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1. Introduccion
1.1 Nicho Ecoldgico, Modelos de Nicho Ecologico y Modelos de Distribucion

de Especies

El nicho ecoldgico es un concepto central en ecologia y evolucion, el cual ha sido
definido por diversos autores desde las primeras décadas del siglo XX (Grinnell 1917; Elton
1927). Una de las definiciones més aceptadas actualmente es la de Hutchinson (1957) quien
lo describe como el hipervolumen de n-dimensiones, donde cada dimension es uno de los
diferentes factores bidticos (variables biondmicas) y abidticos (variables scenopoéticas) que
permiten a una especie tener tasas de crecimiento positivas en un lugar determinado. Al
conceptualizar el nicho ecoldgico de una especie, es importante hacer la distincién entre el
nicho fundamental y el nicho realizado; el primero describe el conjunto de variables abidticas
que permiten a una especie persistir, mientras que el segundo describe las condiciones en las
que una especie persiste a pesar de la presencia de otras especies (competencia, depredacion
o enfermedades) y de sus condiciones fisiolégicas como su capacidad de dispersion
(Hutchinson 1957; Soberon y Peterson 2005).

El concepto de Hutchinson otorgo caracteristicas matematicas y geométricas al nicho,
y junto al avance tecnoldgico (p. ej. La digitalizacién de los datos, el progreso de las
computadoras o los Sistemas de Informacion Geogréficos) fue posible el desarrollo de
herramientas que facilitaron la generacion y el analisis de los modelos de nicho ecoldgico
(MNE), que combinan la informaciéon de la distribucién conocida de una especie (registros
de presencia), con coberturas climéticas en formato réster (p. ej. Hijmans et al. 2005) para
caracterizar el nicho de una especie. Considerando la dualidad de Hutchinson (Hutchinson
1957; Colwell y Rangel 2009), es posible generar los modelos de distribucidn de especies
(MDE) a partir de los MNE, la principal diferencia entre los MNE y los MDE es que los
primeros son un conjunto de vectores en un espacio ambiental (E), mientras que el segundo
son subconjuntos de dichos vectores representados en el espacio geografico (G), la dualidad
de Hutchinson permite pasar de manera reciproca de un espacio ecoldgico a un espacio
geografico, con la condicion de que debe existir una relacion 1:1 entre E y G, es decir, que
todos los puntos de E estén representados en G y viceversa (Soberon et al. 2017).

En los ultimos afos, se han desarrollado diversos algoritmos que modelan el nicho

ecologico de las especies, los cuales se concentran en el analisis de las variables climaticas



(Soberén y Peterson 2005). Algunos ejemplos son BIOCLIM (Busby 1991), GARP
Modelling System (Genetic Algorithm of Rule-set Prediction; Stockwell y Peters 1999) y
Maxent (Phillips et al. 2006), siendo este ltimo el mé&s utilizado en la época reciente debido
al desemperio predictivo superior en relacion con otros algoritmos (Elith et al 2006; Phillips
et al. 2017). Las variables abidticas son la base para predecir la distribucidn de las especies,
sin embargo, no son los Unicos factores que se toman en cuenta a la hora de modelar la
distribucion. Soberdn y Peterson (2005) proponen tres factores a considerar al momento de
modelar el nicho, los cuales son los factores abidticos (p. ej. temperatura, precipitacion), los
biodticos (p. ej. competencia, depredacion) y la movilidad, la cual se refiere a la capacidad
que tienen las especies de explorar un espacio geografico en un periodo relevante de tiempo.

El conjunto de los tres factores es lo que se conoce como diagrama BAM (bidtico,
abiotico y movilidad). Visto de otro modo, los factores abioticos representan las tolerancias
climaticas de la especie por lo tanto de hace inferencia al concepto de nicho fundamental, el
cual puede incluir combinaciones de variables abioticas que, para el periodo de estudio no
estan disponibles en G, sin embargo, no quiere decir que la especie no tolere esas
condiciones, por lo que se ha propuesto un tercer concepto, el llamado nicho existente o nicho
fundamental existente, el cual se refiere a la fraccion del nicho fundamental que se encuentra
disponible en la geografia en un tiempo dado (Jackson y Overpeck 2000; Soberdn et al.
2017). Por otra parte, la interseccion Gl contiene las condiciones bidticas y abioticas en las
gue una especie puede persistir, pero estas regiones no han sido accesibles para la especie
(falta de “Movilidad”), por lo que la interseccion de los tres factores (GO) representaria el
concepto de nicho realizado (Figura 1).

Los MNE tienen diversas aplicaciones en la conservacion biol6gica, por ejemplo, se
han utilizado para predecir los posibles riesgos de las invasiones bioldgicas (Peterson 2003;
Liu et al. 2020), para ayudar a detectar zonas de alta riqueza de especies (Wiens y Donoghue
2004; Thuiller et al. 2006), para detectar tasas de especiacion o extincion (Warren et al. 2008;
Sexton et al. 2017), para dilucidar los mecanismos de especiacion simpatrica o alopatrica
(Peterson et al. 1999; Peterson y Holt 2003) o incluso para detectar los patrones de
distribucion de la biodiversidad a nivel global (Wiens y Graham 2005; Rolland et al. 2018).

También si se modela la distribucidn de las especies en diferentes escenarios temporales



(pasados o futuros), es posible evaluar los efectos que el cambio climético tiene sobre las

especies (Martinez-Meyer y Peterson 2006).

>

Figura 1 Diagrama BAM editado de Soberdn y Peterson (2005). EL recuadro G representa al espacio geogréfico; el circulo
B se refiere a los factores bidticos; el circulo A indica los factores abi6ticos, el circulo M representa la movilidad; la
interseccion de los tres (Go) es el lugar que efectivamente habita la especie; Gi contiene los factores tanto bidticos como
abidticos que necesita la especie, sin embargo, no ha sido explorado por la especie.

1.2 Conservadurismo de nicho.

Modelar el nicho de las especies en diferentes escenarios espaciales y temporales, no
seria posible si las tasas de cambio del nicho ecoldgico fueran relativamente rapidas, es decir,
si los nichos de las especies cambiaran en cortos periodos de tiempo (Wiens et al. 2010). Por
lo anterior, se ha propuesto el concepto del conservadurismo de nicho, el cual supone que el
nicho de las especies se conserva por periodos extensos de tiempo, este concepto es
fundamental para poder modelar el nicho y la distribucion de diferentes especies (Wiens y
Graham 2005). El conservadurismo de nicho establece que existe una tendencia por parte de
las especies por conservar muchos aspectos del nicho por periodos de tiempo muy extensos,
y en diferentes escalas espaciales, temporales y filogenéticas (Ricklefs y Latham 1992;
Peterson et al. 1999; Prinzing et al. 2001; Wiens y Graham 2005).

El conservadurismo de nicho parte de la hipotesis del modelo de especiacion
alopatrica, que nos dice que entre las especies existe una tendencia general por mantenerse

en areas ecologicamente similares a las que ocupaba la especie ancestral, lo cual se conoce

3



como conservadurismo filogenético de nicho (Peterson et al. 1999). Gracias a la dualidad de
Hutchinson, es posible evaluar el conservadurismo de nicho, primero midiendo el sobrelape
de nicho utilizando los espacios E y G (Broennimann et al 2012) y su relacién con las
distancias filogenéticas entre las especies de interés (Wiens et al. 2010).

Es mas probable que las especies filogenéticamente cercanas habiten ambientes que
tengan alguna similitud, asi, en cierta medida los nichos se estan conservando (Peterson et
al. 1999). Sin embargo, los nichos tampoco pueden conservarse indefinidamente, ya que
pocas especies hermanas pueden compartir nichos completamente idénticos o equivalentes
(Wiens y Graham 2005; Warren et al. 2008). Es decir, en algin momento de la escala
evolutiva tendria que surgir la evolucion o la innovacion de los nichos. Por ejemplo, se han
mostrado estudios donde la evolucion de los nichos o de los rangos de las especies puede ser
muy rapida, como en las radiaciones adaptativas o cambios acelerados en los limites del
rango de distribucion de una especie en ambientes que cambiaron rapidamente (Schluter
2000; Davis y Shaw 2001; Thomas et al. 2001; Knope et al. 2020).

Existe un debate sobre si los nichos se conservan realmente o no, sin embargo,
diversos procesos pueden impulsar las radiaciones manteniendo el conservadurismo de
nicho, por ejemplo, un linaje geograficamente aislado puede divergir bajo las mismas
condiciones ambientales, los cambios surgirian en los aspectos bio6ticos del nicho de una
especie (como las preferencias por la alimentacién, el comportamiento o el microhébitat); o
la divergencia podria ocurrir por procesos de evolucion como la acumulacion de mutaciones
neutrales promovida por una deriva genica (Schluter 2009; Gillespie 2016; Stroud y Losos
2019; Hiller et al. 2019). Por otra parte, también se ha sugerido que el conservadurismo de
nicho y la radiacion adaptativa (promovidos por las adaptaciones locales y la deriva génica)
se pueden producir al mismo tiempo y de forma sinérgica favoreciendo la diversificacion
(Dorey et al. 2020). Dicho de otro modo, muchas de estas radiaciones adaptativas se darian
a nivel interespecifico, es decir, evoluciona el nicho realizado, sin perder completamente el
nicho fundamental del ancestro en comdn (Pearman et al. 2008; Tingley et al. 2014).

No se ha determinado con precision si el conservadurismo de nicho es un patrén o un
proceso (Losos et al. 2008). Wiens et al. (2010) argumentan que el conservadurismo de nicho
es un patrén creado por diversos procesos de escala muy fina (nivel poblacional, p. €j. la baja

diversidad genética, la seleccion que favorece la eleccion constante de un solo recurso o



ambiente), pero se puede comportar como proceso siempre y cuando ayude a explicar otros
patrones. Este efecto se da en escalas muy grandes, por ejemplo, para explicar los patrones
de diversidad de especies a escala continental o global (como en el conservadurismo de nicho
tropical; Wiens y Donoghue 2004). Por su parte, Crisp y Cook (2012) proponen que el
conservadurismo filogenético del nicho es un patrén y que no es universal en linajes o rasgos,
sino que est& condicionado a una interaccion entre las limitaciones intrinsecas y los entornos
bidticos y abioticos. Lo interesante surge cuando el patron de conservadurismo de nicho varia
entre linajes y, por ende, en los procesos que los originan (Wiens y Graham, 2005; Crisp y
Cook, 2012).

Existen diferentes métricas que nos ayudan a estimar la distancia ambiental
(sobrelape de nicho) de dos especies, por ejemplo, Peterson et al. (1999) utilizaron la
magnitud de su estadistico de chi cuadrado, también se ha propuesto el “indice de
diferenciacion de nicho” (Peterson y Holt 2003), otros autores han propuesto un método
basado en simulacion de nichos (Stockman et al. 2008). Sin embargo, estas métricas han sido
criticadas por depender de un alto nimero de muestras, por utilizar modelos binarios
(presencia-ausencia), 0 por no contar con una prueba estadistica que las valide (Warren et al.
2008). Debido a las limitantes de dichas métricas, se ha propuesto el uso de la métrica D
(Schoener 1968), y la métrica | (Vaart 1998). La métrica D se basa en interpretaciones
bioldgicas, mientras que la métrica | no conlleva estas suposiciones, sino que simplemente
trata a los resultados como distribuciones de probabilidad. A pesar de esta diferencia, las
métricas D e | son muy similares, tienen la ventaja de no depender de modelos binarios, y
sus resultados varian de 0 (sin sobrelape) a 1 (nichos idénticos) y rara vez, ambos resultados
contrastan notablemente (Warren et al. 2008).

Las métricas 1 y D miden el sobrelape de dos nichos, pero para determinar si esta
interaccion es estadisticamente significativa, se ha propuesto el uso de dos pruebas. La
primera es una prueba de similitud de nicho, que se pregunta si el MNE de una especie,
predice el nicho de su especie hermana (y viceversa) mejor de lo esperado, bajo la hipétesis
nula de que no se proporcionan ninguna informacion mutuamente (Peterson et al. 1999);
mientras que la segunda, llamada equivalencia de nicho pone a prueba si los nichos de
especies hermanas son completamente indistinguibles (Graham et al. 2004). Las pruebas de

similitud y equivalencia miden el conservadurismo de nicho como un continuo, que va desde



nichos idénticos a nichos que son més similares a lo esperado por el azar, entonces, se espera
que el grado de conservacion de nicho se ubique en algun lugar de estos extremos, por lo que
el espectro de la prueba de similitud de nicho se ubicaria en el extremo opuesto de la prueba
de equivalencia de nicho (Warren et al. 2008).

La similitud y la equivalencia de los nichos de un grupo pueden estimarse a partir de
dos enfoques. El enfoque propuesto por Warren et al. (2008) mide el conservadurismo de
nicho en un contexto geogréafico (G), sin embargo, una mala calibracion de los MDE puede
originar mediciones erréneas en los analisis de similitud y equivalencia, debido a que el
traslape de nichos puede variar segln la extension que se utilice y la distribucién de las
coberturas ambientales en el area de estudio (Broennimann et al. 2012). Por otro lado,
Broenniman et al. (2012) propone un enfoque que opera en el espacio ambiental (E)
cuadriculado, es decir, en relacion 1:1 con G. Las pruebas generadas con este enfoque tienen
la ventaja de hacer un uso optimo de los espacios E y G, también tiene en cuenta los sesgos
que se puedan generar por la resolucién de las coberturas climaticas que se utilicen, corrige
las densidades de los registros de presencia observados para cada region tomando en cuenta
el espacio ambiental que esta disponible. Ademas, este marco se puede utilizar para operar
en diferentes escalas temporales, geograficas o taxondémicas, de manera que, el
conservadurismo de nicho puede ponerse a prueba midiendo el grado de superposicién de los
MNE basados en coberturas ambientales, y correlacionandolo con las hip6tesis filogenéticas
(distancias filogenéticas) de las especies de interés, (Peterson et al. 1999; Knouft et al. 2006;
Warren et al. 2008; Broennimann et al. 2012).

