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1. RESUMEN

Los murciélagos presentan una de las radiaciones evolutivas mas extensas de
todos los mamiferos. Esto ha dificultado la resolucién de las relaciones filogenéticas
de algunas especies, especialmente, dentro de la segunda familia mas diversa,
Phyllostomidae. La convergencia evolutiva y los linajes paralelos complican la
distincion de especies cripticas; sin embargo, se ha encontrado cierto grado de
diferenciacion eco-morfolégica en algunas poblaciones de murciélagos como
consecuencia de barreras geogréficas como la Cordillera de los Andes. El murciélago
de orejas redondas de cabeza rayada, Tonatia saurophila, tiene una amplia
distribucion geografica en Centro y Sudamérica que incluye, en esta Ultima,
poblaciones a ambos lados de los Andes; esto constituye un modelo atractivo para
probar las predicciones relacionadas con el rol histérico de la cordillera en promover
la diversificacion de las especies de mamiferos. Se ha sugerido que las poblaciones
de la vertiente occidental de los Andes podrian ser mas afines a las de
Centroamérica, que a las poblaciones de la vertiente oriental de la cordillera. En este
estudio, se evalu6 el estado taxondmico de Tonatia saurophila con base en
descripciones morfologicas y analisis morfométricos realizados con 25 medidas
craneo-dentales y corporales de 137 ejemplares provenientes de Brasil, Colombia,
Costa Rica, Ecuador, Guayana Francesa, Guyana, Perl, Trinidad y Tobago y
Venezuela. Los datos de las mediciones fueron analizados por medio de pruebas
multivariadas. Los resultados evidenciaron la existencia de dos agrupaciones
significativamente marcadas y consistentes con las predicciones de variacion
intraespecifica entre las poblaciones del occidente y del oriente, por lo que es
probable que hayan sufrido un proceso de especiacion vicariante ocasionado por el
levantamiento de la cordillera de los Andes.

Palabras clave: cordillera de los Andes, distribucion geogréfica,

Phyllostomidae, Tonatia saurophila, variacion intraespecifica.



2. ABSTRACT

Bats display one of the most extensive evolutionary radiations of all mammals.
This has made it a challenge to resolve the phylogenetic relationships of some
species, especially within the second most diverse family, Phyllostomidae.
Evolutionary convergence and parallel lineages make it difficult to distinguish cryptic
species, however some degree of eco-morphological differentiation has been found in
some bat populations as a consequence of geographical barriers such as the Andes
mountain range. The stripe-headed round-eared bat (Tonatia saurophila) has a wide
geographic distribution in Central and South America that includes populations on
both sides of the Andes, that makes it an attractive model to test the historical role of
the Andes in promoting the diversification of species. It has been suggested that the
populations of T. saurophila on the Western slope of the Andes could be more similar
to those in Central America, than to the adjacent populations of the Eastern slope of
the mountain range. Therefore, in this study, the taxonomic status of T. saurophila
was evaluated based on morphological descriptions and morphometric analysis
performed with 25 cranial and body measurements of 137 specimens from Brazil,
Colombia, Costa Rica, Ecuador, French Guiana, Guyana, Peru, Trinidad and Tobago,
and Venezuela. The measurements were analyzed by means of multivariate tests.
The results demonstrate the existence of two distinct morphological groups that are
consistent with the predictions of intraspecific variation between the eastern and
western populations of this species. This suggests that T. saurophila has undergone

a vicariant speciation process caused by the uplift of the Andes mountain range.

Keywords: Andes, geographic distribution, intraspecific  variation,

Phyllostomidae, Tonatia saurophila.



3. INTRODUCCION

Con aproximadamente 1400 especies, los murciélagos son el segundo orden
mas diverso de mamiferos en el mundo, representando casi una cuarta parte de toda
la diversidad conocida de esta clase (Jones, Purvis, Maclarnon, Bininda-Emonds y
Simmons, 2002; Fenton y Simmons, 2015; Burgin, Colella, Kahn y Upham, 2018).
Los habitos nocturnos, la ecolocalizacion (i.e. la utilizacién de un radar basado en la
emision de sonidos bocales de alta frecuencia) y el vuelo mediante alas o patagios
(dos capas de epidermis unidas y sostenidas por los huesos y cartilagos de la mano)
les han permitido ocupar diferentes nichos ecoldgicos, convirtiéndolos en uno de los
grupos de mamiferos mas exitosos (Barclay, Harder, Kunz y Fenton, 2003; Gardner,
2007; Tirira, 2017). Ademas, los murciélagos cumplen roles importantes en el
ecosistema polinizando plantas, dispersando semillas y controlado las poblaciones

de insectos (Kunz, Braun de Torrez, Bauer, Lobova y Fleming, 2011).

Dentro del orden Chiroptera, la familia Phyllostomidae constituye el grupo con
mayor numero de géneros (216 especies distribuidas en 62 géneros) (Burgin et al.,
2018) y ostenta gran variedad morfolégica y una enorme diversidad de
requerimientos alimenticios como polen, néctar, frutos, semillas, insectos, sangre y
pequefios vertebrados (Kunz et al., 2011). Ademas de ser morfolégica y
ecolégicamente diverso, este grupo se caracteriza por presentar un apéndice a
manera de hoja en la parte anterior de la nariz y ser endémico del Neotrépico (Tirira,
2017). La familia Phyllostomidae estd dividida en 11 subfamilias, entre ellas
Phyllostominae (Cirranello, Simmons, Solari y Baker, 2016; Dasilio, 2016). Esta
subfamilia se caracteriza por tener las orejas y la hoja nasal bien desarrolladas y
definidas, presentar una membrana caudal grande y mantener un patrén en forma de

W en las cuspides y comisuras de los molares (Gardner, 2007; Tirira, 2017).

Tonatia es un género que se encuentra dentro de la subfamilia Phyllostominae
y se lo diferencia facilmente del resto de filostbminos (con excepcion de aquellos en

el género Lophostoma) por poseer un solo par de incisivos inferiores, tres pares de



premolares inferiores y tener una cola que se extiende hasta la mitad del uropatagio
(Gardner, 2007). A pesar de ser poco estudiados, en Ecuador y en gran parte de
Latinoamérica se han ejecutado algunos modelos de nicho ecolégico (Aguiar, Rosa,
Jones y Machado, 2015) y varias listas de murciélagos donde se incluyen nuevos
registros de Tonatia (Valenzuela y Loachamin, 2017); pero analisis taxonémicos
recientes no se han elaborado desde el trabajo de Williams, Willig y Reid (1995)
donde se describieron las distinciones entre las especies ahora incluidas en el
género y entre las subespecies de Tonatia saurophila. Esto podria deberse a la poca
frecuencia de los especimenes del género en las colecciones cientificas, lo que a su

vez refleja la dificulta de recolectar individuos en la naturaleza.

Dado que Tonatia saurophila tiene una amplia distribucién geografica e incluye
poblaciones a ambos lados de los Andes, constituye un modelo atractivo para probar
las predicciones relacionadas con el rol de la cordillera en promover la diversificacion
de las especies en la subfamilia Phyllostominae. Se realizdé la caracterizacion
morfolégica y morfométrica de esta especie considerando 25 medidas craneo-
dentales y corporales de los especimenes recolectados en salidas de campo y de
ejemplares depositados en las colecciones mastozooldgicas del Museo de Historia
Natural Gustavo Orcés V. (MEPN), del Museo Ecuatoriano de Ciencias Naturales
(MECN), del Museo de Zoologia de la Pontificia Universidad Catdélica del Ecuador
(QCAZ), del Instituto de Ciencias Naturales de la Universidad Nacional de Colombia
(ICN) en Bogota, del Centro de Ecologia y Biodiversidad (CEBIO) (cortesia de Padl
Velazco del AMNH), del Museo de Historia Natural de la Universidad Mayor de San
Marcos (MUSM), del Museo Americano de Historia Natural (AMNH) en Nueva York y
del Museo Field de Historia Natural (FMNH) en Chicago.

3.1. AREA DE ESTUDIO
Para la recoleccion de ejemplares de Tonatia saurophila, se realizaron cuatro

salidas de campo en Ecuador, dos al occidente y dos al oriente de los Andes.

Ademas, se revisaron especimenes de colecciones mastozoolégicas de Colombia,



Ecuador, Estados Unidos y Perd, las cuales contienen ejemplares de Centroamérica,
el Caribe y Sudamérica; por lo tanto, se obtuvo informacién de toda el area de

distribucion de esta especie a nivel regional.

3.2. TAXONOMIA DEL GRUPO

En 1823, Von Spix describié una nueva especie de murciélago filostbmido
denominada Vampyrus bidens, proveniente de Bahia en Brasil. Cuatro afios mas
tarde, Gray propuso a este taxén como la especie tipo para el género Tonatia y poco
después describié una especie similar denominada Phyllostoma childreni para el
grupo. Para 1878, Dobson sinonimiza estas dos especies bajo el nombre de
Lophostoma bidens, y desde ese momento se consideré al nombre genérico
Lophostoma como un sindnimo subjetivo junior de Tonatia. A partir del siglo XX, el
término Tonatia fue utilizado como nombre genérico de todas las especies que
pasaron por el taxdn, ya que existieron varios cambios taxondémicos dentro del
género (Williams et al., 1995). Pero en el 2002, se demostré que Tonatia no es un
grupo monofilético, por lo que se cambidé el nombre genérico de Tonatia por
Lophostoma para todos los miembros (brasiliense, carrikeri, evotis, schulzi y
silvicola), excepto para las especies bidens y saurophila (Lee, Hoofer y Van Den
Bussche, 2002). Actualmente, varias investigaciones reconocen que cada uno de
estos géneros son monofiléticos y no estan estrechamente relacionados entre si, a
pesar de su similitud morfolégica (Porter, Hoofer, Van Den Bussche, Lee y Baker,
2003; Wilson y Reeder, 2005; Hoffmann, Hoofer y Baker, 2008; Davalos, Cirranello,
Geisler y Simmons, 2012; Sotero-Caio et al., 2015; Tavares, Sousa, Silva, Venere y

Faria, 2015; Baker, Solari, Cirranello y Simmons, 2016).

Koopman y Williams (1951) describieron una nueva especie de murciélago
filostbmido como Tonatia saurophila, a partir de subfésiles encontrados por H. E.
Anthony (1919-1920) en dos cuevas en Jamaica (Wallingford y Dairy).
Posteriormente, Koopman (1976) consider6 ésta como subespecie de Tonatia

bidens, denominandola Tonatia bidens saurophila. Para el afio 1995, T. bidens



saurophila se elevd nuevamente a especie, gracias a las diferencias en el tamafo
corporal y los caracteres craneo-dentales en relacion con Tonatia bidens (Williams et
al., 1995; Lee et al., 2002). A partir de ello, se determiné que Tonatia bidens se
encuentra restringido al este y sur de Brasil, en gran parte de Paraguay Yy al norte de
Argentina, mientras que Tonatia saurophila se encuentra presente en el Caribe,

Centroamérica y el norte de Sudamérica (Aguiar et al., 2015).

Tonatia saurophila se caracteriza por poseer un proceso secundario en el
mastoides que oscurece parcialmente la base de la ampolla (Gnico dentro de la
subfamilia Phyllostominae), presentar un espacio diferenciado entre los caninos
inferiores, tener un nivel bajo de apifiamiento del segundo premolar inferior, poseer
una linea clara de pelaje corto en la parte superior de la cabeza entre los ojos y la
corona y tener las orejas redondeadas no conectadas en su base por una delgada
franja de piel; de estas dos Ultimas caracteristicas se deriva su nombre comun,
murciélago de orejas redondas de cabeza rayada (Williams et al., 1995; Tirira, 2017).
Dos caracteristicas Utiles para poder diferenciar Tonatia saurophila de algunas
especies de Lophostoma de tamafio similar son la presencia de pelo en gran parte
de la cabeza y el hocico y tener una constriccion postorbital de 5 a 5,5 milimetros
(Figura 1) (Gardner, 2007).

3.3. TAXONOMIA Y SISTEMATICA COMPLEJA EN FILOSTOMIDOS

La familia Phyllostomidae presenta una de las radiaciones evolutivas mas
extensas dentro de los mamiferos. Basados en estudios genéticos y morfoldgicos, se
reconocen actualmente 11 subfamilias (Carolliinae, Desmodontinae,
Glossophaginae, Glyphonycterinae, Lonchophyllinae, Lonchorhininae, Macrotinae,
Micronycterinae, Phyllostominae, Rhinophyllinae y Stenodermatinae), doce tribus
(Brachyphyllini,  Choeronycterini, Desmodontini,  Diphyllini,  Glossophagnini,
Hsunycterini, Lonchophyllini, Macrophyllini, Phyllostomini, Stenodermatini, Sturnirini y
Vampyrini) y nueve subtribus (Anourina, Artibeina, Brachyphyllina, Choeronycterina,
Ectophyllina, Enchisthenina, Phyllonycterina, Stenodermatina y Vampyressina)



(Baker et al., 2016). Pero toda esta diversidad ha generado un reto importante en la
resolucién de las relaciones filogenéticas, las cuales han estado en conflicto durante
décadas, principalmente debido a la creciente convergencia evolutiva de lineas
paralelas (Goodman et al., 2009; Déavalos et al., 2012; Dasilio, 2016).

Més de un tercio de todos los estudios sisteméticos de murciélagos realizados
en los ultimos afos, se han centrado en las relaciones filogenéticas de filostomidos
(Jones et al., 2002); por ejemplo, durante el periodo 2005 - 2014, el numero de
nuevas especies de murciélagos neotropicales pas6é de 305 a 380, en dénde el
mayor incremento se produjo en la familia Phyllostomidae con 46 especies (i.e. mas
de cinco especies por afio en promedio). Entre los nuevos grupos, se describieron
cuatro especies para el género Carollia, que ahora contiene nueve en total (Solari y
Martinez-Arias, 2014; Burgin et al., 2018), y una especie mas para el género
Platyrrhinus, convirtiéndolo en el segundo género mas diverso dentro de la familia

(21 especies) (Velazco y Lim, 2014).

La subfamilia Phyllostominae ha sufrido, de igual manera, varios cambios
taxonomicos en los ultimos afios (Solari y Martinez-Arias, 2014). A pesar de ello,
estas reformas no se han orientado, completamente, en resolver los patrones de
variacion filogenética y biogeogréafica entre y dentro de las especies, sino que han
puesto mayor atencion en las relaciones entre las diferentes tribus y géneros
(Déavalos et al., 2012; Baker et al., 2016; Cirranello et al., 2016). Por ello, ain existen
numerosas especies que muestran ligeras diferencias morfolégicas con sus taxones
hermanos, y reconocer tales especies cripticas ha sido un problema en el avance de
la biologia evolutiva y la comprension de la diversidad dentro de esta subfamilia
(Pfenninger y Schwenk, 2007). El término especie criptica se refiere a dos o mas
especies distintas que se han clasificado bajo un solo nombre cientifico, ya que
morfol6gicamente son dificiles de diferenciar, lo que sugiere procesos de especiacion
mas recientes. Dada su similitud morfolégica, es probable que no se reconozcan
especies cripticas incluso en taxones bien estudiados; no obstante, cierto grado de

diferenciacion morfolégica se descubre, realmente, por razones ecologicas



analizadas con anterioridad, como el principio de exclusidon competitiva o la presencia

de una barrera natural (Rowe, Sweet y Beebee, 2017).

En las especies cripticas, la disyuncion geografica de poblaciones esta
asociada a la presencia de caracteres discretos distintivos (Solari y Martinez-Arias,
2014) como en el caso de los filostdmidos Lichonycteris obscura y Lichonycteris
degener (Griffiths y Gardner, 2008), los cuales fueron separados mediante
morfometria y analisis moleculares. Los estudios de caracteres morfométricos en
murciélagos son de gran importancia para confirmar datos moleculares y para
diferenciar entre taxones con formas corporales similares (Stoffberg, Jacobs y Miller-
Butterworth, 2004; Miller-Butterworth, Eick, Jacobs, Schoeman y Harley, 2005;
Goodman et al., 2009); especialmente las caracteristicas craneales y dentales han
pesado mucho en la explicacién de las relaciones ancestrales y descendientes en la
familia Phyllostomidae (Freeman, 2000; Carstens, Lundrigan y Myers, 2002).

Por el momento, Tonatia saurophila incluye tres subespecies reconocidas:
Tonatia saurophila saurophila (solo registros fosiles, localidad tipo Balaclava,
Jamaica; Williams et al.,, 1995), Tonatia saurophila bakeri (localizada en
Centroamérica y al noroccidente de la cordillera de los Andes) y Tonatia saurophila
maresi (presente en Venezuela, las Guayanas, el nororiente de Brasil y en las
estribaciones orientales de los Andes en Colombia, Ecuador y Peru) (Figura 2). Las
dos Ultimas subespecies geograficas mencionadas presentan diferencias
morfométricas, especialmente craneales (Williams et al., 1995), que podrian ser

consideradas como significativas durante su revision taxonémica.

