0.0051487
15 0.287665 0.0034381
16 0.220598 0.0026365
17 0.137154  0.0016392
18 0.0352282 0.00042103
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Anexo 3. Tabla de pesos de los componentes. Valores en negrita presentan un peso alto para explicar ese componente

PC1 PC 2
HN 0.039019 -0.15459
OR 0.012046  0.019775



Anexo 4. Rasgos funcionales utilizados para la construccién del dendograma. Comp. 1y 2 son los valores de los

M3-M3

TR
AB
TB
LP
CAL
CO
LCC
ENV
LMC
LCB
AZ
ACC
AM
CP

LHM

-0.0026684 -0.042432
0.089807 0.26865
0.00065202 -0.04039
0.0038149 -0.017142
-0.024864 0.20805
-0.091655 0.85205
0.080682 0.35245
0.98468 0.040699
0.05245 -0.044223
0.03229 -0.028625
0.018098 -0.023635
0.012865 -0.012647
0.018888 0.00058516
0.0057965 -0.026538
0.017003  0.021398
0.012666 0.0011048

componentes principales obtenidos del PCA
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Insectivoros

Insectivoros Insectivoros . aéreos espacios Omnivoros . Nectarivoros
. . ; ; Frugivoros ; Frugivoros de ;
Especies aereos espacios aéreos de altamente espacios espacios Comp.1 Comp.2
A del dosel sotobosque
despejados sotobosque desordenados cerrados cerrados
A. latidens 0 0 0 0 0 0 1 8.509.337 13.384.813
A. peruana 0 0 0 0 0 0 1 28.722.760 11.498.411
A. cadenai 0 0 0 0 0 0 1 -24.362.293 12.089.708
A. jamaicensis 0 0 1 0 0 0 0 184.205.529 -9.200.082



A. lituratus
C. brevicauda
C. perspicillata
D. anderseni

D. cinerea

E. hartii

E. fuscus

E. brasiliensis

L. blosevillii

M.
megalophyilla

M. bondae
M. Molossus
M. sinaloe
M. nigricans
M. oxyotus
P. centralis
P. discolor
P. dorsalis
P. matapalensis
P. vittatus
R.io
S. bogotensis
S. erythromos
S. tildae
S. ludovici
S. luisi
S. bidens
S. koopmanhilli

T. brasiliensis
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185.398.837
17.391.619
21.274.736
-3.165.390

-22.889.088
2.258.282
-39.347.361
-30.795.173
-36.471.792
-27.765.340
-34.349.136
-28.361.686
-43.128.533
-268.100.839
-16.138.179

-113.931.196
74.966.750
89.385.527
12.224.013
72.788.046

-200.451.701

5.719.528
7.702.886
-1.329.069
23.835.344
158.078.697
17.823.019
16.175.325
-35.873.460
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-8.680.345
7.333.951
5.686.998

17.641.031
18.109.180
15.159.992

-40.399.232

-27.160.182

-16.982.573

-18.623.430

-22.071.498

-18.517.703

-37.081.254

32.646.744

-20.224.590

-27.509.800
-1.922.363
3.889.068

16.054.321
4.856.718
7.437.110

15.197.580

14.900.603

15.191.315

14.087.333
8.573.857

14.380.619

15.496.719

-15.243.019
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Anexo 5. Fotografias de quirdpteros registrados en un gradiente altitudinal de los 500 los 3500 m en un gradiente
altitudinal en el suroccidente colombiano

Dermanura anderseni Sturnira bidens

Platyrrhinus vittatus Sturnira luisi Sturnira tildae
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Sturnira ludovici Sturnira bidens

Sturnira koopmanbhilli Sturnira bogotensis Phyllostomus discolor
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Anoura latidens

Enchisthenes hartii Artibeus lituratus Platyrrhinus dorsalis
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Carollia brevicauda

Promops centralis Rhogueessa io Myotis oxyotus



