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Resumen

Sturnira hondurensis es una de las 2 especies de murciélagos del género que se distribuyen desde Centroamérica
hasta el norte de México; recientemente fue reconocida a nivel de especie, pero sus limites de distribucion geografica
son inciertos. Con la finalidad de conocer estos limites, se model6 su nicho ecoldgico para determinar su distribucion
geografica actual. Se encontrd que para S. hondurensis, el limite sur se localiza en la Cordillera Central de Panama,
con una disyuncion en la depresion de Nicaragua, mientras que hacia el norte, los limites se encuentran desde las
sierras Madre Occidental y Madre Oriental en México, con excepcion de la peninsula de Yucatan.
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Abstract

Sturnira hondurensis is one of the 2 bat species in this genus whit geographical distribution from Central America
to northern Mexico. It was recently recognized as species level, and its geographic distribution boundaries are
uncertain. In order to know the limits of this species, its ecological niche was modeled to determine its geographical
distribution in the present. The results shown that S. hondurensis has a southern distribution limit lies in the Central
Cordillera of Panama, with a disjunction in the Depression of Nicaragua. Meanwhile to the north, the distribution
limits are found from the Sierra Madre Occidental and Sierra Madre Oriental in Mexico, with the exception of the

Yucatan Peninsula.

Keywords: Central America; Nicaragua Depression; Neotropical bats; Ecological niche

Introduccion

Dentro de los murciélagos de la subfamilia
Stenodermatinae (Chiroptera: Phyllostomidae) el género
Sturnira Gray, 1842 es el mas diverso con al menos 21
especies reconocidas de murciélagos frugivoros de origen

neotropical (Hernandez-Canchola y Ledn-Paniagua, 2017;
Molinari et al., 2017; Velazco y Patterson, 2013). Son
conocidos como murciélagos de hombros amarillos, se
caracterizan por presentar, generalmente, manchas de color
ocre sobre los hombros (charreteras), un uropatagio peludo
reducido y carecen de cola (Velazco y Patterson, 2013). El
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area de distribucion del género se extiende desde el norte de
Argentina hasta México y las Antillas Menores. La mayor
diversidad del género se presenta en las laderas boscosas
al norte de los Andes y la region del Chocod (Velazco
y Patterson, 2013). Actualmente, 5 especies del género
Sturnira se distribuyen en Centroamérica (S. hondurensis,
S. burtonlimi, S. mordax, S. parvidens y S. luisi). Todas
con origen posterior al surgimiento definitivo del puente
terrestre de Panama (hace 3 Ma., Velazco y Patterson,
2013). Sturnira parvidens (Goldman, 1917) y Sturnira
hondurensis (Goodwin, 1940) son las unicas especies
que han expandido su rango de distribucion hasta México
(Hernandez-Canchola y Leoén-Paniagua, 2017; Téllez-
Giron, 2005). Antes del analisis filogenético del género
Sturnira de Velazco y Patterson (2013), S. hondurensis
era considerada sinonimo de S. ludovici mientras que S.
parvidens era considerada S. lilium parvidens subespecie
de S. lilium, de modo que los limites de distribucion de
ambas especies eran inciertos (Gardner, 2008; Iudica, 2000;
Velazco y Patterson, 2013). Recientemente, Hernandez-
Canchola y Leon-Paniagua (2017) esclarecieron los
limites geograficos de S. parvidens. Sin embargo, para
S. hondurensis las discrepancias sobre los limites de
distribucion continuan existiendo.

Sturnira hondurensis habita en los bosques a mediana
altitud (500-2,000 m snm, Téllez-Gir6n, 2005; Reid, 2009).
La informacion disponible sobre los limites en el sur de su
distribucion es confusa. Goodwin (1940, 1942) describio
S. hondurensis a partir de especimenes hondurefios y lo
diferencié de S. ludovici ecuatoriano por la presencia de
2 lobulos en los incisivos inferiores. Mientras que en los
ejemplares de Ecuador de Anthony (1924) y Albuja (1999),
el borde de los incisivos es entero, sin 16bulos. Goodwin
(1946) sefiala que los organismos costarricenses de S.
hondurensis son de menor tamaio que los de Honduras, pero
no hay otras caracteristicas que los diferencien. Hershkovitz
(1949), considero a S. lilium bogotensis y S. hondurensis
sinéonimos de S. ludovici, sin ninguna explicacion. Jones
y Phillips (1964) no encontraron diferencias significativas
en el tamafio corporal de especimenes costarricenses.
Pacheco y Patterson (1991) indican que S. ludovici de
Ecuador, Colombia y Venezuela tienen los incisivos
inferiores bilobulados. Sanchez-Hernandez et al. (2005)
estudiaron las caracteristicas morfologicas de una muestra
de 8 individuos identificados como S. hondurensis y 16
individuos de S. ludovici de Venezuela, determinandolos
segun los criterios de Goodwin (1940), y reportaron la
presencia de S. hondurensis en el extremo sur de Panama
en Sudamérica. Sin embargo, todos los ejemplares que
analizaron tienen los incisivos inferiores bilobulados, lo
cual no correspondié con la descripcion de S. ludovici
de Anthony (1924); ademas, no encontraron diferencias