3.4. EFECTO DE LOS ANDES EN LA ESPECIACION DE LOS GRUPOS

La cordillera de los Andes es una barrera natural entre la Costa del Océano
Pacifico y la Amazonia, cuyo rol histérico ha sido generar y mantener la diversidad
de mamiferos en Sudamérica, como lo han demostrado varios estudios de Koopman

(1976, 1978, 1982). Innumerables andlisis filogenéticos han apoyado la hipétesis de



qgue el levantamiento de los Andes, durante el periodo Terciario, cre6 una barrera
vicariante que ha reformado a los linajes occidentales y orientales en toda la regién
(Chesser, 2000; Miller et al., 2008). Los patrones actuales de distribucion de las
especies son fuentes valiosas de informacion con las que se pueden inferir procesos
biogeograficos pasados (Cox, Moore y Ladle, 2016); en el caso de los mamiferos, se
ha sugerido que las poblaciones de la vertiente occidental de los Andes tendrian mas
afinidad con aquellas de Centroamérica, en comparacion con las de la vertiente
oriental de la cordillera (Koopman, 1978; Hoffmann y Baker, 2001). Esto se evidenci6
en algunas especies de murciélagos de los géneros Artibeus, Carollia, Glossophaga,
Micronycteris, Sturnira y Uroderma, donde se han encontrado patrones de variacion
intraespecifica entre las poblaciones a ambos lados de la cordillera (Koopman, 1978;
Hoffmann y Baker, 2001; Hoffmann, Owen y Baker, 2003; Larsen et al., 2007;
Velazco y Patterson, 2013).

Algunas especies y subespecies de murciélagos, que ocurren en tierras bajas
neotropicales, se distribuyen exclusivamente a un lado de los Andes, a pesar de su
capacidad de volar y encontrar los recursos apropiados en cualquier vertiente de la
cordillera. Esto no solo ha sido evidenciado en murciélagos, como en Sturnira
(Soriano, Ruiz y Arends, 2002), sino también se lo ha visto en varias especies de
aves de los géneros Glyphorynchus, Mionectes y Muscisaxicola (Chesser, 2000;
Marks, Hackett y Capparella, 2002). En el caso de Tonatia saurophila, la subespecie
T. saurophila bakeri se encuentra al occidente de los Andes y en Centroamérica,
mientras que T. saurophila maresi se localiza al oriente de la cordillera; por lo tanto,
todas las referencias, antes mencionadas, podrian defender la posible separacion de

las subespecies en dos especies distintas.
3.5. MORFOLOGIA
Desde 1960 en adelante, los cientificos han utilizado, cada vez mas, diversos

tipos de datos gendmicos para la inferencia filogenética. La facilidad de adquirir gran

cantidad de informacion molecular ha permitido desarrollar arboles filogenéticos
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resueltos y bien respaldados (con la maxima significacién estadistica posible). Por
todo esto, se afirma que la filogenética ha entrado en la edad filogenémica y, con
alguna justificacion, se considera el enfoque mas eficiente y poderoso para
reconstruir arboles evolutivos. Sin embargo, un entendimiento completo y preciso de
la evolucion requiere la combinacién de informacion genética y morfologica
(taxonomia integrativa con andlisis simultdneos); por ello, comprender los cambios a
lo largo del tiempo de los rasgos fenotipicos y su relacion con los genes, la ontogenia
y el medio ambiente siempre sera un objetivo fundamental en biologia. La
filogenética morfolégica es, y seguird siendo, vital para corroborar arboles
filogenéticos moleculares e inferir la dinamica de la evolucién fenotipica y genémica a

través del tiempo (Lee y Palci, 2015).

A pesar de ello, en la taxonomia integrativa, los rasgos morfologicos
comprenden menos del dos por ciento de los caracteres analizados en una filogenia,
y podrian seguir disminuyendo (Lee y Palci, 2015). Lastimosamente, la creciente
cantidad de datos moleculares ha dejado al descubierto muchos errores en grupos
basados en rasgos morfolégicos, y ahora se sabe que son linajes heterogéneos que
han evolucionado rasgos similares (homoplasias) (dos Reis et al., 2012). Esto ha
generado una desproporcion entre la cantidad de datos morfolégicos (generalmente
menos de cien rasgos) y la cantidad de datos filogenémicos (millones de
nucleétidos), provocando que la topologia de los arboles filogenéticos esté
practicamente controlada por el ADN (Lee y Palci, 2015).

Las revisiones taxonémicas con analisis gendmicos no son inmunes a los
procesos que pueden inducir errores en la inferencia filogenética, entre los mas
comunes se encuentran la saturacion, la paralogia, la transferencia horizontal, el
sesgo de composicion de bases, el sesgo de uso de codones, la autocorrelacion de
sitios adyacentes y la convergencia adaptativa a gran escala (Lee y Palci, 2015). Con
respecto a este ultimo, por ejemplo, los murciélagos y los delfines comparten
similitudes en mas de 200 loci, muchos de ellos relacionados con la ecolocalizacion,

por lo que incluso estos pequefios sesgos podrian generar un apoyo estadistico muy
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fuerte para las relaciones erréneas, creando un problema agravado por la gran

cantidad de datos que son dificiles de analizar (Parker et al., 2013).

La integracion de la morfologia en analisis filogenéticos sigue siendo
importante porque revela las claves fenotipicas que caracterizan a las agrupaciones
determinadas molecularmente, devela las bases moleculares del cambio morfolégico
(Lamichhaney et al.,, 2015), permite que taxones extintos sean integrados en
filogenias de linajes actuales, aclarando la diversidad pasada y las formas de
transicion que son inaccesibles para la filogendémica (Rabosky, 2010), y ayuda a
determinar las edades de topologias moleculares mediante el aprovechamiento del
registro fésil (Parham et al., 2011). Por estas razones es crucial que los analisis
moleculares tengan congruencia con los estudios morfologicos y la evidencia
independiente (como biogeografia, ecologia, comportamiento, estratigrafia, entre
otros), para discriminar eficazmente una entidad evolutiva de un artefacto analitico.
La escases de soporte morfolégico en un estudio filogendmico sirve como
advertencia de que el resultado final podria presentar errores, especialmente si esta
evidencia alternativa tiene un apoyo mas fuerte (Lee y Palci, 2015). A partir de esto,
queda claro que los andlisis morfologicos realizados en esta disertacion son el inicio
y la base de una investigacion taxonomica integrativa que abarque, también, datos

genéticos y ecoldgicos.

La importancia de la morfologia, como herramienta de validacién de &rboles
filogendmicos, se incrementa por los diferentes procesos evolutivos que ocurren
entre el fenotipo y el genotipo (Pisani, Benton y Wilkinson, 2007); ademas, toda la
informacion proporcionada por estos datos son vitales para inferir dinamicas de
diversificacion, adaptacién, asociaciones de rasgos, modos de especiacion,
conservacion de nicho, asi como para cuantificar la biodiversidad (Garamszegi,
2014). La consiliencia es uno de los criterios primordiales para juzgar las hipotesis
cientificas, por lo que los arboles evolutivos, respaldados por diversas fuentes de
datos (ecoldgicos, morfolégicos, moleculares, etc.), tienen mayor credibilidad y se los
considera como correctos (Mclnerney, O'connell y Pisani, 2014).
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En las revisiones taxondmicas, los estudios morfolégicos se basan,
principalmente, en la morfometria (i.e. en los analisis cuantitativos de la forma y el
tamafo de varios caracteres, para detectar cambios y diferencias entre agrupaciones
y deducir sus relaciones) y, también, en la morfologia sensu stricto (i.e. en los
estudios cualitativos de la forma). Los analisis estadisticos utilizados en estas
investigaciones son descriptivos y multivariados; los primeros exponen
recomendaciones de como sintetizar, de forma clara y sencilla, los datos de una
investigacion (Rendon, Villasis y Miranda, 2016); mientras que los analisis
multivariados se centran en la investigacién simultanea de dos o mas caracteristicas
(variables) medidas en un conjunto de elementos, es decir se analizan las
covarianzas o correlaciones que reflejan la relacion entre las variables (Aldas y Uriel,
2017).

3.6. FORMULACION DEL PROBLEMA Y JUSTIFICACION

3.6.1. PROBLEMA

En los ultimos afios, las relaciones filogenéticas dentro de los murciélagos han
cambiado drasticamente por los constantes estudios en sistematica y taxonomia.
Durante el periodo 2005 - 2014 hubo un incremento de 75 nuevas especies de
murciélagos neotropicales, 20 de las cuales corresponden a especies cripticas en las
que la disyuncion geografica de poblaciones estd asociada a la presencia de
caracteres discretos distintivos (Solari y Martinez-Arias, 2014). La cordillera de los
Andes podria estar jugando un papel determinante en esta diversificacion, pues
estaria provocando que poblaciones de mamiferos de una misma especie lleguen a
aislarse lo suficiente como para especiarse. En el caso de los murciélagos, la
capacidad para volar no es un requisito fundamental para mantener el flujo génico
entre las poblaciones del occidente y del oriente de los Andes (Larsen et al., 2007;
Hoffmann y Baker, 2003).
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Tomando como objeto de estudio a la especie Tonatia saurophila, que
presenta poblaciones a ambos lados de los Andes descritas como subespecies, se
quiere conocer si existen patrones de variacion intraespecifica, ya que en un estudio
previo de Hoffmann et al. (2008) se sefial6é una posible diversificacidon que no ha sido
resuelta hasta este momento. Esto, consecuentemente, llevara a determinar cuél es

la riqueza real de especies del género Tonatia y cual es su distribucion geografica.

3.6.2. JUSTIFICACION DE LA INVESTIGACION

En el Neotrépico, los estudios de riqueza, distribucion y estado de
conservacion de las especies son siempre oportunos. Los cientificos dedicados a
determinar la biodiversidad basan su trabajo en estudios taxonémicos que, a su vez,
dependen de las colecciones cientificas que documentan esta informacién y de los
conceptos sistematicos que se usan para interpretarla. De acuerdo a Rocha et al.
(2014) el 86 % de la biodiversidad del planeta alun es desconocida. Si bien parece
imposible enumerar todas las especies del planeta, la diversidad de grupos mejor
conocidos deberia seguir siendo resuelta de forma continua y consistente, dadas las
crecientes tasas de pérdida de habitat y cambio climatico global. En mamiferos, la
mayoria de las especies recientemente descritas fueron reconocidas y tratadas como
sinbnimos o subespecies hasta que revisiones extensas de colecciones demostraron

que se trataban de especies distintas (Davalos et al., 2012).

La resolucion de estos aspectos es relevante y altamente necesaria ya que
con una clasificacion soportada y estable se reduce la confusion, lo que conduce a
una discusién productiva y al avance en la investigacion referente a evolucion,
radiacion adaptativa, biogeografia, ecologia y conservacion de los murciélagos en el
Neotropico (Cirranello et al., 2016), mas aun cuando se trata de especies
prestadoras de servicios ambientales de caracter econdmico (Jones, Jacobs, Kunz,
Willig y Racey, 2009).



14

3.6.3. PREGUNTAS DE INVESTIGACION

Basados en los antecedentes expuestos, se plantearon tres preguntas de

investigacion respecto a Tonatia saurophila:

e ¢(Existen caracteres morfologicos y morfométricos discretos que
distingan a las poblaciones de Tonatia saurophila localizadas a ambos lados de la

cordillera de los Andes?

e ¢;Los patrones de variacion fenotipica definen, con significancia

estadistica, agrupaciones en Tonatia saurophila?

e ¢ Qué influencia tiene la cordillera de los Andes en la separacion de las

agrupaciones de Tonatia saurophila?
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3.7. OBJETIVOS

3.7.1. OBJETIVO GENERAL

Evaluar el estado taxondémico de Tonatia saurophila con base en analisis
morfolégicos y morfométricos que apoyen otras evidencias para esclarecer la
influencia de la cordillera de los Andes en la diversificacion de este grupo de

mamiferos.

3.7.2. OBJETIVOS ESPECIFICOS

e Caracterizar morfolégica y morfométricamente las poblaciones de

Tonatia saurophila localizadas a ambos lados de la cordillera de los Andes.

e Definir agrupaciones de  Tonatia  saurophila  sustentadas

estadisticamente con base en la morfometria craneal y corporal.

e Evaluar la influencia de la cordillera de los Andes en la separaciéon de
las agrupaciones de Tonatia saurophila localizadas al occidente y oriente de esta

cadena montanosa.
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4. MATERIALES Y METODOS

4.1. OBTENCION Y REVISION DE ESPECIMENES

En total, se analizaron 137 ejemplares de Tonatia saurophila, de los cuales 31
corresponden a localidades occidentales y 106 a localidades orientales de la
cordillera de los Andes. Los especimenes depositados en museos se encuentran
preparados como cuerpos enteros preservados en alcohol etilico al 70 %, pieles y
esqueletos secos. Es importante mencionar que 13 ejemplares occidentales y 30
especimenes orientales de los 137 presentaron craneos incompletos, por lo tanto, no

se pudieron tomar todas las medidas.

4.1.1. REVISION MUSEOLOGICA

Para esta investigacion, se analizaron los especimenes depositados en las
colecciones mastozoolégicas de las siguientes instituciones nacionales e

internacionales:

e QCAZ: Seccion Mastozoologia Museo de Zoologia, Pontificia
Universidad Catdlica del Ecuador. Quito, Ecuador.

e MEPN: Museo de Historia Natural Gustavo Orcés V., Escuela
Politécnica Nacional. Quito, Ecuador.

¢ MECN: Museo Ecuatoriano de Ciencias Naturales, Instituto Nacional de
Biodiversidad. Quito, Ecuador

e |CN: Instituto de Ciencias Naturales, Universidad Nacional de Colombia.
Bogota, Colombia.
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e CEBIO: Centro de Ecologia y Biodiversidad. Lima, Pera (cortesia de
Paul Velazco del AMNH).

¢ MUSM: Museo de Historia Natural, Universidad Mayor de San Marcos.

Lima, Perq.

e AMNH: American Museum of Natural History. Nueva York, NY, EEUU.

e FMNH: Field Museum of Natural History. Chicago, IL, EEUU.

Las observaciones y medidas tomadas de los museos: AMNH, CEBIO, FMNH
e ICN fueron realizadas por investigadores colaboradores.

4.1.2. AREAS DE RECOLECCION EN ECUADOR

Durante esta investigacion se muestrearon las siguientes localidades: la
Reserva Bosque Seco Lalo Loor y sitios aledafios (Jama, Manabi), la Reserva
Jorupe (Macard, Loja), la comunidad Kunkuk (San Juan Bosco, Morona Santiago) y
la Reserva Maicu y sitios aledafnios (Nangaritza, Zamora Chinchipe) (Figura 3). Para
la captura de los murciélagos, se utilizaron redes de neblina de sotobosque que
fueron colocadas a lo largo de varios transectos, arroyos y claros de bosque con una
separacion minima de 30 m entre ellas (método estandar de captura para
filostomidos) (Hoffmann et al., 2010; Tirira, 2017). Para esto, se procurd cubrir areas
con arboles que presentaron cavidades huecas y termiteros activos, puesto que
estos son utilizados como refugio por Tonatia (Dechmann, Kalko y Kerth, 2004;
Kalko, Ueberschaer y Dechmann, 2006; Dechmann, Santana y Dumont, 2009). En
cada localidad se muestre6 por 15 dias con 14 redes de neblina, resultando un
esfuerzo total de captura de 1260 horas/red. Todas las redes fueron revisadas cada
30 minutos desde las 18:00 h hasta las 0:00 h.
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4.2. OBTENCION DE DATOS MORFOMETRICOS

4.2.1. IDENTIFICACION Y VALIDACION TAXONOMICA

Los especimenes de Tonatia saurophila recolectados fueron contrastados
taxondmicamente con las descripciones de la especie (Koopman y Williams, 1951),
los datos diagndsticos para las subespecies planteados por Williams et al. (1995), la
clave taxondmica propuesta por Gardner (2007), la clave de identificacion de los
murciélagos de Sudamérica planteada por Diaz, Solari, Aguirre, Aguiar y Barquez,
(2016) y la clave de identificacion de los murciélagos de la Amazonia propuesta por
Lépez-Baucells et al. (2016). Del mismo modo, se re identificaron los especimenes
analizados para esta investigacibn que se encontraban depositados en las
colecciones museologicas revisadas. Para cada espécimen colectado se recopild
informacion importante como: sexo, datos ecoldgicos relevantes, localidad, altitud,

coordenadas y fecha de recoleccion.

4.2.2. CATEGORIAS DE EDAD

La edad relativa en murciélagos se puede determinar por el grado de
osificacion de las epifisis de las falanges y por el desarrollo de la cresta sagital (Allen,
Carriker y Elliot, 1910; Davis y Carter, 1978; Brunet-Rossinni y Wilkinson, 2009). Bajo
este criterio y la metodologia utilizada en mamiferos (Wilson, Russell, Nichols,

Rudran y Foster, 1996), se definieron tres categorias de edad:

1. Juvenil: individuo destetado que aun se asocia con su madre y

amamanta con poca frecuencia; usualmente mas pequefio que un subadulto.