Recientemente se han publicado ejemplos que apoyan la idea del conservadurismo de
nicho (p. ej. Hiller et al. 2019; Silva et al. 2020; Liu et al. 2020). Cabe hacer notar que, si las
tasas de evolucion de los nichos fueran lo suficientemente rapidas como para evolucionar a
la par del cambio climatico reciente, no habria razones de preocupacion, sin embargo, se ha
demostrado que las tasas de evolucion de los nichos son mucho més lentas que los cambios
climaticos proyectados (Jezkova y Wiens 2016), por lo que las discusiones que afirmaron en
el pasado que el conservadurismo de nicho podria ser un peligro para la biota mundial (Wiens
y Graham 2005) pueden no ser una exageracion ante escenarios de rapido cambio ambiental.

Dawson et al (2011) han propuesto algunas respuestas generales de las especies al

cambio climatico: la tolerancia ambiental (p. ej. plasticidad fenotipica, cambios en la



fenologia, cambios en las preferencias de habitat o tiempos migratorios), el cambio de los
rangos de distribucién y la abundancia, desplazamiento de la distribucion y la extincion. Por
lo tanto, entender las dindmicas de los nichos ecoldgicos (fundamentado en variables
climaticas) es una parte esencial para generar estrategias de conservacion efectivas y que
consideren el cambio climético (Guisan et al. 2014; Tingley et al. 2014; Atwater et al. 2018).

Cuando los rangos de tolerancia climatica de una especie son lo suficientemente
amplios para abarcar las nuevas condiciones resultantes del cambio climético, entonces
potencialmente podrian adaptarse (Holt 1990). Por el contrario, si se asumen rangos de
tolerancia estrechos y un conservadurismo de nicho fuerte, entonces las especies tendrian que
cambiar sus distribuciones geograficas como respuesta al calentamiento global (Wiens et al.
2010). Por lo que, las especies que presentan mayor problema son aquellas con rangos de
tolerancia estrechos que no puedan adaptarse a las condiciones climaticas nuevas y no puedan
cambiar su distribucion geografica, ya que podrian estar en riesgo de extinciéon (Holt 1990;
Peterson et al. 2002; Parmesan y Yohe 2003; Thomas et al. 2004). Tal es la preocupacion y
la importancia, que poder anticipar estos cambios evolutivos por estrés generado
antropoldgicamente, se ha convertido en una de las metas que impulsa la Plataforma
Intergubernamental  Cientifico-Normativa sobre Diversidad Bioldgica y Servicios
Ecosistémicos (IPBES por sus siglas en inglés; Diaz et al. 2019).

1.3 El conservadurismo de nicho en los murciélagos.

El orden quirdptera esta compuesto por 1386 especies, es el segundo grupo mas
grande de mamiferos en el mundo (Burgin et al. 2018). La riqueza de especies de murciélagos
puede ser impulsada por diversos factores, como la heterogeneidad de los ambientes (Lopez-
Gonzalez et al. 2015), o por la disparidad morfoldgica promovida por la amplia diversidad
en las dietas (Santana et al. 2012; Dumont et al. 2014). Ademas, se ha sugerido que la mayor
riqueza de murciélagos se concentra en latitudes bajas y en ambientes tropicales (Buckley et
al. 2010; Ramos-Pereira y Palmerim 2013), este efecto puede ser impulsado por la hipotesis
del conservadurismo del nicho tropical (Wiens y Donoghue 2004).

Los murciélagos son uno de los grupos mas susceptibles a los efectos del cambio
climatico es el de los murciélagos, ya que se ha demostrado que una gran cantidad de especies
se encuentran susceptibles a los efectos del cambio climéatico (Sherwin et al. 2012; Aguilar

et al. 2016). Se ha sugerido priorizar estudios que impliquen cuantificar la susceptibilidad



especifica de cada especie (Dawson et al. 2011), identificar las areas de alimentacion,
obtencion de agua o disponibilidad de refugios, asi como reconocer la capacidad de cada
especie para colonizar nuevos territorios, identificando y priorizando las especies mas
vulnerables (Jones y Rebelo 2013). Ademas, se ha propuesto la idea del conservadurismo de
nicho para explicar los patrones de dispersion y de riqueza de especies de murciélagos
(Stevens 2006; 2011; Pereira y Palmerim 2013).

El conservadurismo de nicho tropical menciona que a las especies con tolerancias
climaticas tropicales les resultara dificil colonizar y adaptarse a regiones templadas, por lo
que los eventos de especiacion se concentraran en las latitudes bajas (Wiens y Donoghue
2004; Buckley et al. 2010). Esta hipoétesis es apoyada por estudios que sugieren que las
especies de murciélagos que habitan en regiones templadas pertenecen a clados
evolutivamente jovenes, mientras que las que habitan regiones tropicales corresponden a las
especies basales (Stevens 2006; 2011), aunque con algunas excepciones en algunas familias
(Pereira'y Palmerim 2013).

Recientemente se han publicado estudios que evaltan el conservadurismo de nicho
en grupos de murciélagos utilizando las pruebas de similitud y equivalencia, aunque no han
logrado evidenciar el conservadurismo de nicho (Morales et al 2016; Hernandez-Canchola y
Leon-Paniagua 2017). Por otro lado, Peixoto et al. (2017) midieron el conservadurismo de
nicho de los quirdpteros en diferentes escalas taxonémicas, de manera general, sus resultados
mostraron que el conservadurismo de nicho se corrobora principalmente en los taxones mas
inclusivos, como el orden y las familias Emballorunidae, Molossidae y Vespertilionidae; para
género y especie esta tendencia disminuye. De las tres familias antes mencionadas,
Vespertilionidae es en la que de manera més fuerte se evidencia el conservadurismo de nicho.

Peixoto et al. 2017 destacan que el conservadurismo de nicho no parece conservarse
de manera tipica, sino que se conserva en un punto medio del nicho de todo el grupo (o
clado), esto lo comprueban debido a que encuentran mas evidencia de conservadurismo
filogenético de nicho para la posicion de nicho (posicion media de las especies con relacion
a las condiciones medias del nicho de todo el grupo/clado) que para la amplitud de nicho (la
variacion total de las condiciones climaticas que describen los nichos de especies). Otros

estudios como el de Olalla-Tarraga et al. (2016) resaltan la importancia de las variables



bioticas para discernir los patrones de especiacion de los murciélagos, ya que sugieren que
los nichos bidticos de las especies se corresponden con lo indicado por los nichos climéticos.

A diferencia del resto de murciélagos del nuevo mundo, a la familia Vespertilionidae
se le ha relacionado con un presunto origen neartico (templado), colonizando de manera mas
reciente las latitudes bajas (Gunell y Simmons 2005; Pereira y Palmerim 2013). Esta
hipotesis es apoyada por estudios que demuestran que la riqueza de vespertilionidos es mayor
en latitudes altas (Patten 2004; Pereira y Palmerim 2013). El género Rhogeessa pertenece a
esta familia, e incluye especies distribuidas en la region neartica y neotropical. EI género esta
compuesto por 13 especies, de las cuales, R. genowaysi se encuentra en peligro de extincion,
R. minutilla y R. mira se catalogan como vulnerables, mientras que R. velilla, R. menchuae
y R. hussoni se encuentran con informacion deficiente para ser catalogadas en alguna
categoria de riesgo (IUCN 2015). Aunado a esto, el género contiene varias especies con
distribucion restringida. Dadas las caracteristicas del grupo, es necesario indagar en las
preferencias ambientales del género, complementar la informacion de su distribucion y
planear estrategias de conservacion respaldadas en sus preferencias ambientales y la
disponibilidad de estas variables a lo largo de sus areas de distribucion.

2. Descripcion del género Rhogeessa

Los murciélagos insectivoros del género Rhogeessa (Vespertilionidae), son
considerados como controladores de plagas al reducir las poblaciones de insectos de las que
se alimentan. Algunos estudios reportan el consumo de los érdenes Lepidoptera, Coleoptera,
Diptera, Hemiptera, Homoptera, Neuroptera, Hymenoptera, Orthoptera, Trichoptera,
Ephemeroptera y Thysanoptera, Blattodea, asi como larvas y otros artropodos (Fatima y
Marjorie 2007; Loera-Padilla et al. 2017). La distribucién del género va desde el noreste de
México hasta Brasil. Algunas especies son de amplia distribucién como R. parvula o R.
tumida que abarcan una superficie de aproximadamente 452,546 km? y de 473,430 km?,
respectivamente; mientras otras muestran una aparente especiacion parapatrica que resulta
en una distribucién muy restringida, como la de R. genowaysi o la de R. mira cuyas
distribuciones son aproximadamente de 924 y 3,350 km? respectivamente (Datos estimados
de los poligonos reportados en la IUCN por Solari 2019; Miller et al. 2016; Arrollo-Cabrales
2016; Arroyo-Cabrales y Ospina-Garces 2016).



2.1 Taxonomia del género Rhogeessa

El género fue descrito por Allen en 1866, cuando describi6 a R. parvulay a R. tumida,
teniendo relacion cercana con los géneros Nycticeius y Tadarida, y con la familia
Noctilionidae. Mas tarde, Dobson (1878) redujo a Rhogeessa a un subgénero de Vespertilio;
sin embargo, Thomas (1892) rechazé esta clasificacion y respaldd la idea de que Rhogeessa
era un genero independiente con relacion cercana con el género Nycticeius. Después, Miller
(1906) propuso un nuevo género separado de Rhogeessa al que nombr6 como Baeodon en el
cual incluyé aR. alleni; sin embargo, en la actualidad aun existe un debate sobre la separacion
del género. Algunos autores han relegado el rango de género de Baeodon dentro de un
subgénero de Rhogeessa (Jones et al. 1988; Koopman 1993; McKenna y Bell 1997); sin
embargo, los resultados del analisis de ADNmt respaldan provisionalmente el
reconocimiento como un genero independiente para Baeodon (Corbet y Hill 1991; Miller
1907; Hill y Harrison 1987; Tate 1942).

Estudios méas recientes como el de Baird y colaboradores (2008) han tratado de
resolver la relacién de estos géneros, encontrando que R. gracilis estd estrechamente
relacionado con R. alleni (la especie tipo de Baeodon), y ambas especies estan separadas de
las otras especies de Rhogeessa. Baird y colaboradores (2008), proponen dos opciones de
conciliar los resultados, uno es mantener a R. alleni y a R. gracilis dentro del género
Rhogeessa, y el segundo es reconocer a Baeodon como un género separado que contendria a
R. alleni y R. gracilis. Una tercera opcion propuesta en lista de los mamiferos terrestres
nativos de México es retener a Baeodon como un subgénero de Rhogeessa (Ramirez-Pullido
et al. 2014).

El género Rhogeessa exhibe una inusual diversidad cariotipica, en comparacion con
el resto de los murciélagos vespertilionidos del Nuevo Mundo (Bickham 1979). Esta
diversidad cariotipica en Rhogeessa se caracteriza porque las especies tienen conjuntos
unicos de fusiones cromosdmicas, por lo que se ha propuesto que estos eventos de fusion
fueran la causa de la especiacion dentro del grupo de especies de Rhogeessa (Baker et al.
1985), una hipotesis de especiacion conocida como fusiones céntricas monobraquiales
(Baker y Bickham 1986). Baker et al. (1985) mostraron que los miembros del complejo de
R. tumida difieren en sus cariotipos a través de dichas fusiones céntricas (aunque no

examinaron R. hussoni). R. tumida, R. aeneus y R. io tienen diferencias monobraquiales entre
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si y, por lo tanto, se espera que estén aisladas reproductivamente entre ellas siguiendo este
modelo de especiacion (Baker y Bickham 1986). En contraste, R. genowaysi tiene un
conjunto diferente de fusiones con relacion a estas especies, pero no presenta diferencias
monobraquiales (y puede ser capaz de cruzarse con cualquiera de esas especies segun el
modelo). Sobre la base de estas observaciones cariotipicas, debe esperarse que R. tumida, R.
aeneus y R. io representen linajes genéticos distintos.

Baird et al. (2008) concluyen que el género Rhogeessa es un grupo monofilético, sin
embargo, solo se evaluaron nueve de las once especies descritas hasta ese momento, ya que
para R. hussoni y R. minutilla no se tenia secuenciado el gen mitocondrial citocromo b
(Figura 2). Posteriormente, R. bickhami y R. menchuae fueron descritas por Baird et al.
(2012) aislando algunas poblaciones del complejo de R. tumida que consecutivamente se

incorporaron al cladograma del grupo monofilético (Figura 3).
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Figura 2 Filogenia del género monofilético Rhogeessa. Tomado de Baird et al. (2008).
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Figura 3 Filogenia de Rhogeessa basada en el citocromo b que incluye las 2 especies descritas R. menchuae y R. bickhami.
Tomado y editado de Baird et. al. (2012).