morfométricas entre los 2 taxones distribuidos en
Venezuela. Molinari et al. (2017) describieron una nueva
especie S. adrianae para Venezuelay Colombiay asignaron
los organismos estudiados por Sanchez-Hernandez et al.
(2005) a esta nueva especie. Varios autores han sefialado
que la variacion morfologica de las especies del género
Sturnira es sutil, en algunos casos los caracteres utilizados
para diagnosticar diferentes especies han demostrado ser
inconsistentes y las relaciones entre especies no pueden ser
clarificadas con una perspectiva morfologica (Iudica, 2000;
Jarrin y Clare, 2013; Pacheco y Patterson, 1991). Mientras
tanto, los estudios moleculares apoyan la presencia de
S. hondurensis desde México hasta la region montafiosa
central de Honduras (Iudica, 2000; Velazco y Patterson,
2013), la ausencia de muestras genéticas de Nicaragua,
Costa Rica y Panama imposibilita establecer la identidad
taxonomica de estas poblaciones y por lo tanto, los limites
de la distribucion de S. hondurensis en Sudamérica.

El modelado de nicho ecolégico (MNE) ha sido
ampliamente utilizado como una herramienta que permite
determinar, representar y estudiar los rangos actuales
de distribucion potencial de las especies con base en
informaciéon de su presencia, previamente registrada, y
asociandola con variables climaticas (Soberon y Peterson,
2005). En particular con murciélagos, el MNE se ha
utilizado para evaluar la distribucion potencial y determinar
las principales variables ambientales y geograficas que
afectan su distribucion (Giménez et al., 2015; Weber et
al., 2010). Asi como también, para predecir la distribucion
actual y futura, ya sea para identificar las areas en las que
existe mayor riesgo de enfermedades debido a la presencia
del vampiro comun (Lee et al., 2012), o para evaluar
el impacto de cambio climatico sobre la distribucion
altitudinal de murciélagos frugivoros y nectarivoros
(Echeverria, 2013).

En esta investigacion, se utilizaron modelos de nicho
ecoldgico para inferir la distribucion potencial de Sturnira
hondurensis en el presente, para contestar la siguiente
pregunta: ;existen condiciones ambientales idoneas
actuales para la presencia de S. hondurensis en el norte
de Sudamérica?

Materiales y métodos

Debido a la ambigiiedad taxonomica en Sturnira
hondurensis 'y las repercusiones en MNE cuando los
limites taxondmicos no son claros (Mota-Vargas y Rojas-
Soto, 2016), primero se realizé una revision bibliografica
exhaustiva para recabar registros de S. hondurensis, en
donde se consideraron estudios de filogeografia y variacion
genética, asi como estudios morfologicos para tener certeza
de la identidad taxonomica. Los estudios consultados para
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Meéxico fueron de Miranda (2012), Torres-Morales et
al. (en prensa) y Verde-Arregoitia et al. (2018); para El
Salvador y Guatemala, de Clare et al. (2011) y de México
a Honduras, de Jones y Phillips (1964), Tudica (2000) y
Velazco y Patterson (2013).

Adicionalmente, se consideraron las 19 variables
climaticas del proyecto WorldClim (Hijmans et al., 2005).
Las capas climaticas tienen resolucion de 30 segundos de
arco (1pixel ~1 km?). El 4rea a modelar la distribucion
potencial de S. hondurensis (M) se delimitd con base en
la distribucion de las especies del género Sturnira sugerida
por Velazco y Patterson (2013). El recorte geografico
incluye desde México hasta el norte de Sudamérica
(Ecuador, Colombia y Venezuela).