2. Subadulto: individuo con una baja osificacion de las epifisis de los
huesos de los dedos y una cresta sagital ausente o ligeramente desarrollada;

ademas, puede o no ser sexualmente maduro o tener pelaje adulto.
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3. Adulto: individuo sexualmente maduro con una alta osificacién de las

epifisis de las falanges y una cresta sagital altamente desarrollada.

Para los andlisis morfométricos y morfologicos se utilizaron solo individuos
adultos (material experimental homogéneo), para evitar el aumento del error

experimental por alometria (Sanchez, 2017a).

4.2.3. DATOS MORFOMETRICOS

La morfometria es una técnica que consiste, especialmente, en cuantificar las
caracteristicas de tamafio y de forma, y de esta manera encontrar diferencias
puntuales entre los organismos (J. P. Provenzano, comunicacion personal, 01 de
diciembre de 2017). Para esto, se tomaron 17 medidas craneo-dentales y ocho
medidas corporales de todos los especimenes examinados con la ayuda de un
calibrador digital de 0,01 milimetros de exactitud. Las medidas fueron realizadas tres
veces y promediadas para mantener el error experimental dentro de los limites
aceptables (Sanchez, 2017a). Las medidas bilaterales fueron tomadas del lado
izquierdo del cuerpo y del craneo, y derecho de la mandibula, para evitar introducir
variacion. Las medidas ejecutadas (puntos homologos que permiten distancias
referenciales) han sido ampliamente utilizadas en estudios de murciélagos de la
familia Phyllostomidae y pueden ser facilmente replicadas (Davis y Carter, 1978;
Velazco, 2005). Todas las medidas realizadas, sus nombres en inglés y espafiol, sus
descripciones y abreviaturas (en inglés) corresponden a las usadas por Williams et
al. (1995) y Velazco y Gardner (2012). Estas son:

Medidas craneo-dentales: (Anexo 1)

1. BB: Breadth of braincase / Ancho de la caja craneal: mayor amplitud de

la parte globular del craneo, excluyendo los procesos mastoideos y paraoccipitales.
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2. BC: Breadth across upper canines / Ancho a través de los caninos

superiores: distancia maxima a través de los alvéolos caninos.

3. CB: Condylobasal length / Longitud condilo-basal: distancia entre una
linea que conecta las proyecciones posteriores de los céndilos occipitales y el borde

anterior de las premaxilas.

4, CC: Palatal width at canines / Ancho del palatal en caninos: distancia
minima a través del paladar entre los margenes linguales de los alvéolos de los

caninos superiores.

5. CCL: Condylocanine length / Longitud condilo-canino: distancia entre
una linea que conecta los margenes posteriores de los condilos occipitales y una

linea que une las superficies anteriores de los caninos superiores.

6. CIL: Condyloincisive length / Longitud condilo-incisivo: distancia entre
una linea que conecta los margenes posteriores de los condilos occipitales y el punto

anterior de los incisivos superiores.

7. COH?®: Coronoid height / Altura del coronoides: altura perpendicular

desde el borde ventral de la mandibula hasta la punta del proceso coronoides.

8. DENL?: Dentary length / Longitud del dentario: distancia desde el punto

medio del céndilo hasta el punto anterior del dentario.

9. GLS: Greatest length of skull / Longitud del craneo: distancia maxima
desde el occipucio hasta el punto mas anterior de la premaxila (incluyendo los

INCisivos).

1 Medida bilateral
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10. M2M2: Breadth across upper molars / Ancho en M2: ancho del paladar
a través de los méargenes labiales de los alvéolos de M2M2.

11. MANDL?!: Mandibular toothrow length / Longitud de los dientes de la
mandibula: distancia de la superficie anterior del canino inferior a la superficie
posterior del m3.

12. MLTRL?!: Molariform toothrow length / Longitud de los dientes
molariformes: distancia de la superficie anterior del P3 a la superficie posterior de la
corona del M3.

13. MPW: Mastoid breadth / Ancho del mastoideo: distancia maxima a

través del craneo, incluyendo los procesos mastoideos.

14. MTRLY: Length of maxillary toothrow / Longitud de los dientes del
maxilar superior: distancia de la superficie anterior del canino superior a la superficie

posterior de la corona del M3.

15. PB: Postorbital constriction breadth / Constriccion postorbital: menor

amplitud en la constriccién postorbital.

16. PL: Palatal length / Longitud palatal: distancia desde la muesca palatina

posterior hasta el borde anterior de los alvéolos incisivos.

17. ZB: Zygomatic breadth / Ancho zigomaético: distancia maxima a traves

de los arcos cigomaticos.

1 Medida bilateral
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Medidas corporales:

1. CL: Calcar length / Longitud del calcaneo: distancia desde la

articulacion con el tobillo hasta la punta del calcaneo.

2. FAL Length of forearm / Longitud del antebrazo: distancia del codo
(punta del proceso del olécranon) a la mufieca (incluyendo los carpales). Esta

medicion se realiza con el ala al menos parcialmente plegada.

3. HF!: Hindfoot length / Longitud de la pata posterior: distancia desde el
borde proximal de la base del calcaneo hasta la punta de la garra del dedo mas

largo.

4. METIIIY: Metacarpal 11l length / Longitud del metacarpiano Ill: distancia
de la articulacion de la mufieca (huesos carnales) con el tercer metacarpiano a la

articulacion metacarpofalangica del tercer digito.

5. METIV!: Metacarpal IV length / Longitud del metacarpiano IV: distancia
de la articulacion de la mufieca (huesos carnales) con el cuarto metacarpiano a la

articulacion metacarpofalangica del cuarto digito.

6. METV!: Metacarpal V length / Longitud del metacarpiano V: distancia de
la articulacion de la mufieca (huesos carnales) con el quinto metacarpiano a la

articulacion metacarpofalangica del quinto digito.

7. TiL®: Tibia length / Longitud de la tibia: distancia desde el extremo

proximal de la tibia hasta la base distal del calcaneo.

8. TL: Talil length / Longitud de la cola: distancia de la base dorsal de la

cola a la punta de la dltima vértebra caudal.

1 Medida bilateral
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4.3. ANALISIS MORFOMETRICOS ESTADISTICOS

Los datos obtenidos de las mediciones craneo-dentales y corporales fueron
analizados, principalmente, por medio de pruebas multivariadas, las cuales reducen
la colinealidad y permiten evaluar la divergencia morfométrica entre diferentes
poblaciones (Williams et al., 1995). Todas las pruebas fueron procesadas mediante
el paquete estadistico PAST (Hammer, Harper y Ryan, 2001); a excepcion de los

analisis que detallan en su explicacion el software utilizado.

4.3.1. ESTADISTICOS DESCRIPTIVOS Y VALORES ATIPICOS

Cuando se analizan los datos de una variable cuantitativa de escala de
proporcion (mediciones) es importante describirlos estadisticamente a través de
estadisticos de tendencia central y de dispersion (Sanchez, 2016). Por lo tanto, para
cada medida, dentro de las poblaciones occidentales y orientales, se tomaron los
siguientes estadisticos descriptivos: media, desviacién estandar y valores minimos y
maximos. Ademas, los datos identificados como atipicos (valores que son
numeéricamente distantes del resto de los datos) fueron tomados nuevamente para
comprobar su validez o para corregirlos, ya que estos pueden aumentar la varianza o

desviar la media.

4.3.2. MATRIZ DE CORRELACIONES

El propésito de analizar la matriz de correlaciones es comprobar la relacién
estadistica de todas las variables en conjunto, asi como de los datos dentro de cada
variable (Alvarez, 1994). Por esta razon, se realizaron dos analisis utilizando el
criterio de Medida de Adecuacién de la Muestra (MSA), tanto dentro de cada variable
como entre variables, a través del test KMO (Kaiser-Meyer-Olkin). Estos métodos
permiten comparar las magnitudes de los coeficientes de correlacion observados con

las magnitudes de los coeficientes de correlacion parciales (de la Fuente, 2011). Los



24

analisis fueron procesados mediante el programa estadistico R version 3.4.4. (R
Core Team, 2018), que fue desarrollado por lhaka y Gentleman (1996).

4.3.3. TRANSFORMACION DE DATOS

Para cada dato se restd la media de la variable competente y el valor
resultante fue dividido para la desviacion estandar de la medida correspondiente
(proceso de estandarizacion). De esta manera se asegurd la homogeneidad de las
varianzas entre las diferentes agrupaciones (homocedasticidad), ya que los andlisis
multivariados de varianza son altamente sensitivos (Sanchez, 2017b). Esta

estandarizacioén fue realizada mediante calculos en Microsoft Excel.

4.3.4. ANALISIS DE COMPONENTES PRINCIPALES

Con el fin de examinar las diferencias morfométricas entre las poblaciones
occidentales y orientales de Tonatia saurophila, se realizaron varios Andlisis de
Componentes Principales (ACP). Esta prueba fue utlizada para reducir a dos
dimensiones interpretables (analisis bidimensional) el conjunto de variables que
explican la mayor proporcién de la varianza, obtener ejes de ordenacion conforme la
estructura de los datos y revelar las variaciones en la composicion de los individuos
estableciendo grupos diferenciables sobre una matriz de correlacion (Sanchez,
2017b). ElI método ha sido utlizado en varios estudios morfométricos en
micromamiferos (e. g. Alvarado, 2005; Alvarado y D'Elia, 2013; Boada, 2013;
Budinski et al., 2015; Gager et al., 2016; Schmieder, Benitez, Borissov y Fruciano,
2015). Este procedimiento es util porque requiere de un numero pequefio de
componentes no relacionados para explicar la mayor proporcién de la varianza y
permite identificar la variacion tanto en tamafio como en forma, a partir de distancias

entre puntos homologos (Lestrel, 2000).

En estos analisis morfométricos el primer componente principal explica la

mayor parte de la variacion total y, usualmente, concentra las variables relacionadas
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al tamafio, mientras que los demas componentes revelan la variacion restante vy,
regularmente, resumen las variables relacionadas a la forma (Jarrin, 2002). Este
estudio se realiz6 tomando en cuenta solo los dos primeros componentes principales,
los cuales constituyen el mayor porcentaje de la varianza total y presentan
autovalores mayores a uno (como lo indica la Regla de Kaiser, Alvarado, 2005;
Sanchez, 2017b); por lo tanto, las puntuaciones factoriales resultantes de cada
individuo se proyectaron entre estos componentes para todas las pruebas

estadisticas realizadas.

Para empezar, se corrieron tres analisis preliminares solo con los ejemplares
cuyo sexo era conocido (135 especimenes); en la primera, fueron utilizados los
especimenes del occidente de los Andes; en la segunda, se utilizaron los ejemplares
del oriente de la cordillera; y en la tercera, se utilizo toda la muestra. En cada una de
ellas, se clasificé a priori a los ejemplares por su sexo. Estas pruebas estadisticas
fueron efectuadas para determinar la existencia de dimorfismo sexual, dado que en
otras investigaciones realizadas en los géneros Tonatia y Lophostoma se han
encontrado diferencias significativas entre hembras y machos con respecto a su
morfometria (ver Davis y Carter, 1978; McCarthy, Cadena y Lemke, 1983; Williams et
al., 1995).

Después de examinar las variaciones entre los sexos, se corrieron dos
pruebas adicionales; en la primera, la muestra fue dividida en dos agrupaciones:
ejemplares del occidente (Grupo Oeste, en adelante Grupo O) y del oriente (Grupo
Este, en adelante Grupo E) de los Andes; y en la segunda, a manera de exploracion,
los especimenes fueron agrupados en cuatro conjuntos considerando su ecorregion
de procedencia: los ejemplares del occidente de los Andes (Colombia y Ecuador)
(Grupo Occ), los del oriente de la cordillera (Brasil, Colombia, Ecuador, Guayana
Francesa, Guyana, Peru y Trinidad y Tobago) (Grupo Ori), los especimenes del
Caribe (Colombia y Venezuela) (Grupo C) y los provenientes de Centroamérica
(Costa Rica) (Grupo CA).
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Adicionalmente, se corri6 una prueba de Tukey para los cuatros grupos
establecidos en el dltimo estudio del ACP. Esta prueba permite congregar a los
grupos en rangos para identificar la mejor o las mejores agrupaciones a partir de la
magnitud de sus medias (Sanchez, 2017a). Todo el conjunto de comparaciones tuvo
una tasa de error por familia de 0,05 (equivalente a un nivel de confianza simultdneo
del 95 %), lo que limita a un maximo de 5 % la probabilidad de que uno o mas
intervalos de confianza no contengan la verdadera diferencia. El andlisis fue

procesado mediante el programa estadistico R version 3.4.4. (R Core Team, 2018).

4.3.5. ANALISIS DE FUNCION DISCRIMINANTE

El Andlisis de Funcion Discriminante (AFD) permite, a partir de una
clasificacion inicial, obtener una nueva clasificacién reubicando a la muestra en
funcion de los valores observados de un conjunto de variables cuantitativas,
determinar la diferenciacibn entre grupos, a partir de dos o mas caracteres
cuantitativos, y establecer las variables que contribuyen con mayor fuerza en la
discriminacion de los ejemplares en los diferentes conjuntos establecidos a priori,
construyendo una funcién lineal a partir de las variables independientes
(mediciones). Por lo tanto, para corroborar la utilidad de las medidas craneo-dentales
y corporales, utilizadas en la discriminacion entre las agrupaciones morfométricas, y
determinar una posible nueva clasificacién en funcién de los valores del conjunto de
variables cuantitativas, se realiz6 un AFD utilizando seis grupos que fueron
separados, a manera de exploracion, segun las diferentes ecorregiones occidentales

y orientales de la cordillera de los Andes (Alvarado, 2005; Sanchez, 2017b).

Las agrupaciones fueron establecidas tomando en cuenta la ecorregion de
procedencia de toda la muestra: el primer grupo abarca los especimenes del
occidente de Colombia y Ecuador (Grupo Occ); la segunda agrupacion corresponde
a los individuos del oriente colombiano, ecuatoriano y peruano (Grupo Ori); el tercer
grupo abarca los ejemplares del caribe de Colombia y Venezuela (Grupo C); en la

cuarta agrupacion se encuentran los individuos de Guyana, Guayana Francesa y
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Brasil (considerando el escudo guayanés) (Grupo EG); el quinto grupo abarca los
ejemplares de Centroamérica (Grupo CA); vy, finalmente, la sexta agrupacion
pertenece a los especimenes de Trinidad y Tobago (tomando en cuenta su estado de
aislamiento por ser una isla) (Grupo T). Posteriormente, para poder proyectar las
cargas discriminantes de cada ejemplar sobre un sistema multidimensional dividido
en compartimientos, y de esta manera observar graficamente la relacion existente
entre las agrupaciones, se seleccionaron las dos primeras funciones discriminantes

gue expliquen el mayor porcentaje de la varianza total.

4.3.6. ESTIMACION DE DATOS FALTANTES

La presencia de ejemplares con estructuras incompletas o dafiadas es un
problema comudn en los andlisis morfométricos, y la eliminacion de estos
especimenes por datos faltantes reduce la cantidad de informacion y afecta la
capacidad de detectar patrones entre las poblaciones estudiadas (Alvarado, 2005).
Por esta razén, en el AFD, los datos faltantes se calcularon automaticamente
mediante la sustitucion promedio de todos los datos de la variable incompleta
(Hammer et al., 2001).

Asimismo, para el ACP, se realiz6 una estimacion de datos faltantes
multivariantes utilizando el método Iterative Imputation; el cual tiene gran popularidad
en varios programas estadisticos por su conveniencia y flexibilidad, ya que
reemplaza un problema de modelado multivariado, potencialmente dificil, con
regresiones univariadas simples, lo que sugiere que las imputaciones resultantes
tengan gran valor practico. Esta técnica consiste en estimar aleatoriamente valores
perdidos usando un algoritmo estocastico simple, en donde los valores faltantes se
atribuyen una variable a la vez de manera condicional a todas las demas. Para este
procedimiento solo se necesita especificar una secuencia de modelos condicionales,

como regresion lineal, regresion logistica, etc. (Liu, Gelman, Hill, Su y Kropko, 2013).
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Las estimaciones se realizaron mediante el programa PAST, de manera
independiente para cada una de las pruebas efectuadas con estos analisis

estadisticos

4.4, DESCRIPCION DE CARACTERES MORFOLOGICOS

Para poder reconocer las diferencias morfolégicas entre los ejemplares de
Tonatia saurophila de las localidades occidentales y orientales, se examinaron, con
este propdsito, 55 especimenes depositados en las colecciones del QCAZ, MEPN y
MECN; ademas, se realizo un andlisis fotogréafico de 24 ejemplares del ICN y de 21
especimenes del MUSM. A partir de estas observaciones, se compard
meticulosamente cada individuo, y se describieron patrones de variacion de diversas

caracteristicas, especificamente cualitativas y discretas.
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5. RESULTADOS Y DISCUSION

5.1. REVISION DE ESPECIMENES

Se revisaron un total de 137 especimenes de nueve paises: Brasil (6),
Colombia (24), Costa Rica (7), Ecuador (59), Guayana Francesa (6), Guyana (1),
Peru (28), Trinidad y Tobago (5) y Venezuela (1), de los cuales el 22,6 % pertenecia
a localidades occidentales y el 77,4 % a localidades orientales. En cuanto a las
salidas de campo, solo en la comunidad Kunkuk (oriente) se recolectaron dos
individuos (QCAZ 17373y 17374) (Anexo 2).