Rhogeessa parvula

Como se menciond anteriormente, R. parvula (Localidad tipo: Islas Tres Marias,
Nayarit) fue una de las dos especies descritas originalmente junto con el género, fue descrita
por Allen en 1866. Esta especie, presenta una de las mayores areas de distribucion de todo el
género, abarcando la vertiente del pacifico desde Sonora hasta Oaxacay las Islas Tres Marias.
Después de su descripcidn, esta especie tuvo algunas modificaciones, por ejemplo, Thomas
(1881) modifico el nombre a Vesperugo parvulus. Otra modificacion es la de Hall (1952) al
sinonimizar a R. tumida junto con R. parvula; sin embargo, este arreglo no se utiliza
actualmente y se reconoce a ambas especies de manera independiente; finalmente, Goodwin
(1958) describid una subespecie para R. tumida a la que nombré R. t. major (Oaxaca),
posteriormente, se reclasifico a esta subespecie y paso a pertenecer al linaje de R. parvula,
conocida como R. p. major.

Rhogeessa tumida

R. tumida (Localidad tipo: Veracruz) fue descrita por H. Allen (1866). Desde su
descripcién ha habido mucha discusién sobre la taxonomia de esta especie, siendo conocido
en conjunto como el complejo de Rhogeessa tumida, anteriormente se tenian descritos cinco
citotipos para este complejo (2n=30, 2n=32, 2n=34, 2n=42 y 2n=52). En la actualidad, a R.
tumida le corresponde el citotipo 2n=34 y el resto de citotipos ahora corresponden a nuevas
especies (Backer, 1984; Genoways y Backer 1996; Baird et al. 2008; 2012). La distribucion
de esta especie abarca desde el sur de Tamaulipas a lo largo del golfo de México (ignorando
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la peninsula de Yucatan) hasta la costa del pacifico en Chiapas, continuando hasta el noreste
de Costa Rica y el norte de Nicaragua.

Rhogeessa alleni

R. alleni (Localidad tipo: Jalisco, México) fue descrita por Thomas (1892). Se
distribuye desde Jalisco y el sur de Oaxaca, abarcando principalmente estados del centro
como Guanajuato, Morelos y Estado de México. Diversos autores han descrito a partir de
esta especie el género Baeodon (Miller 1907; LaVal 1973; Tate 1942). Sin embargo, hacen
falta esfuerzos para poder definir la taxonomia de esta especie.

Rhogeessa minutilla

Descrita por Miller (1897; Localidad tipo: Isla Margarita, Venezuela), se distribuye
principalmente en las zonas secas y semisecas de este pais, aunque también se tienen registros
de esta especie en Colombia (Genoways y Baker 1996). Esta especie fue relegada a una
subespecie de R. parvula por Goodwin (1958); sin embargo, posteriormente se le regreso al
estado especifico. Ademaés de esto, cuenta con una subespecie descrita por Soriano (2004),
nombrada R. m. cautiva.

Rhogeessa gracilis

Al igual que R. minutilla, R. gracilis (Localidad tipo: Puebla, México) fue descrita
por Miller (1897). Su distribucién abarca desde el norte de Jalisco hasta la frontera entre
Oaxaca y Chiapas, pasando por los estados del sur como Guerrero y Michoacan. Desde LaVal
(1973) se describid que esta especie tenia una relacion muy cercana con R. allenti, por lo que
se especul6 que probablemente se trate de un grupo polifilético, y que solo sean similares
morfolégicamente por convergencia evolutiva. Autores como Baird et al. (2008) respaldan
esta idea, sin embargo y como se menciond anteriormente hacen falta esfuerzos para definir
la posicion de estas especies.

Rhogeessa io

R. io (Localidad tipo: Venezuela) es descrita por Thomas (1903). Esta especie
pertenece al complejo de R. tumida, y el cariotipo que le corresponde es el 2n=30. La
distribucion de esta especie no esta bien estudiada, se han reportado individuos de esta
especie desde Nicaragua hasta muy al sur en Bolivia y Brasil. Dos especies fueron
reclasificadas y ahora pertenecen a este linaje, una de ellas es la descrita por Thomas (1913),

nombrada R. bombyx (Colombia); la otra fue descrita por Goodwin (1958), esta subespecie
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originalmente fue descrita para R. tumida a la que nombro R. t. riparia (Venezuela), sin
embargo, actualmente esta subespecie es reconocida como parte de este linaje.

Rhogeessa velilla

Fue descrita por Thomas (1903, Localidad tipo: Guayas, Ecuador), su distribucion
conocida esta restringida a la provincia de Guayas y a la isla Puna en Ecuador. Dentro del
complejo de R. tumida le corresponde el cariotipo 2n=42. Desde su descripcion se hicieron
varios arreglos de la taxonomia de esta especie, Goodwin en 1958 le rebaja el grado de
especie a una subespecie de R. parvula; a su vez, en 1996 Genoways y Baker describen unos
registros de la isla Pund como R.io. Actualmente esta reconocida como una especie completa
con base en los analisis mitocondriales con el citocromo b (Baird et al., 2008).

Rhogeessa aeneus

R. aeneus (Localidad tipo: Yucatan, México) fue descrita originalmente como una
subespecie de R. parvula, llamada R. p. aeneus (Goodwin 1958), posteriormente, se reporta
la presencia de esta especie en Belice y se le regresa a su estatus de especie independiente
(Audet 1993). Actualmente, esta especie pertenece al complejo de R. tumida y le corresponde
el cariotipo 2n=32.

Rhogeessa mira

R. mira (Localidad tipo: Michoacan, México) fue descrita por LaVal (1973), su
distribucidn esta restringida al Estado de Michoacéan y donde se tienen la mayor cantidad de
registros de esta especie es en la localidad de El Infiernillo. Comparte una distribucion
simpatrica con R. parvula, misma con la que la han relacionado desde su descripcion. Los
analisis genéticos con citocromo b apoyan su cercania evolutiva con esta especie (Baird et
al. 2008).

Rhogeessa genowaysi

Baker (1984; Localidad tipo: Chiapas, México), esta especie es endémica de México,
también pertenece al complejo de R. tumida y se le diferencia de esta misma por el nimero
cromosomico (2n=42).

Rhogeessa hussoni

R. hussoni (Localidad tipo: Surinam) fue descrita por Genoways y Baker (1996). La
distribucion de esta especie se reporta con dos localidades, una en el extremo sureste de

Surinam en el Distrito de Nickerie y otra en el estado de Bahia en el noreste de Brasil. Sin
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embargo, el espécimen de Alto Parnaiba, Brasil, reportado por Goodwin (1958) y LaVal
(1973) podria tratarse de esta especie y no como R. minutilla o R. io como se habia sugerido.
R. hussoni se distingue por tener un nimero diploide 2n=52 de otros miembros del género
para los cuales se conoce el cariotipo, incluyendo R. genowaysi 2n = 42, R. parvula 2n = 44,
R.i02n =30, 32, R. tumida 2n = 34, y R. aeneus 2n = 32.

Rhogeessa bickhami

R. bickhami (Localidad tipo: Chiapas, México) es una de las especies descritas mas
recientemente por Baird et al. 2012, quien la describe a partir un linaje de R. tumida. Se
distribuye por la vertiente del Pacifico desde su localidad tipo en México hasta Costa Rica 'y
probablemente Panama, los Unicos dos registros que se tienen de esta especie en el lado
atlantico son en Guatemala y Honduras (Barid et al. 2012).

Rhogeessa menchuae

Por otra parte, R. menchuae (Localidad tipo: Lancetilla, Honduras), se conoce muy
poco sobre la distribucion de esta especie, se tienen mas registros en la parte del Atlantico de
Centroamérica, las areas conocidas que habita esta especie son en el Caribe de Guatemala,

Honduras y probablemente su distribucion alcance el norte de Nicaragua (Baird et al. 2012).
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Figura 4 Distribucidn de las especies del género Rhogeessa. Poligonos descargados de la IUCN.

3. Justificacion.

El género Rhogeessa es un grupo muy poco estudiado y desactualizado, en el ambito
ecoldgico su informacién es muy escasa. Modelar el nicho y la distribucién de las especies
nos permite reconocer las tolerancias ambientales de las especies, asi como identificar las
especies con amplitud de nicho y distribucion restringidas. Evaluar el conservadurismo de
nicho basado en variables climaticas, proporciona herramientas que favorecen las estrategias
de conservacion, como por ejemplo, identificar las tolerancias generales (de todo el género)
0 especificas de las especies ante efectos como el cambio climatico. Ademas, nos permite
identificar los patrones de diversificacion de las especies para poder entender como hacen
uso del espacio geografico y de como se pudo originar la diversidad del grupo. Dentro del
género se encuentran especies catalogadas en estado de conservacion vulnerable y critico

segun la ITUCN (R. mira, y R. minutilla y R. genowaysi) mientras que otras no cuentan con

16



informacién suficiente para considerarlas en alguna categoria riesgo (R. menchuae, R.
hussoni y R. velilla) por la falta de estudios en su area de distribucion. Por lo que es de suma
importancia identificar y analizar las caracteristicas ecoldgicas que ayuden a entender las
cualidades del género para proponer estrategias de conservacion.

4. Objetivos.

-Modelar el nicho ecoldgico y la distribucion de las especies que
componen el género Rhogeessa.

-Analizar y comparar la similitud y equivalencia de los nichos
ecoldgicos con base en la reconstruccion filogenética de 11 especies del
género.

-Discutir el conservadurismo de nicho del género Rhogeessa y las
implicaciones para la conservacion.

5. Hipotesis.

Diversos estudios respaldan la idea de que el conservadurismo filogenético del nicho
representa la incapacidad de los organismos de adaptarse a condiciones diferentes a las que
existen en su nicho ancestral, no obstante, para los murciélagos solo se ha probado el
conservadurismo filogenético de nicho en niveles taxonémicos altos. Por otra parte, a nivel
de género se ha propuesto que el nicho se conserva en algin punto medio del nicho de todo
el grupo o clado. Po lo tanto, se espera que el nicho de las especies del género Rhogeessa se
conserve, ya sea de manera tipica (especies con nichos ecol6gicos similares mas cercanas

filogenéticamente) o en un punto medio del nicho del grupo.
6. Materiales y métodos
6.1 Modelos de Nicho Ecol6gico y Modelos de Distribucion de Especies.

6.1.1 Obtencidn de registros de presencia
Los MNE se generaron para las especies del género Rhogeessa considerando la
propuesta realizada por Ramirez-Pullido et al. (2014), por lo que R. alleni y R. gracilis fueron
consideradas para este analisis. Se realizd una busqueda de los registros georreferenciados
de las 13 especies que conforman el género, tomando como referencia los registros
descargados en el mes de febrero del 2019, mediante la base de datos Global Biodiversity
Information Facility (GBIF 2019; https://doi.org/10.15468/390mei). La curacion de los

registros de GBIF se realiz6 comparandolos con datos presentes en las bases de datos
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virtuales de los museos Texas Tech University, University of Michigan Museum of Zoology,
Natural History Museum, Coleccién Mastozooldgica (ENCB-IPN), Kansas University
Collection of Mastozoology, American Museum of Natural History y Field Museum of
Natural History. El analisis curatorial de todos los datos de ocurrencia permitio detectar
muchas incongruencias en los registros de presencia, asociadas a la compleja historia
taxonodmica que ha tenido el género. Ademas, se detectd que existe una escasez de datos para
algunas especies, sobre todo para aquellas que tienen distribucion restringida como son R.
bickhami, R. genowaysi, R. mira, R. hussoni y R. velilla.

Para corregir y depurar la base de datos se utilizaron diferentes filtros. Primero, se
corrigio la base de datos de GBIF tomando como referencia la historia taxonémica descrita
en la seccidn de antecedentes de este trabajo, por ejemplo, se detectd que existen registros
bajo el nombre R. tumida en Sudamérica ya que anteriormente, R. io era una subespecie de
R. tumida, por lo que esos registros fueron renombrados a R. io; otro ejemplo es el de R.
parvula, en Yucatan, donde actualmente esos registros le corresponden a R. aeneus.

Posteriormente, se depuraron las bases de datos eliminando los registros repetidos y
los registros que coincidieran en un mismo pixel. Consecutivamente, se seleccionaron los
registros utilizados para entrenamiento y para prueba, en donde se realizd con un filtrado
espacial de 20 km, estos registros fueron utilizados como registros de entrenamiento, los
registros residuales del filtrado a 20 km sirvieron como los datos de prueba (Muscarella et
al. 2014; Cobos et al. 2019).

6.1.2 Obtencién de las capas biocliméticas y delimitacién de areas M

Se utilizaron las 19 capas bioclimaticas de temperatura y precipitacion existentes en
la base de datos de WorldClim (Hijmans et al. 2005), con una resolucion espacial de 5 km
(25 km?). De las 19 capas, se excluyeron 4 variables que combinan informacion de
precipitacion y temperatura en la misma capa, ya que muestran anomalias espaciales extrafias
en forma de discontinuidades impares entre pixeles vecinos (Tabla 1; Escobar et al. 2014).

Las 15 variables restantes fueron cortadas en el area definida como M (Movilidad)
para cada especie. Para definir esta region, se utilizaron dos criterios: para las especies con
mas de 10 registros posterior a la depuracion, se utilizaron las ecorregiones propuestas por la
WWEF (Olson et al. 2011), esto consistio en hacer una seleccion de ecorregiones donde

coincidieran los registros de presencia, solo se hizo una excepcidn en el caso de R. hussoni,
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ya que sus registros parecen indicar bien las ecorregiones donde esta presente. Para las
especies con registros escasos (menos de 10 registros se generd un poligono de minimo
convexo de los registros de las especies (Jarnevich y Young 2015), se utilizo este criterio ya
que en la mayoria de las ocasiones las ecorregiones no representaban bien la distribucion
restringida de estas especies y daban como resultados areas de calibracion muy extensas. En
ambos casos se aplico un buffer de 50 km. Ademas, se gener6 una M para el género utilizando
la interseccidn de las M de todas las especies.