Para desarrollar el modelo de nicho ecoldgico se
us6 el algoritmo de méaxima entropia de MaxEnt v.3.4.1
(Phillips et al., 2006), que estima la probabilidad de
distribucion basada en la méaxima entropia, realizando un
cierto numero de iteraciones hasta alcanzar un limite de
convergencia, produciendo un mapa que contiene valores
para la idoneidad de habitat desde O (inadecuado) a 1
(adecuado) (Phillips et al., 2006). Para un primer modelo
exploratorio, se utilizaron las 19 variables climaticas y se
evalu6 qué variables fueron relevantes de acuerdo con la
prueba de jackknife calculada por MaxEnt (Royle et al.,
2012). En un segundo ejercicio de modelado, se generd
la distribucion de S. hondurensis utilizando las variables
ambientales no correlacionadas (r < 0.8) en combinacion
con las variables ambientales mas relevantes identificadas
en el primer analisis. Estos pasos nos permitieron reducir el
exceso de ajuste de los modelos de distribucion generados
para esta especie (Ortega-Andrade et al., 2015; Rojas-Soto
et al., 2008).

El modelo de nicho para Sturnira hondurensis se
generd con 80% de los registros (datos de entrenamiento)
y otro 20% se empleé para la validacion (puntos
de prueba). Se especificaron 5,000 iteraciones y se
especificd que el programa no debia extrapolar con el
fin de evitar proyecciones artificiales a partir de valores
extremos de las variables ecologicas (Elith et al., 2011).
Todos los demas parametros de MaxEnt se mantuvieron
en la configuracion predeterminada. El formato cloglog
(Phillips et al., 2017) se utiliz6 para obtener los valores
de adecuacion de habitat (probabilidad continua de 0 a 1),
que posteriormente se convirtieron en valores binarios de
presencia-ausencia sobre la base del umbral establecido
(ver mas abajo). Frente a las limitaciones que presenta la
evaluacion del area bajo la curva (Lobo et al., 2008), se
opto por trabajar con la ROC parcial, la cual se utiliza para
resolver problemas asociados con las AUC, evitando una
ponderacion inadecuada de la omision y los componentes
de comision en el analisis (Lobo et al., 2008; Peterson

et al., 2008). Se calculd el AUC parcial utilizando el
programa Tool for Partial-ROC version 1.0. (Narayani,
2008) con 25% de los datos originales para la evaluacion
del modelo. Presentamos los resultados ROC parciales
como la proporcion del modelo AUC con la expectativa
nula ("relacion AUC"; Peterson et al., 2008), se us6 una
proporcion de puntos para bootstrap de 50%, el numero
de muestras con reemplazo fue de 1,000 y el umbral de
omision usado fue del 95%.

Para ayudar a la validacion e interpretacion del
modelo, las areas adecuadas se distinguieron de las areas
inadecuadas al establecer un umbral de decisién que
representaba una prediccion positiva para la presencia de la
especie (Pearson et al., 2006). Para este estudio, el umbral
establecido fue el valor acumulado fijo 10 (VAF10), este
umbral puede interpretarse ecologicamente al identificar
que los pixeles predichos con este valor son al menos
tan adecuados como aquellos pixeles donde la especie ha
sido registrada previamente, lo que permite rechazar 10%
mas bajo de posibles valores predichos en el modelo. Para
visualizar e interpretar todas las salidas en formato raster,
se utilizo el sistema de informacion geografica ArcView
3.2 (marca registrada de Environment Systems Research
Institute).

Resultados

Se obtuvo un total de 92 registros desde México hasta
El Salvador y Honduras, estos registros fueron utilizados
para generar el modelo de nicho ecologico (fig. 1).