Al igual que en la investigacion realizada por Williams et al. (1995) para
determinar las subespecies de Tonatia saurophila, el tamafio de muestra para cada
localidad no fue balanceada (22 especimenes para el occidente y 46 individuos para
el oriente), ya que se trabajo con 31 ejemplares del occidente y 106 ejemplares del
oriente. Esta inequidad y muestra escasa se evidencia tanto en las colecciones

cientificas examinadas como en el nimero de capturas durante el trabajo de campo.

La poca frecuencia de Tonatia saurophila en todas las localidades,
probablemente, se deba a la realidad poblacional de estos organismos en cada
regién, provocada por su especificidad de habitat (Tirira, 2017). Las muestras
desbalanceadas pueden provocar variaciones en los resultados; sin embargo, los
métodos estadisticos utilizados minimizan los efectos del tamafio de muestra en la

variacion total (Alvarado, 2005).

5.2. ANALISIS DESCRIPTIVO DE LAS VARIABLES

Comparando los estadisticos descriptivos de las 25 medidas analizadas, se
determiné que la media y los valores maximos y minimos para la mayoria de las
medidas de los ejemplares de la vertiente occidental de los Andes fueron

consistentemente mayores que las medidas de los ejemplares de la vertiente
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oriental. Esto evidencia una sefial de diferenciacion taxonémica. Por otro lado, las
desviaciones estandar de todas las medidas craneo-dentales tuvieron valores
menores a uno, mientras que en las medidas corporales, las desviaciones estandar
superaron a la unidad (Tabla 1). La desviacion estandar indica la homogeneidad o
heterogeneidad de los datos; es decir, permite conocer la dispersiéon de los datos
alrededor de la media y, de esta manera, comprobar si las medidas se ajustan a la

realidad de la variable (Sanchez, 2016).

5.3. ANALISIS DE LA MATRIZ DE CORRELACIONES

Para el total de variables en conjunto, la adecuacion muestral a través del test
KMO obtuvo un valor de 0,90, y para cada variable por separado, se determinaron
valores mayores a 0,75, con excepcion de las medidas: longitud de la cola (0,37),
ancho del palatal en caninos (0,57), longitud del calcaneo (0,59) y longitud de los
dientes molariformes (0,73) (Tabla 2). Estas cuatro variables fueron eliminadas de los
subsiguientes analisis estadisticos, por lo que se trabajé con 15 medidas craneo-

dentales y seis medidas corporales.

Valores altos en la MSA indican que la relacion estadistica entre las variables
es fuerte y, por lo tanto, que cualquier analisis de ordenacion es factible (Alvarez,
1994). En este caso, el valor fue de 0,90, lo que revalida la ejecucion de los Analisis
de Componentes Principales realizados. Con respecto al test KMO, Kaiser, Meyer y
Olkin proponen que un valor mayor a 0,75 indica alta relacion estadistica, un valor
entre 0,50 y 0,75 muestra una relacion estadistica media y un valor menor a 0,50
expone una relacion estadistica baja (de la Fuente, 2011). El valor de correlacion de
una variable revela la contribucién que cada unidad experimental aporta para esa
caracteristica determinada; por consiguiente, un valor KMO bajo indica gran
variabilidad dentro de los datos, lo que provoca una falta de relacion entre ellos
(Alvarez, 1994). Por esta razon, las cuatro medidas antes mencionadas fueron

eliminadas por presentar relaciones estadisticas medias y bajas.
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5.4. ANALISIS COMPARATIVO ENTRE AGRUPACIONES

5.4.1. DIMORFISMO SEXUAL

El dimorfismo sexual puede ser el resultado de la seleccion sexual, la
competencia de alimentos, la diferenciacion de nicho o, simplemente, el crecimiento
diferencial entre los sexos (por ejemplo, las hembras mas grandes son mas aptas
para la prefiez y el alumbramiento) (Temeles, Miller y Rifkin, 2010; Liao, Zeng, Zhou
y Jehle, 2013). En algunos taxones de animales, los sexos difieren morfolégicamente
e, incluso, parecen especies distintas; es por ello que en los analisis estadisticos es
esencial determinar la existencia de desigualdades entre machos y hembras, ya que
las diferencias en tamafos podrian ser explicadas por dimorfismo sexual o podrian

aumentar el error experimental (Davis y Carter, 1978).

La variabilidad cumple un papel importante en la evolucién ya que mantiene la
integridad fenotipica y provee la base para los procesos de especiacion, en donde el
medio ambiente moldea a las poblaciones en respuesta a condiciones particulares
(Brown y Lomolino, 1998; Lestrel, 2000). La variacion intraespecifica representa un
factor determinante para analizar los limites entre diferentes agrupaciones; por esta
razon, los estudios morfométricos toman en cuenta dos componentes que introducen
tal variabilidad dentro de la especie: la edad y el sexo (Alvarado, 2005). En esta
investigaciéon solo se analizaron especimenes adultos, por lo que el factor de

variacion que se considero fue el sexo.

El ACP de 30 ejemplares del occidente de la cordillera de los Andes,
identificados como la subespecie Tonatia saurophila bakeri, separados en dos
grupos: hembras (14) y machos (16), arroj0 como resultado dos componentes
principales que, en conjunto, explican el 58,74 % de la varianza total. El primer
componente principal (CP1) revela el 42,98 % y el segundo componente principal
(CP2) explica el 15,76 % de la varianza (Tabla 3). La proyeccién de los ejemplares

sobre el CP1 y el CP2 no evidencio dos grupos morfométricos marcados entre ellos
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(Figura 4), es decir que los ejemplares de esta subespecie no presentan dimorfismo

sexual.

Asimismo, se realizd un analisis similar con 105 ejemplares del oriente de la
cordillera de los Andes, identificados como la subespecie Tonatia saurophila maresi,
tomando en cuenta su sexo: hembras (54) y machos (51). En este andlisis el CP1
revela el 41,66 % de la varianza, el CP2 explica el 12,68 % y, en conjunto, estos dos
componentes principales explican el 54,34 % de la varianza total. (Tabla 4). La
proyeccion de los ejemplares sobre el CP1 y el CP2 no evidencié grupos
morfométricos correlacionados con el sexo (Figura 5), por lo que los ejemplares de

Tonatia saurophila maresi tampoco presentan dimorfismo sexual.

Posteriormente, se corrid el analisis con los 135 ejemplares de Tonatia
saurophila, incluyendo las dos subespecies, formado por 68 hembras y 67 machos.
Este analisis arroj6 como resultado dos componentes principales que, en conjunto,
explican el 71,20 % de la varianza total. El CP1 revela el 62,34 % y el CP2 explica el
8,86 % de la varianza (Tabla 5). La proyeccién de los ejemplares sobre el CP1 y el
CP2 evidencié un solo grupo morfométrico marcado (Figura 6), es decir la especie
Tonatia saurophila no presenta dimorfismo sexual, por lo que fue considerada como

monomorfica.

Estos resultados no son anélogos a los de otros organismos similares, como
algunas especies del género Lophostoma, en donde si se han evidenciado
variaciones en la fisonomia entre los sexos (Davis y Carter, 1978). Por lo tanto, la
inexistencia de dimorfismo sexual, para las caracteristicas examinadas, permitié que
los siguientes analisis de este trabajo se realicen con ambos sexos juntos. A pesar
de este resultado, no se descarta la posibilidad de que exista algun tipo de

dimorfismo sexual en otras variables morfométricas no analizadas.
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5.4.2. POBLACIONES OCCIDENTALES VERSUS ORIENTALES

Para establecer la separacion morfométrica entre las poblaciones occidentales
y orientales se corri6 un ACP con los 137 ejemplares de Tonatia saurophila,
separando al conjunto de datos en dos grupos: los especimenes del occidente (31) y
los del oriente (106) de los Andes. El CP1, el cual revela el 62,50 % de la varianza,
esta altamente correlacionado con las variables de tamafio (como la longitud céndilo-
canino, la longitud del craneo y la longitud céndilo-incisivo), mientras que el CP2, el
cual explica el 8,80 % de la varianza, corresponde a las variables de forma (como el
ancho zigomatico, el ancho de la caja craneal, el ancho en M2, la longitud de la tibia
y la longitud condilo-basal). Considerando los dos componentes en conjunto, estos

explican el 71,30 % de la varianza total (Tabla 6).

La proyeccion de todos los especimenes sobre el CP1 y el CP2 evidencio dos
agrupaciones separadas Yy consistentes con las predicciones de variacion
intraespecifica entre las poblaciones del occidente (Grupo O) y del oriente (Grupo E)
de la cordillera de los Andes (Figura 7). Los individuos occidentales (Tonatia
saurophila bakeri) presentan una mayor longitud céndilo-canino (CCL), del craneo
(GLS) y del coéndilo-incisivo (CIL) que los individuos orientales (Tonatia saurophila
maresi) (Figuras 8 y 9). Es importante mencionar que las diferencias entre estas dos
agrupaciones estuvieron relacionadas a las variables que explican el tamafo, es

decir se vieron reflejadas en el CP1.

Tomando en cuenta el eje del CP1, los ejemplares ICN-19455 (del Municipio
de Albania en La Guajira, Colombia) y AMNH-139440 (del Palmar en Puntarenas,
Costa Rica) (Grupo O) se encuentran dentro del conjunto opuesto y, por lo tanto,
presentan mayor similitud en tamafio con sus pares orientales (Grupo E),
especialmente la longitud condilo-canino (CCL) es menor que la del resto de su
agrupacion. Adicionalmente, el ejemplar ICN-12045 (de San Juan de Arama en Meta,

Colombia) (Grupo E) se encuentra separado de su conjunto, por lo que es mas
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semejante en tamafo con los individuos occidentales (Grupo O); por ejemplo, la
longitud del craneo (GLS) es mayor que la del resto de ejemplares orientales.

Finalmente, tomando en cuenta las cuatro agrupaciones definidas a priori: los
ejemplares del occidente de los Andes (Grupo Occ), los del oriente de la cordillera
(Grupo Ori), los especimenes caribefios (Grupo C) y los provenientes de
Centroamérica (Grupo CA), el analisis de toda la muestra resumio el 71,30 % de la
varianza total en los dos primeros componentes principales. EI CP1 expresa el 62,50
% (Tabla 7), la cual esta relacionada con las variables de tamafio como la longitud
condilo-canino (CCL), la longitud del craneo (GLS) y la longitud condilo-incisivo (CIL)
(Figura 10), mientras que el CP2 revela el 8,80 % de la varianza (Tabla 7), la cual
esta relacionada a las variables de forma como el ancho zigomatico (ZB), el ancho
de la caja craneal (BB), el ancho en M2 (M2M2), la longitud de la tibia (TiL) y la
longitud céndilo-basal (CB) (Figura 11).

La proyeccién de todos los especimenes sobre el CP1 y el CP2 establecio tres
conjuntos: el primero compuesto por los ejemplares del occidente de los Andes
(Grupo Occ), el segundo conjunto, por los especimenes del Caribe (Grupo C) y de
Centroamérica (Grupo CA) y el tercero por los ejemplares del oriente de la cordillera
(Grupo Ori). Los individuos del occidente de los Andes, del Caribe y de
Centroamérica (Grupos Occ, C y CA, respectivamente) presentan una mayor longitud
condilo-canino (CCL), del craneo (GLS) y condilo-incisivo (CIL) que los especimenes
del oriente (Grupo Ori), los cuales son mas pequefios. Asimismo, se determiné que el
ejemplar caribefio ICN-19455 y el espécimen centroamericano AMNH-139440
presentan una menor longitud céndilo-canino (CCL) en contraste con el resto de
ejemplares centroamericanos (Grupo CA), caribefios (Grupo C) y del occidente de
los Andes (Grupo Occ); por esta razén se encuentran dentro del conjunto formado
por los individuos orientales (Grupo Ori). Adicionalmente, el ejemplar oriental
colombiano ICN-12045 presenta una mayor longitud del craneo (GLS) a comparacién

de otros especimenes orientales (Grupo Ori) (Figura 12).
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La prueba de Tukey, realizada a los cuatro grupos establecidos en el dltimo
estudio del ACP, determiné que las agrupaciones conformadas por los Grupos Occ y
Ori y por los Grupos Ori y C son significativas (p < 0,05) y, por lo tanto, dentro de
cada agrupacion, se rechaza la semejanza de estos grupos; mientras que la
agrupacion conformada por los Grupos Occ y C no es significativa (p > 0,05), sin que
se pueda rechazar una semejanza entre ellos (Tabla 8; Figura 13). Es importante
mencionar que el Grupo CA (ejemplares de Costa Rica, Centroamérica) fue
eliminado del andlisis, ya que esta prueba elimina automaticamente todas las
unidades experimentales con datos incompletos. A pesar de ello, esto ratifica los
resultados obtenidos en la ultima prueba del ACP.

Al igual que en la investigacion realizada por Williams y colaboradores (1995),
se hallaron diferencias en el tamafio de las subespecies de Tonatia saurophila,
determinando que la subespecie T. saurophila bakeri es mas grande que T.
saurophila maresi. Sin embargo, el equipo de Williams no encontrdé una separacion
evidente y marcada entre estos grupos, por lo que las mantuvieron como
subespecies; posiblemente, esto ocurri6 por la organizacion de los datos con
respecto a las localidades definidas en los andlisis estadisticos, por la cantidad (diez
medidas) y el tipo de variables utilizadas y por la falta de evidencia molecular. Los
Andlisis de Componentes Principales ponen en evidencia la relacion morfométrica
entre los especimenes de cada subespecie y la separacion marcada entre las
agrupaciones de localidades occidentales (Grupo O) y orientales (Grupo E), a partir
de desigualdades con respecto a las medidas de los ejemplares estudiados (Figura
7). Las posibles causas que permitieron la separacion de estas dos agrupaciones y
las probables consecuencias de este proceso, asi como los individuos atipicos de

cada grupo se analizan a continuacion:

5.4.2.1. INFLUENCIA BIOGEOGRAFICA

En esta investigacién, se considera que T. saurophila bakeri y T. saurophila

maresi podrian tratarse mejor como dos agrupaciones morfométricas distintas ya que
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los ejemplares del occidente de los Andes (Grupo Occ), del Caribe (Grupo C) y los
especimenes de Centroamérica (Grupo CA) (i.e. T. saurophila bakeri) se encuentran
morfométricamente aislados, considerando mayoritariamente las variables de
tamafio, en relacion con los ejemplares del oriente de la cordillera (Grupo Ori) (i.e. T.
saurophila maresi) (Figura 12). En este caso, dos episodios geoldgicos pudieron
haber sido trascendentales en la determinacion de estas diferencias: la formacion de
los Andes y el establecimiento del istmo de Panama como lo demostraron Hoffmann

y Baker (2003) en murciélagos del género Carollia.

La cordillera de los Andes se formé en el Mesozoico, especificamente a finales
del Cretéacico (desde 100,5 hasta 66 millones de afios atras), por la subduccion de la
Placa de Nazca por debajo de la Placa Suramericana (Pankhurst y Oncken, 2008).
Los movimientos sismicos y la actividad volcanica, que ocurrieron después de su
levantamiento, tuvieron mayor importancia en la configuracion del relieve y, por ende,
en los procesos biogeograficos subsecuentes (Chesser, 2000). En el Oligoceno
(periodo Terciario de la era Cenozoica, hace 34 millones de afos), la superfamilia
Noctilionoidea se desplaz6 desde Gondwana oriental hacia lo que hoy es
Sudamérica, y en esta zona comenz6 parte de la diversificacion de la familia
Phyllostomidae (Arita, Vargas y Villalobos, 2014; Lépez, Hand, Laffan y Archer,
2018). Se estima, segun analisis filogenéticos simultaneos, que la diversificacion
entre los géneros de murciélagos de la subfamilia Phyllostominae se produjo durante
el comienzo y mediados del Mioceno (desde 23 hasta 16,9 millones de afios atras),
como sucedié con roedores caviomorfos y platirrinos (Hoffmann et al., 2008).
Especificamente, la division entre el género Tonatia y un clado que incluia los
géneros Artibeus (Stenodermatinae) y Anoura (Glossophaginae) se estima que

ocurrid hace 22 millones de afos (Teeling et a., 2005).