La seleccion de capas biocliméticas para cada especie se realizd considerando tres
criterios, primero una matriz de correlacion de las capas bioclimaticas, considerando un
coeficiente de correlacion de Pearson superior a 0.85. Dicha matriz se generd con las
variables cortadas en el area definida como M para cada especie. El segundo criterio fue un
analisis de Jackknife que otorga la salida de Maxent (version 3.4.1) y que mide la
contribucion de las variables de manera individual, esto se logra generando multiples
modelos, primero se genera un modelo solo con una variable independiente y un segundo
modelo excluyendo esa misma variable (asi para cada una de las variables incluidas), ademés
los compara con el modelo completo. El tercer criterio se basé en la tabla de porcentaje de
contribucion e importancia de permutacion, dandole mas peso a esta ultima por lo descrito
en Searcy y Shaffer (2016). La seleccidn se realiz6 modelando con Maxent y utilizando los

registros de entrenamiento.
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Tabla 1. 19 capas biocliméaticas con su abreviacion, la unidad de medida y la obtencidn, 4 variables excluidas que combinan
temperaturas con precipitaciones. T=Temperatura; P=Precipitacion.

cuatrimestre mas frio

Variable Obtencion Excluida
Biol | Temperatura promedio |((Tmax1+Tmax2+...+Tmax12)/12+(Tminl+Tmin2+...| No
anual. +Tmin12)/12)/2, en cada estacion.
Bio2 | Rango de temperatura | (Media mensual de (Tmax — Tmin)), en cada estacion. | No
medio diurno
Bio3 Isotermalidad (Bio2/Bio7)*100 No
Bio4 Estacionalidad de la Desviacion estandar *100, en °C No
Bio5 | Temperatura maxima del El valor més alto por estacion No
mes més célido
Bio6 | Temperatura minima del El valor méas bajo por estacién No
Bio7 | Rango de temperatura Bio5 - Bio6, por estacion No
Bio8 | Temperatura media del Si
cuatrimestre mas humedo
Bio9 | Temperatura media del Si
cuatrimestre més seco
Biol0| Temperatura media del No
cuatrimestre més célido
Bioll| Temperatura media del No
cuatrimestre mas frio.
Biol2| Precipitacion total anual (P1+ P2+ ...+ P12), por estacion No
Biol3| Precipitacion del mes méas Se elige el valor mas alto por estacion No
himedo
Biol4|Precipitacion del mes mas Se elige el valor méas bajo por estacion No
seco
Biol5 Estacionalidad de la Coeficiente de variacion No
precipitacion
Biol6 Precipitacion del P1+P2+P3, por estacion No
cuatrimestre més himedo
Biol7 Precipitacion del P1+P2+P3+P4 No
Biol8 Precipitacion del P1+P2+P3+P4 Si
cuatrimestre més calido
Biol9 Precipitacion del P1+P2+P3+P4 Si

6.1.3 Generacién de MNE y MDE

Los MNE para las especies con 6 registros 0 mas se generaron utilizando el paquete

KUENM (Cobos et al. 2019), que esta programado en el software R (version 3.6.1, R Core

Team 2018). KUENM trabaja con diferentes insumos, los registros de presencia depurados

y filtrados (totales, entrenamiento y de prueba). También se incluyeron uno o varios

conjuntos de capas bioclimaticas, previamente seleccionadas con los criterios descritos en la
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seleccion de variables. Aunado a esto, se incluyeron diecisiete multiplicadores de
regularizacion con los que trabaja Maxent (0.1-1, 2-8 cada 0.1 y 1 respectivamente), debido
a que se recomienda explorar maltiples valores de regularizacion (Merrow et al. 2013). De
manera general, este multiplicador de regulacion penaliza la parametrizacion de los modelos
entre menor sea su valor (Anderson y Gonzalez 2011; Radosavljevic y Anderson 2014).
Finalmente, se utilizaron tres clases de pardmetros con los que trabaja Maxent, los cuales
fueron linear (l), cuadratico (g) y producto (p), en sus diferentes combinaciones, se
excluyeron las caracteristicas de umbral (threshold) y bisagra (hinge) ya que se utilizan
comunmente cuando previamente se conoce un umbral de tolerancia fisiol6gico (Merow et
al. 2013), ademas que requieren muchos registros de presencia para poder ser utilizadas por
Maxent (80 para umbral y 15 para bisagra). Las especies que se encontraron con menos de 6
registros de presencia se modelaron directamente en Maxent, utilizando diferentes
parametrizaciones y eligiendo el modelo menor nimero de variables y mayor rendimiento en
el analisis Jackknife y en la distribucién conocida para la especie.

KUENM implementa tres fases cruciales para generar los MNE y MDE, como son:
1) la calibracion, 2) la evaluacion y creacién de los mejores modelos y 3) el analisis del riesgo
de extrapolacién. Para la calibracion de los modelos el primer paso es crear los modelos
candidatos utilizando los parametros descritos anteriormente. Después, para cada modelo
candidato son creados dos modelos, uno basado en los registros de presencia completos y
otro utilizando los registros de entrenamiento. Finalmente, los mejores modelos candidatos
son seleccionados con base en la significancia estadistica con Partial ROC (Nayanari et al.
2008), la habilidad predictiva y la complejidad de los modelos con el indice de Akaike, en
particular el Delta-AIC (Warren et al. 2014), en ese orden de prioridad.

Una vez que KUENM selecciond el mejor modelo para cada especie, se extrajeron
las variables climaticas mas importantes de cada uno y, con la finalidad de disminuir la
dimensionalidad (Warren et al. 2014), se realiz6 un anélisis de componentes principales
(ACP) a partir de dichas variables. Para esto ultimo, se utilizd el paquete NicheToolbox
(Osorio-Olvera et al. 2020) desarrollado también para el software R. La salida de los ACP es
en formato ASCII y se generd a partir de las variables climaticas seleccionadas previamente,
y que corresponden al mejor modelo para cada especie. Los primeros tres componentes

principales fueron cortados a la M correspondiente a cada especie y se model6 nuevamente
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en KUENM siguiendo los mismos pasos descritos anteriormente. Adicionalmente, se
proyectaron los modelos a la M del género, empleando el método de curva truncada que no
genera extrapolaciones y proyecta solo las zonas que estan representadas en el &rea de
calibracion de los modelos (M).

La seleccion de un umbral de corte adecuado debe estar asociado a la finalidad del
modelo (Peterson et al. 2007), ademas, se ha demostrado que un tamafio de muestra pequefio
puede resultar en predicciones inexactas si no se elige adecuadamente un umbral de corte
(Bean et al. 2011). En este trabajo se selecciond entre la presencia minima de entrenamiento
(MTP) o el 10 percentil de la presencia de entrenamiento (10P), estos umbrales han
demostrado reconstruir bien las areas de distribucion (Escalante et al. 2013). A la hora de
cortar los valores de idoneidad y de restringir los modelos, el MTP es el umbral menos
estricto, generalmente este umbral funciona mejor cuando se quiere detectar regiones
potenciales nuevas ajenas a la distribucion conocida (Peterson et al. 2007), ademas, para
especies con pocos registros es importante conservar la mayor cantidad de datos (Pearson et
al. 2007), por lo que se utilizé el MTP para las especies con 10 registros 0 menos. Por otra
parte, el 10P es un umbral méas estricto que generalmente se utiliza para detectar zonas
prioritarias de conservacion o detectar regiones de endemismo (Escalante et al. 2013), para
las especies con mas de 10 registros se utilizé este umbral.

Finalmente, a partir del umbral de corte, se construyeron los mapas de presencia-
ausencia, sin embargo, para tener una visualizacion mas clara de en qué regiones geogréaficas
se encontraban los 6ptimos de las especies, se dividio la idoneidad en cuartiles, tomando solo
los valores por arriba del umbral de corte, se eligio una escala de rojos, yendo de mas claro
(menos idoneidad) a mas intenso (mayor idoneidad).

6.1.4 Caracterizacion del volumen de nicho
Con la finalidad de complementar a los MNE y MDE y delimitar a las especies con
nicho amplio o restringido, se generd un analisis de volumen de nicho a través del software
Niche Analyst (Qiao et al. 2015). De manera general, Niche Analyst asume que los nichos
de las especies tienen forma convexa (Maguirel967; Sober6n y Nakamura 2009), y los opera
como elipsoides de volumen minimo o como poliedros convexos. Para este trabajo se
cargaron al programa los primeros tres componentes principales (background) y el MNE de

cada especie generados previamente y se calcul6 el elipsoide de volumen minimo.
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6.2 Conservadurismo de nicho

6.2.1 Reconstruccion de la filogenia del género Rhogeessa

Con la finalidad de resolver las politomias presentes en la filogenia del estudio de
Baird y colaboradores (2008), se realiz6 un andlisis filogenético utilizando las secuencias del
gen mitocondrial Citocromo b descargadas en el mes de mayo del afio 2020 de la base de
datos GenBank (palabras clave: Rhogeessa, cytb). Se descargaron las 90 secuencias
disponibles hasta ese momento, que correspondian a 11 de las 13 especies. Las especies R.
minutilla y R. hussoni, no fueron incluidas debido a que ain no se encuentra secuenciado
ningun gen que funcione como marcador molecular. Adicionalmente, se incluyé una
secuencia de Antrozous pallidus que se utilizé como grupo externo, debido a que el género
Antrozous se ha relacionado filogenéticamente de manera cercana con el género Rhogeessa
(Hoofer y Van Den Bussche 2003). Las secuencias se alinearon utilizando MUSCLE, un
algoritmo de alineamiento de secuencias multiples (Edgar 2004) a través del software
UGENE (version 34) donde se exportaron en formato PHYLIP y NEXUS para su posterior
analisis.

Mediante la plataforma CIPRES Science Gateway (Miller et al. 2010) y a través de
la herramienta JmodelTest (Darriba et al. 2012), se buscaron los modelos méas ajustados
segun el Criterio Informativo Bayesiano (BIC) utilizando los parametros por defecto que se
encuentran en CIPRES que incluyen los modelos con bases de frecuencias diferentes,
modelos con proporcion de sitios invariantes y los modelos con tasa de variacion entre sitios.
Aunadamente, se utilizo la herramienta IQtree que trabaja con ModelFinder
(Kalyaanamoorthy et al. 2017) para evaluar si las secuencias particionadas en codones tenian
diferentes tasas de evolucién. Con este mismo programa, se gener0 el arbol de Méaxima
Verosimilitud, para el cual se utilizd el modelo seleccionado por JModel Test. Mediante el
programa MrBayes (Huelsenbeck y Ronquist 2001), se generd el andlisis de Inferencia
Bayesiana, para el cual se utilizaron 8 cadenas de Markov, ademas de 10,000,000
generaciones, muestreando un modelo cada 1,000 generaciones, con un soporte de
probabilidad posterior del 95%. El arbol de Inferencia Bayesiana obtenido fue editado con el

software FigTree version 1.4.4 (Rambaut 2018).
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6.2.2 Andlisis de similitud y equivalencia de nicho

Los andlisis de similitud y equivalencia de nicho se realizaron utilizando el programa
R (R Core Team 2018) mediante el paquete ecospat (Broennimann et al. 2017). De manera
general, los analisis con el enfoque de Broennimann et al. (2012) tienen tres fases principales,
primero se calcula la densidad de los registros de presencia y de capas ambientales a lo largo
de los ejes ambientales de un analisis multivariado, posteriormente se mide la superposicion
de nicho a lo largo de los gradientes del analisis multivariado generado en el primer paso, y
finalmente se generan las métricas | y D de superposicién de nicho. Para observar los efectos
del conservadurismo de nicho desde una perspectiva general, se calcularon los promedios y
la desviacion estdndar de dichas métricas, agrupadas en tres escalas distintas, primero
promediando a las especies hermanas, después a las especies no hermanas pero que
pertenecen a un mismo clado y finalmente a las especies que se encuentran en distintos
clados.

Posteriormente se generaron las pruebas de similitud y equivalencia, la primera se
genera cambiando aleatoriamente toda la densidad observada de ocurrencias en un rango (el
centro de la densidad simulada de ocurrencia se selecciona aleatoriamente entre los entornos
disponibles) y se calcula la superposicion del nicho simulado con el nicho observado en el
otro rango (Peterson et al. 1999). Por otro lado, la prueba de equivalencia se genera
agrupando y dividendo aleatoriamente en dos conjuntos de datos todas las apariciones,
manteniendo el nimero de apariciones como en los conjuntos de datos originales (Graham
et al. 2004). En ambas pruebas, este proceso se repitio 100 veces, para rechazar la hipétesis
nula con alta confianza (Warren et al. 2008; Broenniman et al. 2012). Finalmente, se
construyeron histogramas de valores simulados. Si el valor de p es menor a 0.05, se
rechazaria la hipétesis nula y las especies serian mas similares o equivalentes que lo esperado
aleatoriamente. Las pruebas de similitud y equivalencia se generan de manera independiente
para cada métrica (D e I), por lo que cada prueba genera dos resultados distintos.