A finales del Mioceno, probablemente, se dieron varios procesos ancestrales
de migracién de Tonatia saurophila en todo el norte de Sudamérica (como ocurrié en
Carollia), especialmente en los Andes septentrionales que aun estaban en un

proceso de formacion y crecimiento (Gregory, 2000; Hoffmann y Baker, 2003). A
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partir de esta dispersion, Tonatia saurophila habria comenzado a ocupar gran parte
del norte de Sudamérica y las estribaciones noroccidentales de la cordillera. Los
efectos de los eventos paleogeograficos del Mioceno en la diversificacion de
especies neotropicales proporcionaron una base para los patrones evolutivos de las
siguientes épocas (Santos et al., 2009). Por estas razones, a comienzos del
Plioceno, seguramente, estos murciélagos aprovecharon el recién formado istmo de
Panama y todos los procesos biogeograficos subsecuentes (i.e. las expansiones de
los bosques) para colonizar Centroamérica y algunas islas del Caribe, entre ellas
Jamaica y Trinidad y Tobago (Hoffmann y Baker, 2003; Arita et al., 2014; Leigh,
O'deay Vermeij, 2014).

Finalmente, las glaciaciones y la actividad tectonica y volcanica en los Andes,
producidas en los ultimos millones de afios, probablemente, facilitaron la especiacion
vicariante dentro de Tonatia saurophila (Chesser, 2000). Pero, la disminucion de la
presion atmosférica (baja asimilacion de oxigeno del aire inhalado), la reduccién de
la temperatura (mayor cantidad de recursos para mantener una determinada
temperatura corporal) y la escasez de alimentos (alas desnudas y altamente
vascularizadas aumentan el area superficial, provocando pérdida de calor corporal y
gasto acelerado de las insuficientes reservas energéticas) ocasionadas conforme la
altitud aumenta, posiblemente, fueron las detonantes para que los procesos
migratorios y el flujo génico se detuvieran entre las poblaciones occidentales y
orientales (Koopman, 1978; Graham, 1990), como ocurrié en algunas especies de
Artibeus y en Glossophaga soricina (Van Den Bussche, Hudgeons y Baker, 1998;
Hoffmann y Baker, 2001). De igual manera, es importante mencionar que la cordillera
no ha sido una barrera vicariante para todas las especies de murciélagos; por
ejemplo, en Carollia brevicauda se encontraron distancias genéticas de 1,2 % entre
poblaciones localizadas en lados opuestos de los Andes, esto se produjo por la
capacidad conectora de las poblaciones localizadas en la vertiente atlantica de la

cordillera (Hoffmann y Baker, 2003).
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5.4.2.2. RASGOS FUNCIONALES

Las relaciones entre los caracteres craneales con los habitos alimenticios (u
otros factores ecoldgicos como la competencia), encontradas en algunas especies de
murciélagos insectivoros, permiten pronosticar la dieta de otros murciélagos a partir
de la correspondencia con diferentes medidas craneo-dentales y rasgos morfolégicos
(Freeman, 1981). Dependiendo de las caracteristicas de la dieta, la funcionalidad de
los musculos especificos para la alimentacion cambia, alterando la morfologia del
craneo y la mandibula para encontrar la fuerza de mordida Optima (Lépez, Pérez y
Wilson, 2015). Segun la clasificacion de invertebrados en una escala cualitativa de
dureza de uno (mas suave) a cinco (mas duro), propuesta por Freeman (1981), se
asigna a la familia Tettigoniidae un valor de tres y a las arafias en general un valor de
dos. Estos dos grandes taxones forman parte de la dieta comiun de Tonatia
saurophila (Dechmann et al., 2009), pero no se conocen las preferencias alimenticias

particulares de las poblaciones occidentales y orientales de los Andes (Tirira, 2017).

En varios analisis se han realizado estimaciones razonables sobre la seleccion
de presas por medio de la longitud de los dientes molariformes (MLTRL) y la
corpulencia de los craneos. A partir de esto, se podria establecer una posible
relacion entre la mayor longitud de los dientes molariformes (en promedio 7,44 mm,
ver Tabla 1) y la robustez media de los craneos de las poblaciones occidentales
(Figuras 14 y 15) con la ingesta de insectos de exoesqueleto rigido del orden
Hemiptera (con un valor de cuatro) y de dureza intermedia del orden Orthoptera;
mientras que los craneos de los ejemplares de las poblaciones orientales, que
presentan una menor longitud de los dientes molariformes (en promedio 6,44 mm,
ver Tabla 1) y son gréaciles (Figuras 14 y 15), probablemente, tengan mayor relacion
con el consumo de insectos con cuerpos mas suaves como los del orden Lepidoptera

(con un valor de dos) y la gran mayoria de arafias (Freeman, 1981).

La morfologia y morfometria craneal sugieren cierto grado de especializacion

en el tipo de alimento que consumen, el procesamiento alimenticio y la fuerza al
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momento de morder; sin embargo, lo que una especie come, seguramente, varia
segun la abundancia relativa de los insectos, la competencia con otras especies,
entre otros factores (Freeman, 1981; Lopez et al., 2015; Tinoco, 2015). El cambio de
dieta se produce a partir de una especiacion ecoldgica, generalmente, simpatrica vy,
normalmente, tiene a la competencia como el motor de dicha separacién; por lo
tanto, es importante evaluar a las otras especies presentes en la zona para poder
determinar el mecanismo de especiacion y, a su vez, establecer los habitos

alimenticios de las agrupaciones morfométricas occidentales y orientales.

5.4.2.3. EJEMPLARES ATIPICOS

En el ACP, el ejemplar ICN-19455 (del Municipio de Albania en La Guajira,
Colombia) presenta una marcada diferenciacion con respecto al tamafio (CP1), en
relacion con el resto de ejemplares caribefios (Grupo C), mostrando mayor similitud
con los especimenes de localidades orientales de la cordillera (Grupo Ori) (Figura
12). Segun un estudio realizado por Ditchfield (2000), se determind que cuatro
especies de murciélagos Neotropicales (Artibeus lituratus, Carollia perspicillata,
Glossophaga soricina y Sturnira lilium), localizadas en las vertientes noroccidental,
nororiental y atlantica de los Andes (Serrania del Perija y Cordillera de Mérida),
presentan menores niveles de variacion interespecifica y de divergencia genética que
otros mamiferos no voladores (marsupiales y roedores) que se encuentran en estas
mismas zonas. Esto podria identificarse como una posible intergradacion primaria
entre las poblaciones occidentales y orientales en los Andes septentrionales
(Hoffmann y Baker, 2003). Aunque la evidencia cientifica en otras especies de
murciélagos corrobore el flujo de individuos entre las estribaciones occidentales y
orientales de los Andes, es bastante improbable que el ejemplar ICN-19455 sea
prueba de ello, ya que varios ejemplares analizados, que provenian de localidades
de la vertiente atlantica occidental de los Andes (ICN-19454 e ICN-21276 de Albania
y Valledupar en Colombia, respectivamente, y AMNH-130704 de Bolivar en
Venezuela) (Grupo C), presentan caracteristicas morfométricas coherentes con las

de Centroamérica (Grupo CA) y del occidente de la cordillera (Grupo Occ) (Figura


https://es.wikipedia.org/wiki/Serran%C3%ADa_del_Perij%C3%A1

40

12). Por lo tanto, se descarta, por ahora, el movimiento entre las poblaciones
occidentales y orientales en los Andes septentrionales y un posible grupo
morfométrico con ejemplares caribefios que estén aislados en conjunto; a pesar de
ello, se requieren analisis moleculares poblacionales para comprender de mejor

manera las relaciones filogenéticas entre estas agrupaciones.

Asimismo, el ejemplar AMNH-139440 (del Palmar en Puntarenas, Costa Rica)
presenta mayor similitud en tamafio (CP1) con los especimenes de localidades
orientales (Grupo Ori) (Figuras 7 y 12). Esto podria explicarse por medio de una
subdivision molecular (Vaca, 2015), dentro del filogrupo distribuido sobre
Centroamérica y el oeste de los Andes, que exceda la mayoria de las comparaciones
interespecificas en el género Tonatia, como se ha visto, por ejemplo, en Carollia
castanea (Hoffmann y Baker, 2003). A pesar de ello, es importante mencionar que
otros ejemplares (AMNH-139437, AMNH-139438, AMNH-139439, AMNH-139443,
AMNH-139444 y AMNH-139445), de la misma localidad del espécimen en cuestion
(Grupo CA), concuerdan morfométricamente con los individuos occidentales (Grupos
Occ y C) (Figura 12). Por lo tanto, se excluye una probable subdivision morfométrica
dentro de los individuos centroamericanos y los especimenes del occidente de la
cordillera, se acepta un proceso de dispersién entre Centroamérica y el oeste de
Sudamérica (por medio del istmo de Panamd) en lugar de un escenario vicariante y
se reconoce la variabilidad intraespecifica que podrian presentar las poblaciones de
localidades occidentales, tomando en cuenta los dos ejemplares atipicos (ICN-19455
y AMNH-139440), con respecto a las medidas minimas que los caracteres

morfométricos analizados podrian tener.

Finalmente, el ejemplar ICN-12045 (de San Juan de Arama en Meta,
Colombia) presenta una marcada diferenciacion, con respecto al tamafio (CP1), del
resto de ejemplares orientales colombianos (Grupo Ori), mostrando mayor similitud
con los especimenes de localidades occidentales de la cordillera (Grupo Occ) (Figura
7). Esto también se podria explicar por medio de la variabilidad intraespecifica de las

poblaciones de localidades orientales con respecto a las medidas maximas que los
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caracteres morfométricos analizados podrian tener. Por su parte, un aumento en la
muestra proveniente de Colombia lograria dilucidar de mejor manera estas

justificaciones.

5.5. ANALISIS DISCRIMINANTE ENTRE AGRUPACIONES

El Andlisis de Funcion Discriminante realizado a los 137 ejemplares,
pertenecientes a seis agrupaciones separadas a priori por su lugar de origen, ubico
correctamente al 80,30 % de los individuos empleados. Las agrupaciones formadas
por especimenes del occidente de Colombia y Ecuador (Grupo Occ), los individuos
del Caribe de Colombia y Venezuela (Grupo C), los ejemplares de Centroamérica
(Grupo CA) vy los individuos de Trinidad y Tobago (Grupo T) tuvieron el 100 % de
clasificacion acertada. El conjunto formado por ejemplares del oriente colombiano,
ecuatoriano y peruano (Grupo Ori) obtuvo el 73,90 % de clasificacién acertada;
siendo que en este grupo se reubicé un ejemplar como parte del Grupo Occ
(especimenes del occidente de Colombia y Ecuador), otro individuo como parte del
Grupo C (ejemplares caribefios), 14 especimenes como parte del Grupo EG
(individuos de Guyana, Guayana Francesa y Brasil) y siete ejemplares mas fueron
reubicados como parte del Grupo T (especimenes de Trinidad y Tobago) (Tabla 9).
La agrupacién conformada por individuos de Guyana, Guayana Francesa y Brasil
(Grupo EG) obtuvo el 69,20 % de clasificacion acertada; reubicé dos ejemplares
como parte del Grupo Ori (especimenes del oriente colombiano, ecuatoriano y
peruano) y otros dos individuos como parte del Grupo T (ejemplares de Trinidad y

Tobago).

Todos los cambios realizados en la agrupacion formada por los ejemplares de
Guyana, Guayana Francesa y Brasil (Grupo EG) concuerdan con los conjuntos
morfométricos orientales (i.e. Grupos Ori y T). Por otra parte, los cambios realizados
en la agrupacién conformada por los especimenes del oriente colombiano,
ecuatoriano y peruano (Grupo Ori) también concuerdan con los conjuntos

morfométricos orientales (i.e. Grupos EG y T), a excepcidon de dos re identificaciones,
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donde un espécimen fue ubicado como parte del conjunto conformado por
ejemplares del occidente de Colombia y Ecuador (Grupo Occ) y otro como parte del
conjunto constituido por individuos caribefios (Grupo C) (Tabla 9). Estas dos ultimas
reubicaciones no tienen mayor relevancia dentro de la muestra total y no representan

un cambio significativo dentro de los resultados.

Asimismo, este analisis se baso en las dos primeras funciones discriminantes
(FD) que tienen gran capacidad predictiva y que en conjunto explican el 86,90 % de
la varianza total. La FD1 expresa el 69,90 % de la varianza y sus cargas
discriminantes muestran que las variables con mayor aportacion en la discriminacion
de las seis agrupaciones son la longitud de los dientes del maxilar superior (MTRL),
la longitud de la mandibula (MANDL) y la longitud céndilo-canino (CCL); mientras
que la FD2 revela el 17,00 % de la varianza y las variables con mas contribucion son
el ancho zigomatico (ZB) y la longitud de la tibia (TiL) (Tabla 10). Al proyectar los
especimenes en un grafico entre la FD1 y la FD2, se observé que los especimenes
del oriente colombiano, ecuatoriano y peruano (Grupo Ori), los individuos de Guyana,
Guayana Francesa y Brasil (Grupo EG) y los ejemplares de Trinidad y Tobago
(Grupo T) no pueden ser diferenciados entre si, pero pueden ser discriminados de
los demas grupos en funcion de las variables que explican el mayor porcentaje de la
varianza en el eje FD1. Contrario a lo anterior, los especimenes del occidente de
Colombia y Ecuador (Grupo Occ), los ejemplares del caribe de Colombia y
Venezuela (Grupo C) y los individuos de Centroamérica (Grupo CA) pueden ser
diferenciados entre si, por medio de las variables que explican el mayor porcentaje
de la varianza en el eje FD2; asimismo, estos tres grupos pueden ser discriminados
de los otros conjuntos (Grupos Ori, EG y T) por medio de las variables que explican
el mayor porcentaje de la varianza en el eje FD1. A pesar de que los conjuntos
conformados por ejemplares occidentales (Grupos Occ, C y CA) no se encuentren
solapados, la discriminacién entre estos grupos con las poblaciones orientales
(Grupos Ori, EG y T) apoya fuertemente al reconocimiento de dos grandes conjuntos

morfomeétricos aislados: la agrupacion occidental y oriental (Figura 14).
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Con estos resultados, se asume un posible flujo migratorio entre las
poblaciones orientales (Grupos Ori, EG y T), especialmente, entre los individuos de
Trinidad y Tobago (Grupo T) con los especimenes de Guyana, Guayana Francesa y
Brasil (Grupo EG) (Figura 14), como ocurre en algunas especies de Sturnira
(Hernandez y Leon, 2017), y se corrobora el resultado obtenido en los Andlisis de
Componentes Principales con respecto a la agrupacion morfométrica oriental (Figura
7). Por otra parte, los ejemplares occidentales (Grupos Occ, C y CA) no constituyen
un grupo morfométrico consistente, como se esperaria segun las predicciones de
Koopman (1982), pero muestran una correspondencia morfométrica, con respecto al
eje FD1 del AFD, que los diferencia de las poblaciones orientales (Figura 14). Seria
de suma importancia recopilar mas datos morfométricos y realizar analisis
moleculares de las poblaciones provenientes de Centroamérica, el Caribe y el
occidente de los Andes para tener un entendimiento mejor detallado de estas
poblaciones.

Finalmente, la variacion del tamafio podria ser la principal fuente de
plasticidad fenotipica encontrada entre los grupos morfométricos occidental y
oriental. Estas respuestas adaptativas estan relacionadas a las dinamicas
ambientales y geogréficas que cada agrupacion enfrenta dentro de su area de
distribucion (Lopez et al., 2015). Los individuos del grupo morfométrico occidental
son mas grandes que los especimenes de la agrupacion morfométrica oriental; en
este caso, mayores dimensiones actlan como un amortiguador en entornos
cambiantes (e.g. los Fendmenos del Nifio afectan las regiones costeras del Pacifico
de Centro y Sur América) y aumentan el flujo génico entre poblaciones distantes
(constantes migraciones entre individuos del oeste de la cordillera y de
Centroamérica) (Lomolino, 2005). El tamafio corporal afecta el metabolismo, la
reproduccion, el comportamiento e, incluso, acelera la evolucion molecular (Nunn y
Stanley, 1998); por lo tanto, este rasgo puede restringir la gama de elementos
ecologicos necesarios para el beneficio de las especies. Por esta razon, los

individuos de la agrupacion morfométrica oriental, que presentan menores
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dimensiones, se podrian ver mas afectados por mayores restricciones energéticas en

comparacion con los ejemplares occidentales.

5.6. DESCRIPCION DE CARACTERES MORFOLOGICOS

A partir de las observaciones y de los andlisis fotograficos realizados a los
ejemplares, se reconocieron cuatro patrones de variacion morfologica craneal que se

describen a continuacion:

e En vista dorsal del craneo, se puede apreciar que el borde posterior de
la caja craneana en la poblacion oriental presenta un ligero vértice por la
presencia de un proceso sagital poco desarrollado, mientras que la poblacion
occidental presenta un vértice agudo por la presencia de un proceso sagital muy
desarrollado (Figura 15).

e En vista oclusal de la mandibula, se puede observar que el condilo
mandibular es gréacil en la poblacién oriental y robusto en la poblacion occidental
(Figura 16).

e En vista lateral de la mandibula, se puede apreciar que la separacion
entre el canino y el primer premolar es menor en la poblacion occidental, mientras
gue en la poblacion oriental, la separaciébn es completa o mayor en la parte
inferior (Figura 17).

e En vista a través del foramen magno (vista basioccipital posterior), se
aprecia que el proceso clinoides es bien desarrollado en la poblacién occidental y

poco desarrollado o ausente en la poblacion oriental (Figura 18).

Con respecto a las caracteristicas corporales, se evidencio que la poblacion
del occidente de la cordillera tiene la piel alrededor de la boca, hoja nasal y verrugas
del labio inferior mas claras que en la poblacion oriental. Ademas, se observé que la

poblacién oriental presenta un pelaje mas oscuro y, generalmente, con parches de
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pelo con puntas rojizas, mientras que en la poblacion occidental el pelaje es mas
claro y uniforme (Figura 19).

5.7. CORRELACION ENTRE MORFOMETRIA Y EVIDENCIA MOLECULAR

Los resultados de los andlisis multivariados manifiestan una evidente
diferenciacion morfométrica entre las poblaciones de Tonatia saurophila localizadas
al occidente y al oriente de los Andes (Figuras 7, 12 y 14), que es consistente
respecto a los datos moleculares obtenidos en un estudio sin publicar de M. A.
Camacho (comunicacion personal, 13 de marzo de 2018). En este estudio, Tonatia
saurophila fue dividida en cuatro filogrupos con distancias genéticas interespecificas
que oscilan entre el 4,9 y el 8,2 %, e intraespecificas inferiores al 2 %. El primer
filogrupo incluye ejemplares de Panama, Honduras y del oeste de Ecuador, mientras
que las otras tres agrupaciones incluyen muestras de Guyana (Filogrupo IlI), Pera
(Filogrupo IIl) y el este de Ecuador (Filogrupo V). Las mayores distancias genéticas
encontradas fueron entre el Filogrupo | y IV (7,8 %), el Filogrupo Il y IV (8,2 %) vy el
Filogrupo Il y IV (7 %). Todos estos porcentajes de variacion interespecifica se
ajustan al rango necesario (2 — 11 %) para determinar la posible existencia de
especies hermanas y, ademas, sobrepasan la media porcentual establecida para
murciélagos (6,83 %) (Bradley y Baker, 2001). En Carollia castanea, por ejemplo, las
distancias genéticas interespecificas, entre filogrupos del occidente y oriente (7,6 %),
son iguales o mayores que cualquier divergencia interespecifica entre las otras
especies del género, por lo que se afirma la presencia de una especie criptica
(Hoffmann y Baker, 2003).

Con estos resultados, netamente moleculares, se consideraria la existencia de
cuatro posibles especies hermanas; a pesar de ello, estos estudios deben tener
congruencia con la evidencia morfométrica independiente para dar una respuesta
mas acertada. Gracias a los analisis realizados en morfometria, se definen, tan solo,
dos posibles grupos de los cuatro estipulados molecularmente: el Filogrupo | y otra
agrupacion que abarca a los Filogrupos I, Il y IV. Segun los Analisis de
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Componentes Principales y los Analisis de Funcién Discriminante, todos los
ejemplares localizados al oriente de la cordillera forman un conjunto aislado
morfométricamente (Figuras 7, 12 y 14); por lo tanto, este soporte morfométrico sirve
como advertencia de que el resultado molecular final podria presentar errores. Por
otra parte, las distancias genéticas entre el Filogrupo | y IV (7,8 %) son consistentes
con las diferencias entre las agrupaciones morfométricas occidental y oriental;
ademas, los valores de divergencia intraespecifica de estos dos filogrupos se
encuentran alrededor del 1,5 % (M. A. Camacho, comunicacion personal, 13 de
marzo de 2018), como se esperaria si la formacién de los Andes produjera un
episodio vicariante (Hoffmann y Baker, 2003). Con esto, se corroboraria una posible
especie criptica en Tonatia saurophila.
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6. CONCLUSIONES Y RECOMENDACIONES

En los andlisis multivariados (ACP y AFD), los ejemplares de Tonatia
saurophila de Centroamérica y de las estribaciones occidentales de los Andes en
Venezuela, Colombia y Ecuador comparten caracteristicas morfométricas similares
que los aislan de los especimenes de Trinidad y Tobago, Guyana, Guayana
Francesa, Brasil y de los individuos de las estribaciones orientales de la cordillera en
Colombia, Ecuador y Perq, los cuales forman una agrupaciéon morfométricamente
independiente. Es probable que estas dos agrupaciones hayan sufrido un proceso
reciente de especiacion vicariante ocasionado por el crecimiento y el desarrollo de la
cordillera de los Andes hace alrededor de dos millones de afios. Una serie mas
amplia de ejemplares provenientes de Centroamérica, Trinidad y Tobago y del Caribe
colombiano y venezolano podria aclarar, de mejor manera, la situacion actual de las
agrupaciones en estas zonas poca muestreadas y, asi, complementar los resultados

del presente trabajo.

El conjunto morfométrico occidental presenta medidas craneo-dentales y
corporales mas grandes que la agrupacion morfométrica oriental. La longitud condilo-
canino (CCL), longitud del craneo (GLS), longitud céndilo-incisivo (CIL), longitud de
los dietes del maxilar superior (MTRL), longitud de los dientes de la mandibula
(MANDL) y el ancho zigomético (ZB) son las variables que méas contribuyen en la
discriminacion de estas dos agrupaciones morfométricas. Los valores minimos de las
caracteristicas analizadas de la agrupacion morfométrica occidental corresponden a
los valores maximos de los caracteres del conjunto morfométrico oriental, es decir la

variabilidad intraespecifica de las dos agrupaciones es colindante.

Los ejemplares de la agrupacibn morfométrica occidental difieren
morfologicamente del conjunto oriental por poseer un vértice agudo en el borde
posterior de la caja craneana, tener los coéndilos mandibulares relativamente
robustos, presentar una separacién poco evidente o inexistente entre el canino y el

primer premolar de la mandibula y tener el proceso clinoides bien desarrollado.
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Ademas, en el conjunto morfométrico oriental el color del pelaje dorsal es oscuro (al
igual que la piel y las verrugas alrededor de la boca) y, generalmente, presenta
parches de pelo con puntas rojizas, mientras que en la agrupacion occidental el color

del pelaje dorsal es mas claro y uniforme.

Se propone elevar a las dos subespecies de Tonatia saurophila a especies
validas, es decir, Tonatia bakeri, distribuida al occidente de la cordillera de los Andes
y en Centroamérica, y Tonatia maresi, distribuida al oriente de la cordillera. De esta
forma, Tonatia saurophila (o la subespecie T. saurophila saurophila) quedaria
restringida a la localidad tipo (Balaclava, Jamaica) y probablemente extinta. Sin
embargo, es importante mencionar que las diferencias morfométricas y morfologicas,
por si solas, no reflejan un proceso de especiacion, por lo que estos rasgos
analizados sirven solo para caracterizar al taxén y no para definirlo; para ello, es
importante realizar estudios moleculares y ecoldgicos complementarios que permitan
corroborar dicha separacion. Por lo tanto, ratificamos la importancia de este trabajo
como el punto de partida para el esclarecimiento de las relaciones taxonémicas

dentro de Tonatia saurophila.
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8. FIGURAS

Figura 1. Diferencias en el ancho de la constriccion postorbital entre Tonatia
saurophila y Lophostoma occidentalis. A, Tonatia saurophila (QCAZ 9754); B,
Lophostoma occidentalis (QCAZ 9104). Vista dorsal del craneo. La flecha sefala la
constricciéon postorbital, mayor a 5 mm en Tonatia y menor a 5 mm en Lophostoma.
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Figura 2. Distribucidon geografica de Tonatia saurophila y localidades de los
ejemplares analizados. Mapa de Centro y Sudamérica mostrando la distribucién
geogréfica de las subespecies: Tonatia saurophila saurophila (solo registros fosiles,
localidad tipo Jamaica), Tonatia saurophila bakeri y Tonatia saurophila maresi.
Modificado de Gardner (2007), los cambios fueron en base a las localidades de todos

los ejemplares utilizados en esta investigacion.
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Figura 3. Localidades muestreadas. 1, Reserva Bosque Seco Lalo Loor (Manabi);
2, Reserva Jorupe (Loja); 3, comunidad Kunkuk (Morona Santiago); 4, Reserva

Maicu (Zamora Chinchipe).
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Componente 1

Figura 4. Determinacién de dimorfismo sexual dentro de la agrupacion
occidental. Proyeccién de 30 especimenes de Tonatia saurophila bakeri, separados
en: cuadrados (0), machos; rombos (1), hembras, sobre el CP1 y CP2 de un Analisis
de Componentes Principales con 21 variables morfométricas craneo-dentales y
corporales (estandarizadas).
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Componente 1

Figura 5. Determinacion de dimorfismo sexual dentro de la agrupacion oriental.
Proyecciéon de 105 especimenes de Tonatia saurophila maresi, separados en:
cuadrados (0), machos; rombos (1), hembras, sobre el CP1 y CP2 de un Andlisis de
Componentes Principales con 21 variables morfométricas craneo-dentales vy
corporales (estandarizadas).
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Componente 1

Figura 6. Determinacion de dimorfismo sexual dentro de Tonatia saurophila.
Proyeccién de los 135 especimenes de Tonatia saurophila, separados en: cuadrados
(0), machos; rombos (1), hembras, sobre el CP1 y CP2 de un Analisis de
Componentes Principales con 21 variables morfométricas craneo-dentales vy
corporales (estandarizadas).
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Componente 1

Figura 7. Analisis de Componentes Principales de dos agrupaciones
morfométricas. Proyeccidbn de 137 especimenes de Tonatia saurophila de
localidades occidentales (O, cuadrados) y orientales (E, rombos) con respecto a la
cordillera de los Andes, sobre el CP1 y CP2 de un Analisis de Componentes
Principales con 21 variables morfométricas craneo-dentales y corporales
(estandarizadas).
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Figura 8. Variacion explicada del Componente Principal 1 del Andlisis de
Componentes Principales de dos agrupaciones morfométricas. Ver pagina 19
para la descripcion de las 21 medidas utilizadas.
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Figura 9. Variacién explicada del Componente
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Principal 2 del Analisis de

Componentes Principales de dos agrupaciones morfométricas. Ver pagina 19

para la descripcion de las 21 medidas utilizadas.
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Figura 10. Variacion explicada del Componente Principal 1 del Analisis de
Componentes Principales de cuatro agrupaciones morfométricas. Ver pagina 19
para la descripcion de las 21 medidas utilizadas.
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Figura 11. Variacion explicada del Componente Principal 2 del Analisis de
Componentes Principales de cuatro agrupaciones morfométricas. Ver pagina 19

para la descripcion de las 21 medidas utilizadas.
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Componente 1

Figura 12. Analisis de Componentes Principales de cuatro agrupaciones
morfométricas. Proyeccion de 137 especimenes de Tonatia saurophila, agrupados
en cuatro conjuntos de acuerdo a localidades cercanas de su distribucion: Occ,
ejemplares del occidente de los Andes en Colombia y Ecuador (cuadrados); Ori,
ejemplares del oriente de la cordillera en Brasil, Colombia, Ecuador, Guayana
Francesa, Guyana, Peru y Trinidad y Tobago (rombos); C, especimenes del Caribe
en Colombia y Venezuela (circulos); CA, especimenes provenientes de Costa Rica
(cruces); sobre el CP1 y CP2 de un Analisis de Componentes Principales con 21
variables morfométricas craneo-dentales y corporales (estandarizadas).
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Figura 13. Prueba de Tukey. Andlisis realizado sobre 21 variables morfométricas
craneo-dentales y corporales (estandarizadas) de 130 especimenes de Tonatia
saurophila separados en tres grupos: Occ (1), ejemplares del occidente de los Andes
(Colombia y Ecuador); Ori (2), individuos del oriente de la cordillera (Brasil, Colombia,
Ecuador, Guayana Francesa, Guyana, Perl y Trinidad y Tobago); C (3),
especimenes del Caribe (Colombia y Venezuela). Nivel de confianza familiar del 95
%.
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Funcién Discriminante 1

Figura 14. Andlisis de Funcion Discriminante de seis agrupaciones
morfométricas. Proyeccion de 137 especimenes de Tonatia saurophila, agrupados
en seis conjuntos segun su localidad: Occ, especimenes del occidente de Colombia y
Ecuador (cuadrados); Ori, individuos del oriente colombiano, ecuatoriano y peruano
(rombos); C, ejemplares del caribe de Colombia y Venezuela (circulos); EG,
individuos de Guyana, Guayana Francesa y Brasil (6valos); CA, ejemplares de
Centroamérica (cruces); T, especimenes de Trinidad y Tobago (triangulos), sobre la
FD1 y FD2 de un Analisis de Funcion Discriminante con 21 variables morfométricas
craneo-dentales y corporales (estandarizadas).
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Figura 15. Diferencias del borde posterior de la caja craneana entre
poblaciones occidentales y orientales de Tonatia saurophila. Vista dorsal del
craneo, la flecha sefiala el borde posterior de la caja craneana. A, ejemplar hembra
occidental (QCAZ 8282); B, ejemplar macho occidental (QCAZ 3810); C, ejemplar
hembra oriental (QCAZ 14606); D, ejemplar macho oriental (QCAZ 7574).
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Figura 16. Diferencias del condilo mandibular entre poblaciones occidentales y
orientales de Tonatia saurophila. Vista oclusal de la mandibula, la flecha sefala el
condilo mandibular. A, ejemplar hembra occidental (QCAZ 9236); B, ejemplar macho
occidental (QCAZ 9233); C, ejemplar hembra oriental (QCAZ 14606); D, ejemplar
macho oriental (QCAZ 4972).
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Figura 17. Diferencias de la separacion del canino con el primer premolar entre
poblaciones occidentales y orientales de Tonatia saurophila. Vista lateral de la
mandibula, la flecha sefiala la separacion entre el canino y el primer premolar. A,
ejemplar hembra occidental (QCAZ 9236); B, ejemplar macho occidental (QCAZ
7423); C, ejemplar hembra oriental (QCAZ 14606); D, ejemplar macho oriental
(QCAZ 6938).
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Figura 18. Diferencias del proceso clinoides entre poblaciones occidentales y
orientales de Tonatia saurophila. Vista basioccipital posterior, la flecha sefala el
proceso clinoides. A, ejemplar hembra occidental (QCAZ 9754); B, ejemplar macho
occidental (QCAZ 9233); C, ejemplar hembra oriental (QCAZ 6875); D, ejemplar
macho oriental (QCAZ 4972).
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Figura 19. Diferencias en el pelaje entre poblaciones occidentales y orientales
de Tonatia saurophila. Vista dorsal del cuerpo, las flechas indican los parches de
pelo con puntas rojizas. A, ejemplar hembra occidental (QCAZ 9236); B, ejemplar
macho occidental (QCAZ 9234); C, ejemplar hembra oriental (QCAZ 6875); D,
ejemplar macho oriental (QCAZ 15498).



9. TABLAS

Tabla 1.Estadisticos descriptivos de las variables.

VARIABLES EJEMPLARES n . VALOR - MEDIA  DESVIACION
MINIMO MAXIMO

BB occidentales 30 10,46 11,31 10,75 0,22
orientales 104 9,68 11,85 10,41 0,34
BC occidentales 30 5,19 6,05 5,72 0,18
orientales 106 5,03 5,92 5,41 0,17
CB occidentales 31 24,50 26,76 25,51 0,61
orientales 105 22,31 25,17 23,79 0,57
cc occidentales 30 1,78 3,13 2,47 0,36
orientales 106 1,65 3,97 2,38 0,42
ccL occidentales 31 24,25 26,06 25,03 0,47
orientales 105 22,28 24,69 23,42 0,46
CIL occidentales 31 24,91 26,86 25,80 0,51
orientales 105 22,88 25,55 24,22 0,49
cL occidentales 18 16,37 21,59 19,41 1,47
orientales 79 12,10 22,66 18,49 2,06
COH occidentales 31 6,94 8,18 7,61 0,29
orientales 105 6,33 7,71 7,07 0,29
DENL occidentales 31 18,29 19,86 18,85 0,44
orientales 105 16,45 18,61 17,65 0,41
FA occidentales 25 57,45 62,66 59,69 1,46
orientales 89 52,70 60,00 55,92 1,53
GLS occidentales 31 28,54 30,78 29,73 0,59
orientales 103 26,01 29,38 27,90 0,58
HE occidentales 26 13,73 20,00 16,22 1,45
orientales 90 11,92 18,00 14,69 1,08
M2M2 occidentales 31 8,24 9,16 8,56 0,19
orientales 106 7,46 8,88 8,12 0,31
MANDL occidentales 31 10,81 11,90 11,37 0,32
orientales 103 9,95 11,11 10,51 0,25
METIII occidentales 26 48,56 53,55 50,80 1,33
orientales 91 43,48 51,73 48,11 1,48
METIV occidentales 26 49,62 54,27 51,61 1,27
orientales 91 44,09 52,36 49,21 1,46
METV occidentales 26 51,43 56,31 53,38 1,34
orientales 91 45,42 54,37 50,94 1,64
MLTRL occidentales 31 6,78 8,34 7,44 0,59
orientales 106 4,94 8,06 6,44 0,85
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Tabla 1. Estadisticos descriptivos de las variables. (Continuacién) Media,
desviacion estandar y valores minimos y maximos de las 25 medidas para las

agrupaciones occidental y oriental de Tonatia saurophila.