Para poner a prueba el conservadurismo filogenético del nicho, se realizo una prueba
de Mantel mediante el paquete vegan (Oksanen et al. 2019). Se utilizaron las matrices
generadas con los indices 1 y D de los andlisis de superposicion, y se correlacionaron con la
matriz de distancias filogenéticas propuesta en Baird et al. (2008), debido a que se tiene una

filogenia incompleta y registros de presencias limitados, solo se correlacionaron las especies
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para las que se tienen datos, por lo que se excluyd de este analisis a R. hussoni y a R.
minnutilla (por no estar incluidas en la filogenia) y a R. menchuae (por no tener registros
suficientes para modelar su nicho). Una correlacion negativa significativa es un indicador de
conservadurismo de nicho (Knouft et al. 2006), ya que indicaria que, a mayor superposicion
de nicho, hay menor distancia filogenética y viceversa, por lo que las especies mas cercanas

filogenéticamente presentan mas superposicion de nicho que las aleatorias.
7. Resultados
7.1 Modelos de Nicho Ecol6gico y Modelos de Distribucion de Especies

7.1.1 Obtencidn de registros de presencia y delimitacion de areas M

En total se obtuvieron 2448 registros para las especies del género. Después de la
depuracién, se redujo la cantidad a 1045. A partir de los registros depurados, se aplicaron los
filtros que se utilizaron para modelar (registros totales, entrenamiento y de prueba; Tabla 2).
En los casos donde los registros aumentaron, se debe a que fueron renombrados de la base
general. Debido a la baja cantidad de registros encontrados para algunas especies, se tuvieron
que elegir criterios distintos a los descritos anteriormente para la seleccion de los registros
de entrenamiento y de prueba. Para R. mira (10 registros) 60 % se utiliz6 para entrenamiento
y 40% para prueba, para las especies con 6 registros, se utilizo el 50% para entrenamiento y
50% para prueba, en ambos casos, seleccionados aleatoriamente. Hubo dos especies en las
que se utilizaron todos los registros como entrenamiento, estas fueron R. genowaysi y R.
velilla debido a que solo se encontraron 5 registros. Mientras que para R. menchuae no se
encontraron mas de 2 registros georeferenciados o que pudieran ubicarse de manera precisa
en la geografia para modelar su nicho (Tabla 2).

La delimitacion de las areas de calibracion para los MNE (M) resulté en que solo para
4 especies con pocos registros su M fue definida mediante un poligono minimo convexo (R.
bickhami, R. genowaysi, R. mira y R. velilla); para el resto de las especies la M fue definida

con las ecorregiones de la WWF (Anexo 1).
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Tabla 2 Tabla de los registros de las especies siguiendo el orden en que fueron depurados y filtrados los registros.

Especie
. aeneus
. alleni
. bickhami
. genowaysi
. gracilis

. hussoni

R

R

R

R

R

R
R.io
R. menchuae
R. minutilla
R. mira

R. parvula
R. tumida

R. velilla

Total

Registros previos a  Registros después de

la depuracién
140

120
8
22
51
6
88
2
204
32
638
1137

2448

la depuracién
207

54
6

9
27
6
109

25
10
282
312

1045

7.1.2 Generacion de MNE y MDE
En total se generaron 5622 modelos candidatos para todas las especies que fueron

Registros
totales
102

46
6

5
19
6
96
20

10

194
221

716

Registros
entrenamiento
68

38
3
14
3
78
17
6
117
141

476

Registro
s prueba
34

9
3

77
80

229

modeladas con KUENM. Las especies para las que se crearon mas modelos candidatos

fueron R. alleni y R. parvula, mientras R. io fue la especie para la que se crearon menos

modelos (Tabla 3). El total de modelos candidatos varia entre especies, debido a que los

conjuntos de variables climaticas que fueron evaluados por KUENM fue distinto. En total

fueron trece variables climaticas las que se necesitaron para generar los MNE y los MDE de

todas las especies del género, las cuales fueron: Biol, Bio2, Bio3, Bio4, Bio5, Bio6, Bioll,

Biol2, Biol3, Biol4, Biol5, Biol6 y Biol7; de éstas, las variables que mas se repiten son

Bio4, Bio6 y Biol5 en seis especies, mientras que Biol7 resulta importante en cinco especies

(Tabla 3). Finalmente, las curvas de respuesta de las variables climaticas seleccionadas para

cada especie indican que, de manera general, las especies del género Rhogeessa prefieren
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temperaturas calidas y de bajas precipitaciones, excepto para R. alleni y R. gracilis que

prefieren temperaturas frias (Anexo 2).

Tabla 3 Numero de modelos candidatos generados para cada especie. Capas bioclimaticas utilizadas en el mejor modelo de
cada especie. Parametros del mejor modelo MR= multiplicador de regularizacién; CC= Clase de caracteristica, linear (1),

cuadratica (q) y producto (p).

Especie Modelos Capas bioclimaticas Parametros finales
candidatos (MR, CC)
R. aeneus 550 Bio6, Bio12, Biol5 0.5/ lgp
R. alleni 1071 Bio6, Biol3, Biol5, Biol7 0.1/1gp
R. bickhami 550 Biol, Bio6, Biol7 0.2/q
R. genowaysi - Biol, Biol2, Bio1l4 0.1/1gp
R. gracilis 714 Bio3, Bio4, Bio6 0.4/1q
R. hussoni 714 Bio5, Biol6, Biol7 0.7/1
R. io 476 Bio2, Bio4, Bio6, Biol5, Biol6, Biol7 0.5/1p
R. minutilla 714 Bioll, Biol2, Bio15 03/1Ip
R. mira 714 Bio3, Bio4, Biol4 2/qp
R. parvula 1071 Biol, Bio2, Bio4, Biol4, Biol5, Biol6 0.7/1qgp
R. tumida 952 Bio2, Bio4, Biol5 0.1/lgp
R. velilla - Bio6, Biol4, Biol7 0.1/1gp

7.1.3 Analisis de componentes principales

El analisis de componentes principales que incluy6 a las trece capas biocliméticas que

representan al género, mostro que los primeros tres componentes principales representan el

84% de la variacion total (Figura 4). ElI nimero de modelos generados mediante KUENM

fue de 119 modelos candidatos para cada especie. Respecto a los umbrales de corte, seis

especies utilizaron el MTP, y otras seis utilizaron el 10P (Tabla 4). EI mejor modelo para

cada especie mostrd que la especie con mayor area modelada (solo en el &rea de calibracion)

fue R. io (~5,570,000 km?), mientras que la de menor &rea fue R. genowaysi (~4,400 km?),

todos los modelos generados en su area de calibracidn y en la transferencia se muestran en el

Anexo 1.
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Proportion

PC1 PC2 PC3 PC4 PCS PCE PC7 PC8 PCo PC10 PC11 PC12 PC12
factor(PC)

Figura 5 Proporcion de la varianza explicada por cada uno de los de componentes principales.

Tabla 4 Umbrales de corte utilizados para los modelos generados con los componentes principales, MTP= Minimo de la
presencia de entrenamiento, 10P= 10 percentil de la presencia de entrenamiento. Pardmetros de los modelos seleccionados,
MR= multiplicador de regularizacién, CC= Clase de caracteristica, linear (l), cuadrética (q), producto (p).

Especie Umbral de corte Parametrizacion del mejor modelo (MR / CC)
R. aeneus MTP=0.2042 0.4/ lgp
R. alleni 10P=0.4001 0.1/1lp
R. bickhami MTP=0.397 0.1/lgp
R. genowaysi MTP=0.2322 0.1/lgp
R. gracilis 10P=0.2233 0.1/1
R. hussoni MTP=0.4732 0.6/9p
R. io 10P=0.2078 0.1/ Igp
R. minutilla 10P=0.1967 0.6/qp
R. mira MTP=0.2972 0.1/q
R. parvula 10P=0.3321 0.1/1q
R. tumida 10P=0.324 0.2/Igp
R. velilla MTP=0.5308 0.1/Igp

7.1.4 Caracterizacion del volumen de nicho.

El volumen de nicho generado con Niche Analyst indica que las especies con la mayor
amplitud de nicho son R. minutilla (886.93), seguida de R. io (729.08). Mientras que las
especies con amplitud de nicho restringida son R. velilla (2.86), R. aeneus (36.87), R.
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bickhami (41.28), R. mira (53.08) y R. genowaysi (63.79; Tabla 5). En todos los casos de las

especies con amplitud de nicho reducida, también presentan una distribucion restringida.

Tabla 5 Volumen del elipsoide del nicho para cada especie

Especie MVE
R. aeneus 36.87
R. alleni 390.53
R. bickhami 41.28
R. genowaysi 63.79
R. gracilis 156.45
R. hussoni 229.35
R. io 729.08
R. minutilla 886.93
R. mira 53.08
R. parvula 356.70
R. tumida 422.55
R. velilla 2.86

7.2 Conservadurismo de nicho

7.2.1 Reconstruccion de la filogenia del género

Los analisis filogenéticos mostraron que, de manera general, se obtuvo un arbol
muy similar al de Baird et al. (2008). ModelFinder seleccion6 el modelo HKY+G,
sus secuencias no estan particionadas, el valor gama es de 0.1660 y con 3 tasas de
sustitucion (012012). A partir de este modelo se estimé el arbol con la inferencia
posterior bayesiana, en el cual, se observa que las politomias presentes en la filogenia
Baird et al. (2008) se resuelven. La filogenia bayesiana recuperé cuatro clados
principales, cada uno presentd distancias de citocromo b mayores al 5% (Bradley y
Baker 2001; Baker y Bradley 2006), ademas, estan soportados por un valor de
probabilidad posterior de 1. El clado 1 incluye a R. alleni y a R. gracilis, el clado 2 a
R. parvula'y a R. mira, el clado 3 a R. genowaysi, R. bickhami y a R. io y el clado 4
incluye a R. tumida, R. velilla, R. menchuae y R. aeneus. Dentro de estos clados, solo
en tres nodos la probabilidad posterior es menor a 0.95, estos son entre R. i0 y sus

especies hermanas (0.63), R. velilla y el resto del clado (0.93) y R. aeneus con R.
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tumida (0.53), el resto de los nodos tienen un valor de probabilidad posterior superior

a 0.95 (Figura 5).

R. aeneus
0
R tumida o
o
o
— 2 093 R. menchuae Lo
— } R velilla
1
R. bickhami
0.96 n
. o
R. genowaysi 8.
1 w
R io
—=1 R parvula e
o
1 1 o
5 [5)
R mira N
96 R alleni | O
— 5
1 [o}
L o
R gracilis =
A. pallidus

0.03
Figura 6 Arbol filogenético generado con Inferencia Bayesiana. Los ndmeros en rojo indican la probabilidad posterior.

7.2.2 Analisis de similitud y equivalencia de nicho
Los resultados de las métricas D e | (ver matrices completas en Anexo 3.1) indican

que el promedio para las especies hermanas es mas alto que las que solo estan dentro de
mismo clado o son de clados distintos (Tabla 6). Esto indica que, en promedio las especies
hermanas se parecen mas entre si que las menos relacionadas filogenéticamente, sin embargo,
la desviacion estandar es muy alta para las especies hermanas y las del mismo clado, por lo

gue también la variacién de la similitud entre ellas es mayor.
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Tabla 6 Promedio y desviacion estandar (entre paréntesis) de las métricas D e | para las comparaciones a distintos niveles.

Especies Promedio | Promedio D
Hermanas 0.4138 0.3243
(0.3718) (0.3155)
Mismo Clado 0.3828 0.2512
(0.3252) (0.2337)
Diferentes Clados 0.2127 0.1103
(0.1681) (0.1143)

Solo para la métrica D se encontraron 10 similitudes y 2 equivalencias, ademas de 6
y 1 pares de especies con valores de p entre 0.089-0.059 para similitud y equivalencia
respectivamente; mientras que para la métrica | se encontraron 7 similitudes y 1 equivalencia,
junto con 7 y 1 pares de especies con valores de p entre 0.089-0.059 para similitud y
equivalencia respectivamente (las matrices completas de los valores de p para las pruebas de
similitud y equivalencia de nicho, se muestran en los anexos 3.2 'y 3.3).

Finalmente, los resultados la prueba de Mantel indicaron que la correlacion entre las
distancias filogenéticas y las dos métricas de superposicion de nicho no son significativas
(D, p=0.969; I, p= 0.948), por lo que, considerando los supuestos de esta prueba, no se
corrobora la hipétesis de conservadurismo de nicho. Los valores del estadistico r de la prueba
mostraron un valor negativo para para ambas métricas (D, r=-0.318) e I, r=-0.274).

8. Discusion y conclusiones

Los objetivos fueron alcanzados satisfactoriamente, se modelaron 12 de las 13
especies del género ya que R. menchuae no fue modelada debido a la ausencia de datos
georreferenciados. R. hussoni y R. minutilla no fueron incluidas en la prueba de mantel
debido a que no se tiene secuenciado el gen y por consecuencia se desconoce su relacién
filogenética. Con las 10 especies utilizadas para evaluar el conservadurismo de nicho, no se
logro corroborar que el nicho se conserve de manera tipica, sin embargo, hay indicios de que
se conservan los dptimos climaticos del grupo (conservadurismo en un punto medio del nicho
del grupo). Esto tiene diferentes implicaciones en la ecologia y la conservacion, ya que
afectara los patrones de distribucién de las especies del género y la manera de abordar las

estrategias de conservacion.
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8.1 Modelos de nicho ecologico y modelos de distribucidn de especies

De las 15 variables climéticas utilizadas en este trabajo, se intentd reducir el niUmero
atres para cada especie, lo cual se logro para la mayoria y solo una especie (R. alleni) necesito
cuatro variables y otras 2 especies (R. io y R. parvula) necesitaron seis variables cada una,
debido a que el rendimiento de los modelos disminuia y KUENM seleccionaba los modelos
con mayor numero de variables a pesar de la complejidad. De las 13 variables climéticas que
prefieren las especies, es de resaltar Bio4 (estacionalidad de la temperatura), Bio6
(temperatura minima del mes maés frio) y Bio 15 (estacionalidad de la precipitacion), ya que
al menos una de estas tres variables resulta relevante para la mayoria de las especies (10 de
12 especies modeladas) y en la mayor parte de los modelos donde figuran tienen una alto
valor en la importancia de permutacion, lo que asegura que sean variables con alto poder
predictivo (Searcy y Shaffer 2016). La intencién de reducir la complejidad del modelo
usando la menor cantidad variables (Warren et al. 2014) fue acertada, ya que, a pesar de que
no era el objetivo principal de este estudio, es fundamental conocer la importancia de las
variables ambientales para cada especie, para esto, ademas de reducir la complejidad
disminuyendo la cantidad de variables y que los modelos tengan curvas de respuesta simples
para ser interpretadas facilmente (Merow et al. 2013).