VARIABLES EJEMPLARES n . VALOR - MEDIA  DESVIACION
MINIMO MAXIMO

MPW occidentales 31 12,69 13,45 13,07 0,20
orientales 105 11,77 13,35 12,55 0,28

MTRL occidentales 31 9,92 10,81 10,34 0,29
orientales 106 9,13 10,13 9,52 0,20

PB occidentales 31 5,41 6,18 5,80 0,16
orientales 105 5,05 6,10 5,47 0,21

PL occidentales 29 12,59 14,61 13,82 0,50
orientales 106 9,05 13,65 12,62 0,54

TiL occidentales 19 26,51 34,09 29,81 1,92
orientales 84 24,00 30,77 27,00 1,70

TL occidentales 19 8,38 21,00 14,93 3,86
orientales 84 455 25,00 16,76 3,88

7B occidentales 31 12,80 14,85 13,81 0,56
orientales 106 10,99 14,52 13,41 0,64
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Tabla 2. Analisis de la matriz de correlaciones. Criterio de Medida de Adecuacion
de la Muestra (MSA) para las 25 variables en conjunto y para cada variable por
separado (n = 137), a través del test KMO (Kaiser-Meyer-OlIkin).

VARIABLES VALOR KMO

BB 0,87
BC 0,93
CB 0,92
CcC 0,57
CCL 0,91
CIL 0,92
CL 0,59
COH 0,92
DENL 0,95
FA 0,95
GLS 0,95
HF 0,83
M2M2 0,9
MANDL 0,9
METHI 0,93
METIV 0,88
METV 0,91
MLTRL 0,73
MPW 0,91
MTRL 0,92
PB 0,92
PL 0,96
TiL 0,82
TL 0,37
ZB 0,85
VALOR MSA

GENERAL 0,90
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Tabla 3. Determinacion de dimorfismo sexual dentro de la agrupacion
occidental. Resultados del Andlisis de Componentes Principales sobre 21 variables
morfométricas craneo-dentales y corporales (estandarizadas) de 30 ejemplares de
Tonatia saurophila bakeri separados en machos y hembras.

REESCALADO
VARIABLES COMPONENTE
1 2
BB 0,12095 0,064442
BC 0,01229 0,17743
CB 0,30739 -0,14929
CCL 0,31959 -0,048335
CIL 0,31948 -0,069276
COH 0,16479 -0,26567
DENL 0,25426 0,031247
FA 0,26193 0,18889
GLS 0,31579 -0,10274
HF -0,056583 0,059716
M2M2 -0,036197 0,17738
MANDL 0,25839 -0,22989
METIII 0,18905 0,40312
METIV 0,21818 0,36275
METV 0,22897 0,30549
MPW 0,059512 0,13438
MTRL 0,26375 -0,23631
PB 0,10864 0,1968
PL 0,2138 0,13645
TiL 0,28169 -0,056543
ZB -0,096828 0,45541
AUTOVALOR  9,02617 3,30860

% VARIACION 42,98 15,76
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Tabla 4. Determinacion de dimorfismo sexual dentro de la agrupacion oriental.
Resultados del Analisis de Componentes Principales sobre 21 variables
morfométricas craneo-dentales y corporales (estandarizadas) de 105 ejemplares de
Tonatia saurophila maresi separados en machos y hembras.

REESCALADO
VARIABLES COMPONENTE
1 2
BB 0,10743 0,3949
BC 0,16088 0,34237
CB 0,25914 -0,19516
ccL 0,30976 -0,079554
CIL 0,30698 -0,081957
COH 0,174 0,15818
DENL 0,25625 0,11033
FA 0,18084 -0,16098
GLS 0,30762 -0,045803
HF 0,11524 -0,26798
M2M2 0,12446 0,40386
MANDL 0,24987 0,075787
METIII 0,2604 -0,11674
METIV 0,25626 -0,098982
METV 0,2525 -0,093147
MPW 0,22524 0,088022
MTRL 0,24295 -0,02508
PB 0,042378 0,081068
PL 0,17097 0,1053
TiL 0,17651 -0,37014
ZB 0,14692 0,41797
AUTOVALOR  8,74872 2,66249

% VARIACION 41,66 12,68
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Tabla 5. Determinacién de dimorfismo sexual dentro de Tonatia saurophila.
Resultados del Analisis de Componentes Principales sobre 21 variables
morfométricas craneo-dentales y corporales (estandarizadas) de 135 ejemplares
separados en machos y hembras.

REESCALADO
VARIABLES COMPONENTE
1 2
BB 0.14611 0.39249
BC 0.19298 0.29394
CB 0.25129 -0.17472
cCL 0.26709 -0.07964
CIL 0.26529 -0.089802
COH 0.20307 0.068165
DENL 0.24899 0.047006
FA 0.23094 -0.11109
GLS 0.26565 -0.062814
HF 0.15159 -0.21249
M2M2 0.16797 0.39995
MANDL 0.25099 -0.024899
METIII 0.235 -0.053569
METIV 0.23094 -0.051419
METV 0.22538 -0.05788
MPW 0.21765 0.11716
MTRL 0.251 -0.088616
PB 0.15978 0.04025
PL 0.21803 0.016528
TiL 0.19967 -0.37717
ZB 0.11211 0.55781
AUTOVALOR  13,09140 1,85954

% VARIACION 62,34 8,86
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Tabla 6. Andlisis de Componentes Principales de dos agrupaciones
morfométricas. Resultados del Andlisis de Componentes Principales sobre 21
variables morfométricas craneo-dentales y corporales (estandarizadas) de 137
ejemplares de Tonatia saurophila de localidades occidentales y orientales.

REESCALADO
VARIABLES COMPONENTE
1 2
BB 0,1447 0,39952
BC 0,1959 0,28313
CB 0,25138 -0,17823
CCL 0,26665 -0,082007
CIL 0,26495 -0,092255
COH 0,20409 0,05721
DENL 0,2495 0,03901
FA 0,23216 -0,10294
GLS 0,2654 -0,066949
HF 0,15182 -0,2133
M2M2 0,16934 0,39935
MANDL 0,25137 -0,029286
METII 0,23412 -0,040261
METIV 0,23084 -0,035916
METV 0,2248 -0,050195
MPW 0,21789 0,1203
MTRL 0,25143 -0,09375
PB 0,15728 0,017523
PL 0,21691 0,016112
TiL 0,19869 -0,36768
ZB 0,11151 0,56839
AUTOVALOR 13,12930 1,84408

% VARIACION 62,52 8,78
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Tabla 7. Anélisis de Componentes Principales de cuatro agrupaciones
morfométricas. Resultados del Andlisis de Componentes Principales sobre 21
variables morfométricas craneo-dentales y corporales (estandarizadas) de 137
especimenes de Tonatia saurophila separados en cuatro grupos: los ejemplares del
occidente de los Andes (Colombia y Ecuador), los del oriente de la cordillera (Brasil,
Colombia, Ecuador, Guayana Francesa, Guyana, Pert y Trinidad y Tobago), los
especimenes del Caribe (Colombia y Venezuela) y los provenientes de
Centroamérica (Costa Rica).

REESCALADO
VARIABLES COMPONENTE
1 2
BB 0,1447 0,39952
BC 0,1959 0,28313
CB 0,25138 -0,17823
cCL 0,26665 -0,082007
CIL 0,26495 -0,092255
COH 0,20409 0,05721
DENL 0,2495 0,03901
FA 0,23216 -0,10294
GLS 0,2654 -0,066949
HF 0,15182 -0,2133
M2M2 0,16934 0,39935
MANDL 0,25137 -0,029286
METII 0,23412 -0,040261
METIV 0,23084 -0,035916
METV 0,2248 -0,050195
MPW 0,21789 0,1203
MTRL 0,25143 -0,09375
PB 0,15728 0,017523
PL 0,21691 0,016112
TiL 0,19869 -0,36768
ZB 0,11151 0,56839
AUTOVALOR  13,12930 1,84408

% VARIACION 62,52 8,78
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Tabla 8. Prueba de Tukey. Andlisis realizado sobre 21 variables morfométricas
craneo-dentales y corporales (estandarizadas) de 130 especimenes de Tonatia
saurophila separados en tres grupos: Occ (1), ejemplares del occidente de los Andes
(Colombia y Ecuador); Ori (2), individuos del oriente de la cordillera (Brasil, Colombia,
Ecuador, Guayana Francesa, Guyana, Perl y Trinidad y Tobago); C (3),
especimenes del Caribe (Colombia y Venezuela).

AGRUPACIONES DIFERENCIA DE CONFIANZA DEL 95 %
(@) GRUPO (b) GRUPO  MEDIAS (a-b) | i{MITE INFERIOR LIMITE SUPERIOR

SIGNIFICANCIA

2 1 8,214811 6,680907 9,748714 0,0000000
3 1 1,397035 -1,700019 4,494088 0,5316941
3 2 -6,817776 -9,616679 -4,018874 0,0000003

Tabla 9. Clasificacion en porcentaje del Andlisis de Funcién Discriminante.
Resultados sobre 21 variables morfométricas craneo-dentales y corporales
(estandarizadas) de: Occ, especimenes del occidente de Colombia y Ecuador; Ori,
individuos del oriente colombiano, ecuatoriano y peruano; C, ejemplares del caribe
de Colombia y Venezuela; EG, individuos de Guyana, Guayana Francesa y Brasil;
CA, ejemplares de Centroamérica; T, especimenes de Trinidad y Tobago (n=137).

AGRUPACION AGRUPACION PREDICHA

ASIGNADA 1 2 3 4 5 6
1 100 0 0 0 0 0
2 1,14 73,86 1,14 15,91 0 7,95
3 0 0 100 0 0 0
4 0 15,38 0 69,24 0 15,38
5 0 0 0 0 100 0
6 0 0 0 0 0 100
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Tabla 10. Analisis de Funcion Discriminante de seis agrupaciones
morfométricas. Resultados del Andlisis de Funcion Discriminante sobre 21 variables
morfométricas craneo-dentales y corporales (estandarizadas) de 137 ejemplares de
Tonatia saurophila separados en seis grupos: los especimenes del occidente de
Colombia y Ecuador, los individuos del oriente colombiano, ecuatoriano y peruano,
los ejemplares del caribe de Colombia y Venezuela, los individuos de Guyana,
Guayana Francesa y Brasil, los ejemplares de Centroamérica y los especimenes de
Trinidad y Tobago.

FUNCION
VARIABLES DISCRIMINANTE
1 2
BB 0,18984 0,13726
BC 0,27952 0,17571
CB 0,3876 -0,020563
ccL 0,39817 0,059041
cIL 0,39105 0,031505
COH 0,3107 -0,022905
DENL 0,36964 0,075744
FA 0,27713 0,11787
GLS 0,3878 0,028149
HF 0,17853 0,24254
M2M2 0,24236 0,20836
MANDL 040124  -0,049999
METIII 0,22822 0,24309
METIV 0,21992 0,17401
METV 0,2085 0,17098
MPW 0,28937 0,17716
MTRL 041939  -0,062286
PB 0,26343 0,16226
PL 0,31555 0,14951
TiL 019753  -0,090188
zB 0,079067 0,4338
AUTOVALOR  4,5629 1,1086

% VARIACION 69,87 16,97
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10. ANEXOS

Anexo 1. Medidas craneo-dentales utilizadas en este estudio. Vista dorsal,
ventral y lateral del craneo y vista lateral de la mandibula que ilustra la mayoria de

medidas utilizadas en los analisis morfométricos. Tomado de Velazco y Gardner
(2012).




Anexo 2. Informacién general de los ejemplares utilizados en esta investigacion.
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MUSEO NUMERO GENERO ESPECIE SUBESPECIE SEXO REGION PAIS COORDENADAS 'A(‘ll;]Tsl;]rgl)D 'é%?é’é.?:
AMNH 64164 Tonatia saurophila maresi macho  oriental Guyana Lat: 6,4 Long: -58,616667 - 30/08/1922
AMNH 76558 Tonatia saurophila maresi hembra oriental Peru Lat: -5,07 Long: -73,91 - 17/01/1928
AMNH 76559 Tonatia saurophila maresi hembra oriental Pert Lat: -5,07 Long: -73,92 - 20/01/1928
AMNH 76560 Tonatia saurophila maresi hembra oriental Pera Lat: -5,07 Long: -73,93 - 20/01/1928
AMNH 95429 Tonatia saurophila maresi macho  oriental Brasil Lat: -2,43944 Long: -54,6987 - 07/08/1931
AMNH 96964 Tonatia saurophila maresi hembra oriental Brasil Lat: -2,25407 Long: -49,5123 - 02/11/1931
AMNH 96997 Tonatia saurophila maresi hembra oriental Brasil Lat: -2,25407 Long: -49,5124 - 12/11/1931
AMNH 96998 Tonatia saurophila maresi hembra oriental Brasil Lat: -2,25407 Long: -49,5125 - 12/11/1931
AMNH 96999 Tonatia saurophila maresi hembra oriental Brasil Lat: -2,25407 Long: -49,5126 - 12/11/1931
AMNH 97226 Tonatia saurophila maresi hembra oriental Brasil Lat: -2,25407 Long: -49,5127 - 13/11/1931
AMNH 130704 Tonatia saurophila bakeri macho occidental Venezuela Lat: 11,1211 Long: -69,6836 - 26/03/1938
AMNH 139437 Tonatia saurophila bakeri hembra occidental Costa Rica Lat: 9,976389 Long: -84,838333 - 02/02/1941
AMNH 139438 Tonatia saurophila bakeri hembra occidental Costa Rica Lat: 9,976389 Long: -84,838334 - 02/02/1941
AMNH 139439 Tonatia saurophila bakeri macho occidental Costa Rica Lat: 9,976389 Long: -84,838335 - 02/02/1941
AMNH 139440 Tonatia saurophila bakeri macho occidental Costa Rica Lat: 9,976389 Long: -84,838336 - 02/02/1941
AMNH 139443 Tonatia saurophila bakeri hembra occidental Costa Rica Lat: 9,976389 Long: -84,838337 - 01/02/1941
AMNH 139444 Tonatia saurophila bakeri hembra occidental Costa Rica Lat: 9,976389 Long: -84,838338 - 01/02/1941
AMNH 139445 Tonatia saurophila bakeri hembra occidental Costa Rica Lat: 9,976389 Long: -84,838339 - 02/02/1941
AMNH 180261 Tonatia saurophila maresi macho  oriental  Trinidad y Tobago Lat: 10,1833333 Long: -61,55 - 13/01/1959
AMNH 180262 Tonatia saurophila maresi hembra oriental Trinidad y Tobago Lat: 10,1833333 Long: -61,55 - 13/01/1959
AMNH 180263 Tonatia saurophila maresi hembra oriental  Trinidad y Tobago Lat: 10,1833333 Long: -61,55 - 13/01/1959
AMNH 180264 Tonatia saurophila maresi hembra  oriental Trinidad y Tobago  Lat: 10,1833333 Long: -61,55 - 13/01/1959
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AMNH 182923 Tonatia saurophila maresi hembra oriental  Trinidad y Tobago Lat: 10,1833333 Long: -61,55 - 07/05/1959
AMNH 266047 Tonatia saurophila maresi hembra oriental  Guayana Francesa Lat: 4,93333 Long: -52,33333 7 09/07/1991
AMNH 267429 Tonatia saurophila maresi hembra oriental Guayana Francesa Lat: 4,93333 Long: -52,33333 7 31/08/1993
AMNH 267431 Tonatia saurophila maresi macho oriental  Guayana Francesa Lat: 4,9333300 Long: -52,3333302 7 10/09/1993
AMNH 267909 Tonatia saurophila maresi macho oriental  Guayana Francesa Lat: 4,9333300 Long: -52,3333303 7 24/10/1994
AMNH 267912 Tonatia saurophila maresi macho oriental  Guayana Francesa Lat: 4,9333300 Long: -52,3333304 7 03/10/1994
AMNH 267914 Tonatia saurophila maresi hembra oriental  Guayana Francesa Lat: 4,9333300 Long: -52,3333305 7 07/10/1994
AMNH 278467 Tonatia saurophila maresi macho  oriental Pera Lat: -5,07 Long: -73,91 - 24/01/2012
AMNH 278484 Tonatia saurophila maresi macho  oriental Perl Lat: -5,07 Long: -73,92 - 28/01/2012
CEBIO 110 Tonatia saurophila maresi hembra  oriental Pera Lat: -5,07 Long: -73,93 - -
FMNH 233361 Tonatia saurophila maresi macho  oriental Perl Lat: -5,901406 Long: -76,77735 2520 25/09/2013

ICN 9692 Tonatia saurophila maresi hembra oriental Colombia Lat: 4,006222 Long: -73,797383 625 08/12/1985
ICN 10251 Tonatia saurophila maresi macho  oriental Colombia Lat: 3,400394 Long: -73,941253 500 27/04/1988
ICN 10252 Tonatia saurophila maresi hembra oriental Colombia Lat: 3,400394 Long: -73,941253 500 22/05/1988
ICN 12045 Tonatia saurophila maresi hembra oriental Colombia Lat: 3,400394 Long: -73,941253 550 01/05/1992
ICN 12054 Tonatia saurophila maresi hembra oriental Colombia Lat: 3,400394 Long: -73,941253 500 09/08/1988
ICN 12056 Tonatia saurophila maresi macho  oriental Colombia Lat: 3,400394 Long: -73,941253 500 11/07/1988
ICN 12731 Tonatia saurophila maresi hembra  oriental Colombia Lat: -0,426406 Long: -70,496892 310 08/08/1993
ICN 13625 Tonatia saurophila maresi macho  oriental Colombia Lat: 3,154725 Long: -75,026533 750 08/04/1994
ICN 14619 Tonatia saurophila maresi macho  oriental Colombia Lat: 0,075383 Long: -72,806842 240 02/02/1995
ICN 14623 Tonatia saurophila maresi macho  oriental Colombia Lat: 0,321631 Long: -73,167614 340 30/01/1995
ICN 14685 Tonatia saurophila maresi macho  oriental Colombia Lat: 0,321631 Long: -73,167614 240 01/06/1994
ICN 17874 Tonatia saurophila maresi hembra oriental Colombia Lat: -4,100542 Long: -69,933553 150 23/06/2005
ICN 18425 Tonatia saurophila maresi macho  oriental Colombia Lat: 4,1886 Long: -72,357 150 01/09/2005
ICN 18456 Tonatia saurophila maresi hembra oriental Colombia Lat: 4,074061 Long: -73,36765 285 09/05/2003
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ICN 19338 Tonatia saurophila maresi hembra oriental Colombia Lat: 5,418681 Long: -71,655672 153 12/09/2008
ICN 19339 Tonatia saurophila maresi macho  oriental Colombia Lat: 5,418681 Long: -71,655672 165 17/09/2008
ICN 19454 Tonatia saurophila bakeri hembra occidental Colombia Lat: 11,2771 Long: -72,412267 - 13/12/2005
ICN 19455 Tonatia saurophila bakeri macho occidental Colombia Lat: 11,177733 Long: -72,304494 - 24/03/2006
ICN 21033 Tonatia saurophila maresi hembra oriental Colombia Lat: -4,100542 Long: -69,933553 84 26/04/2002
ICN 21034 Tonatia saurophila maresi macho  oriental Colombia Lat: -4,100542 Long: -69,933553 84 29/04/2002
ICN 21276 Tonatia saurophila bakeri macho occidental Colombia Lat: 10,2782 Long: -73,5743 276 30/04/2011
ICN 22007 Tonatia saurophila maresi macho  oriental Colombia Lat: 0,039444 Long: -74,830514 203 27/05/2015
ICN 22944 Tonatia saurophila maresi hembra oriental Colombia Lat: 5,380114 Long: -71,727806 125 05/03/2012
ICN 23103 Tonatia saurophila maresi hembra oriental Colombia Lat: 5,418681 Long: -71,655672 168 25/06/2014

MUSM 450 Tonatia saurophila maresi macho  oriental Pert Lat: -10,348172 Long: -75,193517 - 15/07/1988

MUSM 1189 Tonatia saurophila maresi hembra oriental Pera Lat: -9,96667 Long: -70,9667 300 03/04/1971

MUSM 5549 Tonatia saurophila maresi hembra oriental Pert Lat: -5,080611 Long: -73,819789 - -

MUSM 6811 Tonatia saurophila maresi macho  oriental Pera Lat: -11,952111 Long: -71,249158 350 06/11/1990

MUSM 6812 Tonatia saurophila maresi macho  oriental Pert Lat: -11,952111 Long: -71,249158 350 06/11/1990

MUSM 6815 Tonatia saurophila maresi hembra oriental Pera Lat: -11,952111 Long: -71,249158 - -

MUSM 10345 Tonatia saurophila maresi hembra oriental Pert Lat: -10,484503 Long: -75,043125 930 06/07/1992

MUSM 10346 Tonatia saurophila maresi macho  oriental Pera Lat: -10,484503 Long: -75,043125 930 04/07/1992

MUSM 11715 Tonatia saurophila maresi hembra oriental Perl Lat: -11,9977 Long: -69,5974 200 09/06/1996

MUSM 11717 Tonatia saurophila maresi hembra oriental Pera Lat: -2,954444 Long: -68,900278 200 09/06/1996

MUSM 12860 Tonatia saurophila maresi hembra oriental Pert Lat: -12,439481 Long: -68,806472 - 06/06/1992

MUSM 13399 Tonatia saurophila maresi hembra  oriental Pera Lat: -11,779722 Long: -73,340694 1000 14/05/1998

MUSM 13970 Tonatia saurophila maresi macho  oriental Pert Lat: -11,779669 Long: -72,783564 450 09/04/1998

MUSM 13971 Tonatia saurophila maresi hembra  oriental Pera Lat: -11,772733 Long: -72,522606 475 12/05/1997

MUSM 15829 Tonatia saurophila maresi hembra oriental Pert Lat: -13,422589 Long: -69,280258 400 10/04/1999
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MUSM 21293 Tonatia saurophila maresi macho  oriental Pert Lat: -3,736836 Long: -73,312697 - 26/02/1994
MUSM 21294 Tonatia saurophila maresi macho  oriental Peru Lat: -3,654108 Long: -71,620519 - 02/03/1994
MUSM 26094 Tonatia saurophila maresi macho  oriental Pert Lat: -12,721039 Long: -69,786542 199 25/10/2005
MUSM 26133 Tonatia saurophila maresi hembra oriental Pera Lat: -12,948736 Long: -69,606975 148 22/04/2006
MUSM 26538 Tonatia saurophila maresi hembra oriental Perl Lat: -3,706681 Long: -73,345544 139 15/10/2008
MUSM 26578 Tonatia saurophila maresi hembra oriental Pera Lat: -3,631572 Long: -73,590914 145 20/01/2009
QCAZ-M 3810 Tonatia saurophila bakeri macho occidental Ecuador Lat: 0,7497 Long: -78,40047 750 15/10/2000
QCAZ-M 4972 Tonatia saurophila maresi macho  oriental Ecuador Lat: -0,5629 Long: -76,463 220 10/03/2001
QCAZ-M 6853 Tonatia saurophila maresi macho  oriental Ecuador Lat: -0,32 Long: -76,32 230 22/01/2004
QCAZ-M 6875 Tonatia saurophila maresi hembra oriental Ecuador Lat: -0,32 Long: -76,32 230 24/01/2004
QCAZ-M 6938 Tonatia saurophila maresi macho  oriental Ecuador Lat: -0,32 Long: -76,32 230 25/01/2004
QCAZ-M 7017 Tonatia saurophila maresi macho  oriental Ecuador Lat: -0,31812 Long: -75,766199 233 17/03/2004
QCAZ-M 7423 Tonatia saurophila bakeri macho occidental Ecuador Lat: 0,723084 Long: -80,078904 - 06/09/2005
QCAZ-M 7569 Tonatia saurophila maresi macho  oriental Ecuador Lat: -0,5629 Long: -76,463 220 05/03/2001
QCAZ-M 7574 Tonatia saurophila maresi macho  oriental Ecuador Lat: -0,38 Long: -76,30 220 05/03/2001
QCAZ-M 8282 Tonatia saurophila bakeri hembra occidental Ecuador Lat: 0,723084 Long: -80,078904 - 06/09/2005
QCAZ-M 9233 Tonatia saurophila bakeri macho occidental Ecuador Lat: 1,2536 Long: -78,9 63 12/08/2004
QCAZ-M 9235 Tonatia saurophila bakeri macho occidental Ecuador Lat: 1,2527 Long: -78,9096 88 12/08/2004
QCAZ-M 9236 Tonatia saurophila bakeri hembra occidental Ecuador Lat: 1,04213 Long: -78,42414 88 12/08/2004
QCAZ-M 9754 Tonatia saurophila bakeri hembra occidental Ecuador Lat: 1,233333 Long: -78,76 - 12/08/2004
QCAZ-M 9755 Tonatia saurophila bakeri macho occidental Ecuador Lat: 1,233333 Long: -78,760000 - 12/08/2004
QCAZ-M 10831 Tonatia saurophila maresi hembra oriental Ecuador Lat: -0,312972 Long: -76,366944 233 08/11/2008
QCAZ-M 10950 Tonatia saurophila maresi hembra oriental Ecuador Lat: -0,518056 Long: -76,122222 217 18/01/2009
QCAZ-M 11797 Tonatia saurophila maresi macho  oriental Ecuador Lat: -0,6803 Long: -77,1992 316 20/12/2009
QCAZ-M 12433 Tonatia saurophila maresi - oriental Ecuador Lat: -0,676862 Long: -76,936465 246 03/06/2001
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QCAZ-M 12843 Tonatia saurophila maresi macho  oriental Ecuador Lat: -1,453192 Long: -77,441992 380 27/03/2012
QCAZ-M 12925 Tonatia saurophila maresi macho  oriental Ecuador Lat: -1,506 Long: -77,509842 350 16/05/2012
QCAZ-M 12930 Tonatia saurophila maresi macho  oriental Ecuador Lat: -1,506000 Long: -77,509842 350 16/05/2012
QCAZ-M 12975 Tonatia saurophila maresi hembra oriental Ecuador Lat: -1,400621 Long: -77,383547 - 23/06/2012
QCAZ-M 13364 Tonatia saurophila maresi hembra oriental Ecuador Lat: -1,256988 Long: -77,654432 - 18/10/2012
QCAZ-M 13787 Tonatia saurophila maresi macho  oriental Ecuador Lat: -0,393991 Long: -76,66038 279 08/03/2013
QCAZ-M 13788 Tonatia saurophila maresi hembra oriental Ecuador Lat: -1,001355 Long: -76,973603 279 24/03/2013
QCAZ-M 14028 Tonatia saurophila maresi macho  oriental Ecuador Lat: -0,67224 Long: -76,39936 217 31/05/2013
QCAZ-M 14388 Tonatia saurophila maresi hembra oriental Ecuador Lat: -1,666 Long: -76,4187 223 31/05/2013
QCAZ-M 14407 Tonatia saurophila maresi macho  oriental Ecuador Lat: -1,059897 Long: -76,867418 246 01/07/2013
QCAZ-M 14605 Tonatia saurophila maresi macho  oriental Ecuador Lat: -1,27 Long: -77,26 393 01/02/2013
QCAZ-M 14606 Tonatia saurophila maresi hembra oriental Ecuador Lat: -1,400621 Long: -77,383547 320 27/11/2013
QCAZ-M 15498 Tonatia saurophila maresi macho  oriental Ecuador Lat: -1,463665 Long: -77,450432 370 02/04/2015
QCAZ-M 15499 Tonatia saurophila maresi macho  oriental Ecuador Lat: -1,463665 Long: -77,450432 370 02/04/2015
QCAZ-M 15500 Tonatia saurophila maresi macho  oriental Ecuador Lat: -1,463665 Long: -77,450432 370 06/04/2015
QCAZ-M 15793 Tonatia saurophila maresi macho  oriental Ecuador Lat: -1,474839 Long: -77,531642 455 20/07/2015
QCAZ-M 15794 Tonatia saurophila maresi macho  oriental Ecuador Lat: -1,474839 Long: -77,531642 459 23/07/2015
QCAZ-M 17041 Tonatia saurophila bakeri macho occidental Ecuador Lat: 0,87120 Long: -78,79252 113 25/08/2017
QCAZ-M 17042 Tonatia saurophila bakeri hembra occidental Ecuador Lat: 0,87583 Long: -78,79465 75 25/08/2017
QCAZ-M 17044 Tonatia saurophila bakeri macho occidental Ecuador Lat: 0,87120 Long: -78,79252 113 25/08/2017
QCAZ-M 17045 Tonatia saurophila bakeri hembra occidental Ecuador Lat: 0,87120 Long: -78,79252 113 25/08/2017
QCAZ-M 17373 Tonatia saurophila maresi macho  oriental Ecuador Lat: -3,321306 Long: -78,210722 1186 02/01/2018
QCAZ-M 17374 Tonatia saurophila maresi hembra oriental Ecuador Lat: -3,327778 Long: -78,212389 1216 03/01/2018

MECN 662 Tonatia saurophila maresi hembra  oriental Ecuador Lat: -0,633333 Long: -76,466667 - 11/05/1995

MECN 762 Tonatia saurophila maresi macho  oriental Ecuador Lat: -0,683333 Long: -76,433333 - 12/10/1995
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MECN 976 Tonatia saurophila maresi macho  oriental Ecuador Lat: -0,8 Long: -76,4 - 08/06/1996
MECN 2049 Tonatia saurophila bakeri hembra occidental Ecuador Lat: 0,649642 Long: -80,03325 37 01/06/2000
MECN 2948 Tonatia saurophila bakeri - occidental Ecuador Lat: 1,18928395 Long: -78,4885471 258 22/09/2009
MECN 3305 Tonatia saurophila bakeri hembra occidental Ecuador Lat: 1,18928395 Long: -78,4885471 305 22/08/2010

EPN 2038 Tonatia saurophila bakeri macho occidental Ecuador Lat: 0,517778 Long: -79,341389 250 10/03/1985
EPN 2039 Tonatia saurophila bakeri macho occidental Ecuador Lat: 0,517778 Long: -79,34139 250 13/03/1985
EPN 2040 Tonatia saurophila bakeri macho occidental Ecuador Lat: 0,517778 Long: -79,341389 250 13/03/1985
EPN 2041 Tonatia saurophila bakeri hembra occidental Ecuador Lat: 0,681389 Long: -78,946389 198 10/08/1985
EPN 3425 Tonatia saurophila maresi hembra oriental Ecuador Lat: 0,4 Long: -76,633333 - 28/09/1978
EPN 3833 Tonatia saurophila maresi hembra oriental Ecuador Lat: -0,7283 Long: -75,7525 - 27/09/1988
EPN 4481 Tonatia saurophila maresi macho  oriental Ecuador Lat: -0,3666 Long: -75,7688 235 13/10/1991
EPN 5008 Tonatia saurophila maresi hembra oriental Ecuador Lat: 0,057417 Long: -77,080867 - 17/03/1996
EPN 5113 Tonatia saurophila maresi macho  oriental Ecuador Lat: -0,6137 Long: -77,2519 510 12/09/1996
EPN 11681 Tonatia saurophila maresi hembra oriental Ecuador Lat: -0,203 Long: -76,5266 229 21/02/2010
EPN 11725 Tonatia saurophila bakeri macho occidental Ecuador Lat: 0,224075 Long: -78,899169 630 13/04/2010




98

DECLARACION Y AUTORIZACION

Yo, Mateo Felipe Basantes Garcés, con C.l. 1725560765, autor del trabajo de
graduacion intitulado: “Caracterizacion morfolégica y morfométrica del Murciélago de
orejas redondas de cabeza rayada Tonatia saurophila (Phyllostomidae: Chiroptera)”,
previa a la obtencion del grado académico de LICENCIADO EN CIENCIAS
BIOLOGICAS en la Facultad de Ciencias Exactas y Naturales:

1. Declaro tener pleno conocimiento de la obligaciébn que tiene la Pontificia
Universidad Catdlica del Ecuador, de conformidad con el articulo 144 de la ley
Organica de Educacion Superior, de entregar a la SENESCYT en formato
digital una copia del referido trabajo de graduacién para que sea integrado al
Sistema Nacional de Informacién de la Educacion Superior del Ecuador para

su difusion publica respetando los derechos de autor.

2. Autorizo a la Pontificia Universidad Catdlica del Ecuador a difundir a través del
sitio web de la Biblioteca de la PUCE el referido trabajo de graduacion,

respetando las politicas de propiedad intelectual de la Universidad.

Quito, 27 de julio del 2018

C.I. 1725560765