Trabajar con pocas variables climaticas permiti6 identificar las que mejor explican la
distribucion de cada especie, pero tomando en cuenta todo el género, se utilizaron en total 13
variables bioclimaticas, a partir de las cuales, se notan dos grupos de especies, uno con
preferencias por las temperaturas frias, que solo incluye a dos especies: R. alleni y R. gracilis
y otro grupo con afinidad por las temperaturas calidas y de pocas precipitaciones que incluye
al resto de las especies. Si se comparan las curvas de respuesta de las dos especies que
prefieren temperaturas frias con R. aeneus, se observa que para las tres especies la
temperatura minima del mes mas frio (Bio6) resultd relevante, pero si se comparan los
valores donde se encuentra la idoneidad mas alta, se obtiene que R. aeneus prefiere
temperaturas proximas a los 21°C, mientras que R. alleni y R. gracilis prefieren temperaturas
de 10 y 5°C respectivamente. Estas dos especies han sido ubicadas por diversos autores
(Miller 1906; Tate 1942; Hill y Harrison 1987; Corbet y Hill 1991) dentro de un género
independiente conocido como Baeodon. Si se toma en cuenta que R. alleni y R. gracilis son

el clado hermano del resto de especies de Rhogeessa, ademas de que a la familia
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Vespertilionidae se le ha relacionado con un origen neéartico (Pereira y Palmerim 2013), es
probable que las especies del clado 1 hayan divergido primero, manteniendo los
requerimientos de temperatura bajas tipicos de la zona neértica, mientras que el resto de las
especies que componen el género han ido colonizando hacia las regiones tropicales en
México y posteriormente Sudamérica en eventos de especiacion mas recientes. No obstante,
se recomienda generar mas estudios (p. ej. tiempos de divergencia) que esclarezcan esta
interpretacion. Es probable que la mayor diferencia del clado formado por R. alleni y R.
gracilis (relevante al nicho) respecto al resto de las especies de Rhogeessa radique en estas
diferencias en la preferencia de temperatura.

Los andlisis del volumen de nicho revelaron diferencias interespecificas en cuanto al
uso del espacio ambiental y al comparar la amplitud de nicho respecto al espacio geografico
predicho. Por ejemplo, se obtuvo que el nicho de mayor amplitud le corresponde a R.
minutilla (886.93), seguida de R. io (729.08); a pesar de esta diferencia, se observa que R. io
tiene un area geografica predicha mucho mas grande (~5,570,000 km? solo en la region de
calibracion) que R. minutilla (~868,000 km?). Aunque el patron general es una relacion
positiva entre la amplitud de nicho y el rango geografico (Morin y Lechowicz 2013; Slatyer
et al. 2013), el area predicha y el volumen de nicho no necesariamente tienen que ser
directamente proporcionales. Existen diferentes explicaciones para este resultado, por
ejemplo, un escenario posible es que la especie con mayor amplitud de nicho esté poco
representada en G (nicho fundamental existente; Jackson y Overpeck 2000). Otros factores
que alteran estos resultados son los sesgos de muestreo espacial (Cardillo et al. 2018), es
decir, puede que exista una region (posiblemente que en la zona donde son simpatricas) que
contenga condiciones muy heterogéneas y ajenas a las del resto del grupo, generando los
volimenes tan altos; o que la limitada cantidad de registros para R. minutilla estén generando
una sobre estimacién del nicho. Otra opcion plausible, es que las interacciones bioticas, como
la competencia interespecifica o la propia capacidad de dispersion también son importantes
para delimitar la distribucion de las especies, que los propios nichos climaticos (Cardillo
2011; Pigot y Tobias 2013; Gutiérrez et al. 2014). Por ejemplo, se ha comprobado que existe
una correlacion positiva entre el tamafio de las alas con la capacidad de dispersion de los
murciélagos (Varzinczak 2020). Aungue no se ha reportado un estudio comparativo sobre las

medidas de las alas en las especies del género, se ha visto que R. minutilla presenta
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dimensiones corporales mas pequefias (Ruedas y Bickham 1992) respecto a R. io (Genoways
y Baker 1996; Aires et al. 2011), lo que podria impulsar una mayor capacidad de dispersion
para ésta Ultima.

Por otro lado, las especies con los volumenes de nicho més bajos (amplitud de nicho
reducida) fueron R. velilla (2.86), seguida de R. aeneus (36.87), R. bickhami (41.28), R. mira
(53.08) y R. genowaysi (63.79). En su distribucion conocida, estas especies también
presentan areas geogréaficas reducidas por lo que se considerarian especialistas (Devictor et
al. 2010). En el caso de estas especies si se encontrd una relacion entre su amplitud de nicho
y su rango geografico, este es el patron esperado de las especies con amplitud de nicho
reducida (Slatyer et al. 2013). Aunado a esto, se ha visto que las especies con estas
caracteristicas son méas vulnerables que las especies generalistas (Clavel et al. 2010).

Ademas de compararlos con el area de su distribucion conocida, se compararon con
las transferencias generadas a partir del modelo calibrado para cada especie hacia el area
definida como M para el género. De manera general se observa el patron esperado de la
correlacion positiva entre la amplitud de nicho y el area geogréfica (Slatyer et al. 2013), por
ejemplo, algunas especies con una amplitud de nicho restringido como R. genowaysi, R. mira
o R. velilla modelan muy pocas regiones en la transferencia (Anexos 1.4, 1.9y 1.12). Otras
especies con volimenes de nicho relativamente amplios modelan grandes areas, como el caso
de R. parvula o R. tumida (Anexos 1.10, 1.11), especies que, a pesar de distribuirse en el
norte y centro de América, su transferencia muestra regiones idéneas en Sudameérica.

Algunas excepciones a esto se encuentran en R. aeneus, donde a pesar de tener un
volumen de nicho restringido, muestra idoneidad en amplias zonas de Sudameérica,
concretamente, donde actualmente se distribuyen R. io, R. minutilla, R. velilla y parte de la
distribucion de R. hussoni (Anexo 1.1). Una vez mas, la posible explicacion para este
resultado tendria que ver con el concepto de nicho fundamental existente (Jackson y
Overpeck 2000), es decir, la posicion del nicho de R. aeneus, se ubicaria en una region en el
espacio E que contendria muchas regiones existentes en G. Por otro lado, en algunos casos
de especies con gran amplitud de nicho como el de R. io 0 el de R. minutilla las areas de
prediccién no son tan amplias como se esperaria (Anexos 1.7, 1.8), quedandose restringida

Unicamente al centro y sur en el caso de R. io y en regiones de poca extensién para R.
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minutilla, al contrario de R. aeneus, el nicho de estas dos especies esta muy poco representado
en G.
8.2 Conservadurismo de nicho

Los resultados de la prueba de Mantel indican que las distancias de nicho ecoldgico
y las distancias filogenéticas presentan una correlacion negativa (D, r=-0.318; | r=-0.274),
aungue no es significativa (D, p=0.969; I, p= 0.948), por lo que la hipotesis del
conservadurismo de nicho no se corrobora a nivel de género. Estos resultados podrian
interpretarse como ausencia de conservadurismo filogenético de nicho, sin embargo, los
resultados de este trabajo pueden ser consistentes con lo reportado por Peixoto et al. (2017),
quienes encontraron que es dificil probar el conservadurismo de nicho en géneros de
murciélagos, no obstante, también argumentan que “el conservadurismo filogenético del
nicho en los murciélagos parece estar actuando a través de especies, conservando su posicion
relativamente cercana del nicho medio del clado en lugar de conservar sus tolerancias
climéticas” (Peixoto et al. 2017 p 1062). Es decir, el conservadurismo filogenético de nicho
no parece estar actuando de manera tipica, sino que se esta conservando en un punto medio
del nicho del grupo. Los hallazgos presentados en este trabajo refuerzan la idea de que la
prueba de Mantel no es suficiente para poder detectar el conservadurismo de nicho en
murciélagos, por lo que se sugiere complementar estos estudios desde el enfoque propuesto
por Peixoto et al. (2017) que sugiere el conservadurismo de nicho a partir de un punto medio
del nicho de todo el grupo o clado.

Segun Wiens et al. (2010) el patron de conservadurismo filogenético de nicho que
debe esperarse no siempre tiene que ser el tipico, ya que muchos de estos patrones pueden
tener bases muy antiguas y es posible que no se comprendan completamente estudiando solo
las especies y las condiciones ecoldgicas actuales. Por lo que las especies de un grupo podrian
mostrar similitud de nicho independientemente de su distancia filogenética. En este estudio
se encontraron en total 11 similitudes y 2 equivalencias (nichos completamente
indistinguibles), ademéas de 5 pares de especies que casi resultaron similares y 1 casi
equivalencia (p= 0.089-0.059), pero estas similitudes se dan principalmente entre pares de
especies gue se encuentran en diferentes clados de la filogenia del género. Estos resultados
se presentan tomando en cuenta ambas métricas, en general, los resultados de la métrica D

no son muy diferentes de la métrica I. A pesar de que aparentemente se encontraron mas
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similitudes para la métrica D (10) que para la | (7), los indices donde difieren estan muy
cercanos a ser significativos (p=0.089-0.059) en practicamente todos los casos, por lo que la
eleccion de una métrica sobre otra no parece ser relevante (Warren et al. 2008).

Si se analiza el conservadurismo de nicho para las especies que pertenecen a un
mismo clado, se encontrd que el clado 4 presenta similitud y un alto grado de equivalencia
entre R. tumida y R. velilla (D= 0.4964; 1= 0.6877), estas dos especies no son hermanas, de
hecho, filogenéticamente hablando R. velilla es la mas diferenciada de éste el clado, aun asi
es similar en el nicho con R. tumida (ademas, es probable gque si se incrementan los registros
para R. velilla la equivalencia también resulte significativa). Esta similitud en el nicho se ve
representada también en G, es decir, resulta interesante que la transferencia en el modelo para
R. tumida prediga las areas donde se tienen los registros para R. velilla (Ecuador), por lo que
potencialmente R. velilla podria habitar un area mas grande (aunque aun asi restringida) de
la que se tiene conocimiento. Por otro lado, las Unicas especies hermanas de este clado son
R. tumida y R. aeneus, sin embargo, no se encontré significancia en la similitud o
equivalencia entre éstas, cabe resaltar que, R. aeneus es la especie con los indices D e | mas
bajos de todo el género, lo que sugiere que es la especie que al menos en el nicho ecoldgico
es la especie mas diferenciada del grupo; este resultado puede ser impulsado por una posicién
de nicho lejana al nicho ancestral del género (areas en G nuevas recientemente ocupadas).

Las especies hermanas del clado 3 son R. genowaysi y R. bickhami, sin embargo, estos
dos grupos no tienen nichos similares entre si, ni con R. io (la otra especie integrante del
clado). Este resultado es interesante debido a que estas especies hermanas son simpatricas en
Huixtla, Chiapas, y por lo tanto se esperaria que hubiera cierta similitud en sus nichos. Por
otro lado, se encontr6 un alto grado de similitud de nicho entre R. io y R. bickhami (D=
0.3969; I= 0.6177), tomando en cuenta que las prueba de similitud son marginalmente
significativas (D, p= 0.108, I, p= 0.089), existe la posibilidad de que si se incrementan la
cantidad de registros mejorando los MNE y MDE para R. bickhami es probable que el indice
de similitud resulte significativo, si se da este caso, se tendrian mas especies no hermanas
con nichos similares.

Los resultados del clado 3 pueden explicarse utilizando las curvas de respuesta de las
variables climaticas de cada especie, complementado con el conservadurismo en un punto

medio del nicho del clado (Peixoto et al. 2017). Las variables climéticas indican que todo el
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clado 3 mantiene 6ptimos en las temperaturas calidas y en las precipitaciones bajas, pero los
rangos de tolerancia son distintos. R. i0 presenta rangos de tolerancia de temperaturas y
precipitaciones relativamente altos, aunque sus éptimos son muy claros; mientras que R.
bickhami solo tolerante con la temperatura, pero no con las precipitaciones altas;
contrariamente, R. genowaysi tolera precipitaciones altas, pero no las temperaturas bajas
(Anexos 2.3, 2.4y 2.7). La variacién en los rangos explicaria por qué las especies del clado
3 no son estadisticamente similares y ademas refuerza la idea de que tanto R. genowaysi
como R. bickhami tienen nichos restringidos y especializados, sin embargo, el
conservadurismo de nicho actia manteniendo los éptimos de la especie basal (R. i0),
explicado por el conservadurismo de nicho en un punto medio del nicho del clado (Peixoto
etl. 2017).

El clado 2 solo contiene dos especies (R. parvula 'y R. mira), contrario al caso anterior,
se encontro que estas especies si tienen nichos similares, pero no equivalentes (D= 0.563; I=
0.752). Estas especies comparten algunas variables climéticas relevantes, aunque los rangos
son diferentes; en general, la especie con la amplitud de nicho mas grande (R. parvula)
presenta también mayores tolerancias, por ejemplo, Bio 4 (estacionalidad de la temperatura)
varia entre un coeficiente de variacion de 50 a 650, mientras que, para R. mira el rango esta
entre 80 y 230, para Bio 14 (precipitacion del mes més seco) R. parvula presenta dos picos
de idoneidad, uno entre 0-10mm de agua y otro entre 70 y 90 mm de agua, mientras que para
R. mira, el rango esta solo entre 0-10mm. El hecho de que la estacionalidad de la temperatura
presente valores mas bajos para R. mira que para R. parvula, indican que R. mira tiene menos
tolerancia a los cambios de temperatura, por lo que se refuerza la idea de que tiene un nicho
mas restringido. Por otra parte, que los nichos de este clado no resulten equivalentes puede
deberse a dos factores, uno es la limitada cantidad de registros para R. mira, sin embargo, es
poco probable dado que el indice estd muy lejano a ser significativo, la otra opcién y la que
se podria considerar la mas probable es que el nicho restringido de R. mira en comparacion
del nicho amplio de su especie hermana, les impida ser indistinguibles.

Finalmente, en el clado 1 el nicho resultd ser similar y equivalente entre R. alleni y
R. gracilis (D= 0.625; 1= 0.712), estas especies son simpatricas, y no es el unico ejemplo
dentro del grupo que cuente con caracteristicas semejantes, por ejemplo, R. parvulay R. mira

tambiéen comparten distribucion y ademas sus nichos son similares (pero no equivalentes); R.
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genowaysi y R. bickhami son simpatricas en una region restringida en Chiapas, aunque estas
especies carecen de ser similares en el nicho. Estos resultados contradicen en cierta medida
uno de los principios del conservadurismo de nicho, que postula que antes de la especiacion,
surge una segregacion en el espacio geografico para evitar la competencia (Peterson et al.
1999; Wiens y Graham 2005), es decir, es probable que al no ser similares R. genowaysi se
separara de R. bickhami por una diferencia en el nicho ecoldgico, no obstante, para R.
parvula-R. mira y R. alleni-R. gracilis no parece ser el caso, por lo que existe la posibilidad
de que las especies puedan evitar la competencia si no ocupan los mismos recursos como la
alimentacion o los refugios, también es probable que simplemente los recursos sean
abundantes y por lo tanto suficientes para mantener ambas especies (Dhondt 1988; Monte-
Luna et al. 2004). Ambas opciones darian como resultado un modelo de especiacion
simpatrica (Bush et al. 1969; Coyne y Orr 1996).

La hipotesis del ruido Eltoniano, afirma que los factores bidticos no son
determinantes para delimitar distribucion de una especie en una escala geografica grande
(Peterson et al. 2011), no obstante, recientemente se han mostrado ejemplos donde las
interacciones bidticas no parecen ser triviales (Araujo et al. 2013; Freeman y Mason 2015;
Atauchi et al. 2018). Si se considera que las especies son hermanas y que ademas son
similares en el nicho ecoldgico, podriamos estar delante de ejemplos de especiacién
simpatrica. Estos resultados respaldan lo sugerido por Olalla-Tarraga et al. (2016), quienes
destacaron la importancia del nicho Eltoniano. Por lo que se sugiere estudiar con otro enfoque
de mecanismos (como el nicho Eltoniano) los pares de especies con caracteristicas
semejantes.

Ademas de las similitudes entre especies hermanas y las pertenecientes a un mismo
clado, también se encontraron algunas similitudes de nicho entre especies filogenéticamente
distantes; por ejemplo, en el caso de R. io y R. velilla que se encuentran en la filogenia en los
clados 3y 4 respectivamente (clados conocidos como el complejo de R. tumida; Baird et al.
2008), y se tienen nichos similares (D= 0.359; 1= 0.437). Para tratar de explicar este resultado
es necesario hipotetizar sobre la historia evolutiva del género, ya que no se tienen estudios al
respecto, por ejemplo, si se toma en que cuenta que existe una distancia geografica muy
grande entre R. velilla (distribuida en Ecuador) y el resto de especies correspondientes a su

clado (R. aeneus, R. tumida y R. menchue) distribuidas en el centro y norte de América,
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ademas que R. velilla'y R. io comparten un ancestro comun lejano es posible que ese ancestro
comun, entre estos dos clados se hubiera diversificado hasta originar a estas dos especies, y
la similitud del nicho podria ser el resultado de un arrastre filogenético desde dicho ancestral
en comun. A este mismo arrastre filogenético se le sumaria R. tumida, especie muy cercana
filogenéticamente a R. velilla y que manifiesta indices de superposicién altos con ésta y R.
i0.

Aparentemente, R. tumida es la especie con el conservadurismo de nicho més fuerte,
ya que es la especie con mas similitudes encontradas (7 de las otras 11 especies modeladas),
tan solo para las especies incluidas en la filogenia, se encontr6 similitud con R. genowaysi
(D=0.098, 1=0.309), con R. parvula (D= 0.448, 1= 0.657), con R. mira (D= 0.249, 1= 0.496),
R. bickhami (D= 0.206, I= 0.449) y con R. io (D= 0.315, I= 0.402) aunque con estas dos
ultimas, por muy poco, no son estadisticamente significativos (D, p= 0.059; I, p=0.059). Las
curvas de respuesta para R. tumida indican que la especie tiene amplias tolerancias, por
ejemplo, el rango para Bio 2 (rango medio diurno de la temperatura) esta entre 6 y 18°C de
variacion a lo largo de un dia, Bio 4 (estacionalidad de la temperatura) tiene un rango de
coeficiente de variacién entre 50 y 550 aproximadamente, y Bio 15 (estacionalidad de la
precipitacion) tiene un coeficiente entre 50 y 120 (con 6ptimo en 120). Las amplias
tolerancias ambientales explicarian la similitud encontrada con diversas especies del grupo.

La similitud entre especies de diferentes clados mas inesperada es la de R. alleni con
R. genowaysi (D= 0.3001, 1= 0.7123), ya que filogenéticamente estdn muy distantes. Una
posible explicacion puede ser el conservadurismo de nicho en un punto medio del grupo
(Peixoto et al. 2017). Aunque pensar en esta opcion es complicado, pero no descartable,
debido a que solo se respalda por lo 6ptimos en las preferencias por las bajas precipitaciones,
ya que los dptimos de temperaturas son muy contrastantes, R. alleni con preferencia en las
temperaturas frias y R. genowaysi con preferencias en las temperaturas calidas.

Con base en los supuestos del conservadurismo de nicho, es posible hipotetizar un
comportamiento para R. menchuae, R. hussoni y R. minutilla, especies que no fueron
incluidas en los andlisis de conservadurismo de nicho. Para R. menchue no fue posible
generar su MNE, ya que no hay suficientes registros georrefenciados disponibles, pero si se
sabe que las dos localidades donde fueron colectados los especimenes son en Atlantida,

Honduras y Los Amates, Guatemala, cerca del Lago de Izabal, Con esos datos posible

39



proponer dos hipdtesis respecto a su posible distribucidn, una es asumir el conservadurismo
de nicho con su especie hermana R. aeneus, y si se considera el mapa de la transferencia de
R. aeneus (Anexo 1.1) se notan zonas de idoneidad cerca de las localidades correspondientes
a R. menchuae. Otra opcidn es asumir el conservadurismo con R. io (similar a la relacién de
R. velilla con R. i0), donde se observa que esta ultima (Anexo 1.7) también predice, e incluso
en mayor area, las zonas de idoneidad donde potencialmente podria encontrarse R. menchuae.

Por otro lado, R. hussoni y R. minutilla si fueron modeladas, sin embargo, no se
conoce su relacion filogenética. En el caso de R. hussoni se encontrd significancia en la
similitud con R. tumida por lo que potencialmente, podria ubicarse dentro del clado 4, sin
embargo, esta opcion es cuestionable debido a que R. tumida presenta similitudes con muchas
especies del grupo por su amplia tolerancia ambiental. Otra posibilidad es que, por su
cercania en la distribucion geogréafica con R. io, y por los indices altos de superposicion de
nicho (casi similares) con R. genowaysi se ubique en el clado 3. Finalmente, una inesperada
similitud de nicho fue encontrada entre R. minutilla y el clado 1 (R. alleni con R. gracilis).
Si se asume el conservadurismo de nicho con este clado, R. minutilla seria la tercera especie
que conformaria el género propuesto como Baeodon, sin embargo, no se descarta la
posibilidad que por su simpatria en la distribucion también se relacione con R. io o0 con R.
hussoni. Estas interpretaciones deben tomarse con precaucion, debido a que, si el
conservadurismo de nicho no actla de manera tipica y en realidad se conserva en un punto
medio del nicho de todo el grupo, no es de extrafiar que las relaciones propuestas aqui, se
comporten realmente de otra manera. La Unica manera de saber con certeza la relacién
evolutiva de estas especies es con un analisis filogenético.

8.3 Implicaciones en la conservacion

Los MNE y MDE han sido ampliamente utilizados para proponer estrategias de
conservacion de especies (Guisan y Zimmermann 2000; Franklin 2013), por ejemplo, se han
utilizado para detectar zonas de alta riqueza de especies (Wiens y Donoghue 2004; Thuiller
et al. 2006) o para predecir los posibles riesgos de las invasiones bioldgicas (Liu et al. 2020),
asi como para evaluar los efectos del cambio climético en el rango de las especies (Guisan y
Thullier 2005; Araujo et al. 2006; Lawler et al. 2009; Rojas-Soto et al. 2012). Se ha predicho
que las temperaturas iran en aumento a causa del cambio climatico (Christensen et al. 2007),

por lo que las especies que dependen de climas frios y las que tienen distribucion y amplitud
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de nicho restringidos son las mas vulnerables a estos efectos (Devictor et al. 2010; Rebelo et
al. 2010; Botts et al. 2012; Jones y Rebelo 2013).

El conservadurismo de nicho se ha propuesto como el proceso que hace que el cambio
climatico sea un peligro para la biota mundial (Wiens y Graham 2005). A pesar de que estos
efectos no se han evaluado directamente en el género Rhogeessa, los analisis generados en
este trabajo permitieron identificar que al menos 5 especies presentan amplitud de nicho y
distribucion restringida (R. aeneus, R. genowaysi, R. mira, R. bickhami y R. velilla), ademas
de dos especies que mantienen preferencias climaticas al frio (R. alleni y R. gracilis). Por
ejemplo, una especie con las caracteristicas ecoldgicas de R. aeneus, tendria que desplazar
su rango de distribucién a consecuencia del calentamiento global, debido que las regiones de
menor idoneidad se encuentran en el centro de la peninsula de Yucatan, mientras que las de
mayor idoneidad se encuentran en las costas de la peninsula, por lo que para esta especie
seria imposible continuar moviéndose mas alla de la costa (Serrano-Rodriguez et al. 2018).
Por el contrario, las especies con una amplitud de nicho grande, en teoria podrian tolerar mas
los efectos del cambio climético, pero solo si las condiciones de mayor idoneidad estaran
disponibles y accesibles en el futuro (Jackson y Overpeck 2000), como el caso de R. minutilla
donde se observa que tiene una gran amplitud de nicho, pero su MDE no predice una gran
area como se esperaria, lo que podria indicar que gran parte de su nicho fundamental no esta
actualmente disponible en la geografia. Aunque el nicho amplio de esta especie le otorga una
ventaja en la respuesta al cambio climatico, su persistencia dependera de que las condiciones
de su nicho existan y sean accesibles en el futuro. Esto se puede evaluar proyectando los
nichos de las especies hacia los posibles escenarios futuros; ademas, identificar las areas
donde estaran estas condiciones permitiria tomar medias de conservacion a futuro (Tingley
et al. 2009; Ackerly et al. 2010).

El cambio climéatico afecta de manera intrinseca y extrinseca a las especies de
murciélagos, es decir, descartando a las especies del clado 1, los 6ptimos climaticos de las
especies del genero Rhogeessa son las precipitaciones bajas y las temperaturas altas, ademas,
la mayor idoneidad se ubica principalmente en las regiones costeras. Aunque podria parecer
benéfico que las especies del género prefieran temperaturas calidas, los climas extremos
pueden resultar perjudiciales y las especies que ocupan regiones tropicales y subtropicales

corren mayor riesgo de sufrir alteraciones meteorologicas en forma de tormentas tropicales
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0 de temperaturas extremas (Jones y Rebelo 2013). Aungque no se ha estudiado
particularmente en especies del género Rhogeessa, para otras especies como el zorro volador
(Pteropus spp.) se detecto que las temperaturas superiores a los 42 °C causaron la muerte de
mas de 3500 individuos (Welbergen et al. 2008). Por otro lado, el aumento en el nivel del
mar a consecuencia del cambio climatico afecta particularmente a las especies costeras o
islefias (Jones y Rebelo 2013), ya que pueden restringir el acceso a los refugios como las
cuevas costeras (Goodwin 1970).

Otro enfoque que contribuye a la conservacion de las especies del género Rhogeessa
parte de utilizar la filogenia junto con los supuestos del conservadurismo de nicho. Por
ejemplo, en este estudio se encontr6 que solo el clado 1 mantiene preferencias por las
temperaturas y precipitaciones bajas, esto puede sugerir un problema, ya que el aumento en
las precipitaciones puede inhibir el vuelo de insectos, reduciendo la disponibilidad para el
forrajeo de los murciélagos (Anthony et al. 1981). Aunado a esto, las dos especies que
componen el clado estan arraigadas por un fuerte conservadurismo de nicho, asi que es
probable que coexistan diferenciando sus dietas (Olalla-Tarraga et al. 2016), por lo que es
indispensable generar mas estudios enfocados en el analisis de sus preferencias alimenticias,
habitats y seleccion de refugios para poder generar estrategias de conservacion efectivas.

Para el clado 2 se encontr6 con R. mira, es similar pero no equivalente con su especie
hermana (R. parvula), la transferencia en el modelo para R. mira indica zonas de alta
idoniedad donde se distribuye su especie hermana, no obstante, solo se tiene registro de la
presencia de R. mira en un area restringida, poco méas grande que la Reserva de la Bidsfera
Zicuiran-Infiernillo entre los Estados de Michoacan y Guerrero (Suarez-Suarez et al. 2014).
Es posible que R. mira no pueda invadir zonas mayores a su distribucion por competencia
con R. parvula, debido a que las variables climaticas relevantes para ambas especies tienen
rangos muy similares (Anexos 2.9 y 2.10). Otra opcion y como constantemente se ha visto
en este grupo, es probable que R. mira y R. parvula no compitan, sino que R. mira sea
especialista de habitat o de dieta y sus requerimientos solo se encuentren restringidos a las
zonas donde se tienen registros. R. mira se encuentra bajo proteccion especial por la NOM-
059 de la SEMARNAT-2010, mientras que para la IUCN solo se cataloga como vulnerable,
no obstante, dadas sus caracteristicas y su escasa informacion, se recomienda se reconsidere

ésta Ultima clasificacion.
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En el clado 3 se tiene que R. genowaysi es endémica de México y es la Unica especie
del género que esta catalogada en peligro de extincion para la IUCN, comparte su distribucion
en Chiapas con su especie hermana, R. bickhami, debido sus diferencias entre las tolerancias
de temperaturas y precipitaciones mencionadas anteriormente, R. genowaysi y R. bickhami
no son similares en el nicho, no obstante, sus 6ptimos climaticos son muy parecidos. Si se
incluye a la tercer especie de este clado, R. io, se observa que a pesar de que su transferencia
modela muy pocas regiones por arriba de Centro América, parece recuperar bastante bien
algunas regiones de Centro América (donde se tiene registro de R. bickhami) y Chiapas
(Estado donde R. genowaysi es endémica). Actualmente no es muy claro el rango de
distribucion de R. bickhami y de R. genowaysi, por lo que hacen falta estudios que los
esclarezcan, los esfuerzos generados en este trabajo podrian funcionar como punto de partida,
si se consideran las areas potenciales proximas a las que se tiene conocimiento y se comparan
con la transferencia generada para R. io, se podria corroborar la presencia de estas especies
en areas no registradas. Ademas, los rangos de tolerancia climatica encontrados para R. io,
envuelven los 6ptimos de nicho de las otras dos especies, por lo que preservar las areas donde
se encuentran dichas condiciones Optimas, es crucial para la conservacion de las tres especies
de este clado.

Las especies que conforman el clado 4, presentan distribuciones disyuntas y sus MDE
no se sobreponen. La Unica similitud encontrada en este clado es la de R. tumida y R. velilla,
donde se observa que R. tumida recupera muy bien las areas potenciales de distribucion de
R. velilla, las cuales son mas grandes que las reportadas previamente. Por lo que se
recomienda explorar y conservar estas nuevas areas potenciales para R. velilla, ya que esta
especie es de distribucion y amplitud de nicho muy restringidas y ademas no se encuentra
catalogada bajo ninguna categoria de riesgo por la IUCN. También se recomienda que se
revise el estado actual de R. aeneus ya que actualmente estd catalogada como en
preocupacion menor por la IUCN, sin embargo, dado que su amplitud de nicho es muy
reducida, se vuelve mas vulnerable a las presiones ambientales, ademas, su nicho parece ser
el mas diferenciado de todas las especies del grupo, por lo que necesitaria estrategias muy
particulares. Por ultimo, se recomienda generar mas informacién R. menchuae, debido a que
no se pudo incluir en los andlisis de este trabajo, ademas, actualmente no esta catalogada en

ninguna categoria de riesgo.
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10. Anexos
10.1 Anexo 1 Transferencias de los MDE a la M definida para el género.
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10.2 Anexo 2 Curvas de respuesta de las especies modeladas
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2.1 Curvas de respuesta para R. aeneus. Bio6 = Temperatura minima del mes mas frio; Biol12 = Precipitacion total anual;
Biol5 = Estacionalidad de la precipitacion.
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2. 2 Curvas de respuesta para R. alleni. Bio6 = Temperatura minima del mes mas frio; Biol3 = Precipitacion del mes mas
himedo; Biol5 = Estacionalidad de la precipitacion; Biol7 = Precipitacion del cuatrimestre mas seco.
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2. 3 Curvas de respuesta para R. bickhami Biol = Temperatura promedio anual; Bio6 = Temperatura minima del mes méas

frio; Biol7 = Precipitacion del cuatrimestre mas seco.
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2. 4 Curvas de respuesta para R. genowaysi. Biol = Temperatura promedio anual; Bio12 = Precipitacion total anual; Biol4
= Precipitacion del mes mas seco.
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Response of Rhogeessa_gracilis to bio03
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2. 5 Curvas de respuesta para R. gracilis. Bio3 =
Temperatura minima del mes maés frio.
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2. 6 Curvas de respuesta para R. hussoni. Bio5 = Temperatura maxima del mes mas frio; Biol6 = Precipitacion del
cuatrimestre mas himedo; Biol7 = Precipitacion del cuatrimestre mas seco.
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Response of Rhogeessa_io to bio02 Response of Rhogeessa_io to bio04
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2.7 Curvas de respuesta para R. io. Bio2 = Rango de la temperatura medio diurno; Bio4 = Estacionalidad de la temperatura;
Bio6 = Temperatura minima del mes mas frio; Biol5 = Estacionalidad de la precipitacion; Biol6 = Precipitacion del
cuatrimestre mas himedo; Biol7 = Precipitacion del cuatrimestre mas seco.
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2. 8 Curvas de respuesta para R. minutilla. Bioll = Temperatura del cuatrimestre mas frio; Biol2 = Precipitacion total
anual; Biol5 = Estacionalidad de la precipitacion.
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2.9 Curvas de respuesta para R. mira. Bio3 = Isotermalidad; Bio4 = Estacionalidad de la temperatura; Bio14 = Precipitacion
del mes més seco.
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Response of Rhogeessa_parvula to bio01 Response of Rhogeessa parvula to bio02
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2. 10 Curvas de respuesta para R. parvula. Biol = Temperatura promedio anual; Bio2 = Rango de la temperatura medio
diurno; Bio4 = Estacionalidad de la Temperatura; Biol4 = Precipitacion del mes mas seco; Biol5 = Estacionalidad de la
precipitacion; Biol6 = Precipitacion del cuatrimestre mas himedo
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Response of Rhogeessa_tumida to bio02

Response of Rhogeessa_tumida to bio04
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2. 11 Curvas de respuesta para R. tumida. Bio2 = Rango de
temperatura; Biol5 = Estacionalidad de la precipitacion.
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2.12 Curvas de respuesta para R. velilla. Bio6 = Temperatura minima del mes mas frio; Biol4 = Precipitacion del mes mas

seco; Biol7 = Precipitacion del cuatrimestre mas seco.

68



10.3 Anexo 3. Matrices completas de las métricas D e | y de las pruebas de similitud y equivalencia de nicho

Especie R. aeneus R.alleni R. bickhami  R. genowaysi  R.gracilis R. hussoni R.io R. minutilla  R. mira R.parvula R.tumida R.velilla
R. aeneus 1 0.0088 0.0029 0.0035 0.0185 0.0012 0.0031 0.0241 0.0032 0.0060 0.0013 0.0001
R. alleni 0.0692 1 0.1801 0.3001 0.6247 0.1911 0.2079 0.7094 0.0508 0.0776 0.0577 0.0325
R. bickhami 0.0474 0.3387 1 0.1076 0.1515 0.2481 0.3969 0.2367 0.0401 0.0494 0.2065 0.2743
R. genowaysi  0.0408 0.3548 0.1574 1 0.1481 0.3360 0.1115 0.1889 0.1159 0.0997 0.0982 0.0872
R. gracilis 0.1112 0.7123 0.3169 0.2131 1 0.1016 0.1538 0.6554 0.0407 0.0744 0.0541 0.0166
R. hussoni 0.0272 0.3940 0.2911 0.5271 0.2488 1 0.2339 0.1653 0.0406 0.0429 0.1926 0.2767
R.io 0.0458 0.4517 0.6177 0.2210 0.3572 0.3122 1 0.2145 0.0430 0.0810 0.3152 0.3591
R. minutilla 0.1448 0.8025 0.4195 0.2546 0.7184 0.3414 04519 1 0.0469 0.0909 0.0685 0.0381
R. mira 0.0502 0.1009 0.0456 0.1692 0.1001 0.0480 0.0561 0.1013 1 0.5634 0.2496 0.0065
R. parvula 0.0723 0.1722 0.0712 0.1762 0.1864 0.0635 0.1136 0.1974 0.7525 1 0.4482 0.0160
R. tumida 0.0329 0.2104 0.4497 0.3097 0.2205 0.4248 0.4026 0.2396 0.4963 0.6573 1 0.4964
R. velilla 0.0048 0.1273 0.5071 0.2694 0.0817 0.5078 0.4371 0.1431 0.0168 0.0251 0.6877 1

3. 1 Matriz de métricas D (diagonal superior) e | (diagonal inferior) de las distancias ambientales de Broennimann.

Especie R. aeneus R.alleni R. bickhami  R. genowaysi  R. gracilis R. hussoni R.io R.minutilla R.mira R.parvula R.tumida R.velilla
R. aeneus - 0.257 0.376 0.405 0.287 0.475 0.386 0.188 0.495  0.396 0.455 0.534
R. alleni 0.217 - 0.207 0.039 0.059 0.089 0.168 0.029 0306  0.277 0.297 0.168
R. bickhami ) 396 0.207 - 0.217 0.188 0.178 0108 0.178 0396  0.445 0.059 0.079
R.genowaysi g 445 0.069 0.237 - 0.178 0.099 0.297 0.178 0.346  0.207 0.039 0.326
R. gracilis 0.207 0.029 0.237 0.188 - 0.297 0.158 0.019 0.366  0.366 0.227 0.386
R. hussoni 0.574 0.118 0.168 0.069 0.316 - 0.118 0.326 0524  0.495 0.029 0.108
R.io 0.475 0.247 0.089 0.217 0.287 0.138 . 0.247 0.396  0.465 0.059 0.039
R.minutilla g 567 0.019 0.207 0.108 0.039 0.207 0267 - 0415  0.366 0.277 0.336
R. mira 0.524 0.227 0.445 0.188 0.415 0.554 0.386 0.425 . 0.009 0.019 0.504
R.parvula 0.336 0.277 0.544 0.267 0.376 0.425 0.534 0.436 0.009 - 0.029 0.524
R. tumida 0.544 0.267 0.059 0.099 0.188 0.059 0.079 0.257 0.039  0.069 . 0.009
R.velilla 0.534 0.198 0.138 0.306 0.485 0.108 0.029 0.405 0683  0.574 0.009 -

3. 2 Matriz del analisis de similitud de nicho para la métrica D. Valores de p<0.05 se rechaza la hipétesis y las especies son méas similares que lo esperado.



Especie

R.

R
R
R
R
R
R.
R
R
R
R
R

. aeneus
. alleni

. bickhami
. genowaysi
. gracilis
hussoni
)

. minutilla
. mira

. parvula

. tumida

velilla

R. aeneus

O e = = =

1

R. alleni
1
0.339
0.733
0.139
0.574
0.911
0.0099
1

1

1

0.98

R. bickhami
1
0.228
0.683
0.723
0.238
0.168
0.317
0.95
1
0.376
0.604

R. genowaysi
1
0.446
0.396
0.832
0.109
0.703
0.485
0.465
0.624
0.376
0.762

R. gracilis
1
0.039
0.713
0.693
0.673
0.802
0.079
0.99
1
0.99
0.861

R. hussoni
1
0.693
0.139
0.139
0.723
0.505
0.149
0.97
1
0.574
0.782

R.io

0.921
0.188
0.366
0.743
0.307

0.644
1
1
1
0.267

R. minutilla
1
0.0099
0.307
0.257
0.059
0.287
0.673
0.96

1

0.96
0.663

R. mira
1
0.921
0.366
0.267
0.95
0.743
0.941
0.921
0.248
0.584
0.98

R. parvula
1

1

0.416
0.248
0.911
0.752

0.842
0.248
1
1

R. tumida

1

1
0.376
0.366
0.99
0.614
0.99
0.96
0.584
1

0.089

3. 3 Matriz del andlisis de equivalencia de nicho (métrica D diagonal superior, | diagonal inferior). VValores de P<0.05 se rechaza la hipotesis y las especies son equivalentes.

R. velilla

1

0.941
0.624
0.743
0.802
0.772
0.208
0.614
0.941
0.782
0.089
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