El area de distribucion potencial estimada se muestra
en la figural. El modelo mostro6 valores de AUC-test (0.96)
y AUC-ratio (1.93 £ 0.026; p < 0.05) y un valor VAF10
(valor umbral) de 0.132. Obtuvimos un area total de
distribucion de ~537,317 km?. Las variables ambientales
usadas y su contribucion porcentual al modelo se muestran
en la tabla 1. El habitat idoneo disponible se extiende
desde las sierras Madre Oriental y Occidental en México
con excepcion de la peninsula de Yucatan, hacia el sur
siguiendo por la sierra Madre y la sierra Cuchamatanes
en Guatemala, la region montafiosa de Honduras y El
Salvador, hasta la cordillera Isabelia en Nicaragua. Las
tierras bajas de la depresion de Nicaragua separan estas
areas de las de la region montafiosa entre Costa Rica
y Panama (desde la sierra Tilaran hasta la cordillera
Talamanca) (fig. 1). Para el norte de Sudamérica, los
fragmentos de habitat idoneo se distribuyen de la siguiente
forma, en Ecuador una franja en la region occidental de
la cordillera de los Andes, en Colombia la region norte
de la sierra Nevada de Santa Marta, la sierra de Perija
y la cordillera Oriental, y en Venezuela la cordillera de
Meérida (fig. 1).
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Figura 1. Modelo de distribucion potencial de Sturnira hondurensis.
y morfologicamente confirmada.

El modelo se muestra con los 92 puntos de presencia molecular

Tabla 1
Resumen de las variables ambientales seleccionadas, no correlacionadas, con contribuciones relativas (%) al modelo de Sturnira
hondurensis.
Abreviatura Variable Ambiental Porcentaje de contribucion
Bio 4 Estacionalidad de la temperatura (desviacion estandar X 100) 29.9
Bio 6 Temperatura minima del mes mas frio 23.1
Bio 9 Temperatura promedio del trimestre mas seco 21.9
Bio 13 Precipitacion del mes mas lluvioso (mm) 16.2
Bio 7 Rango anual de temperatura (BIO5-BIO6) 4.4
Bio 3 Isotermalidad (BIO2/BIO7)(*100) 2.1
Bio 15 Estacionalidad de la precipitacion (coeficiente de variacion) 1.4
Bio 19 Precipitacion del trimestre mas frio 0.6
Bio 17 Precipitacion del trimestre mas seco (mm) 0.3
Discusién y por caracteristicas fisiologicas (Kalko, 1998; Kunz,

La distribucion de una especie esta limitada, en primer
lugar, por sus restricciones fisiologicas ante multiples
factores ambientales (Mac Arthur, 1972). Los murcié¢lagos
de la familia Phyllostomidae no son la excepcion, su
distribucion esta determinada por la obtencion de alimento

1982; Mello et al., 2009; Speakman y Thomas, 2003).
Las restricciones fisiologicas dependen directamente de
las condiciones ambientales, siendo las principales la
temperatura y la humedad (Maciel-Mata et al., 2015). En
comparacion con las especies de murciélagos de la familia
Vespertilionidae, los filostdémidos son incapaces de entrar
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en torpor prolongado, esto sugiere que su distribucion puede
estar mas estrechamente relacionada con la temperatura
ambiental (McNab, 1988; Stevens, 2004, 2011). En este
estudio, las variables relacionadas con la temperatura (ej.,
estacionalidad de la temperatura (desviacion estandar x
100), temperatura minima del mes mas frio y temperatura
promedio del trimestre mas seco) se encuentran entre los
indicadores mas importantes en la idoneidad de habitat.
Esto también concuerda con lo encontrado para otras
especies de murciélagos como Desmodus rotundus (Lee et
al., 2012) y para las especies de murciélagos filostomidos
(Echeverria, 2013), en las que las variables relacionadas
con la temperatura influyen de manera importante en su
presencia y distribucion geografica. Conocer las variables
ambientales que influyen en la presencia de las especies en
el espacio geografico favorece la prediccion certera sobre
la distribucion de dichas especies (Peterson y Soberon,
2012).

Echeverria (2013) analiz6 la riqueza y abundancia de
especies de murcié¢lagos nectarivoros y frugivoros (entre
ellos S. ludovici) en un gradiente altitudinal en Costa
Rica utilizando variables climaticas, asi como de habitat
y espaciales. Como resultado, obtuvo que la riqueza de
especies de murciélagos nectarivoros y frugivoros esta
relacionada positiva y significativamente con variables
climaticas de temperatura y precipitacion (ej., temperatura
maximadel mes mas calido, temperatura mediadel trimestre
mas lluvioso, precipitacion anual, precipitacion del mes
mas seco), mientras que las variables de habitat y las
espaciales no fueron significativas. También encontré que
la abundancia de murciélagos se relaciond positivamente
con las variables de temperatura (ej., la temperatura media
anual y temperatura del mes mas calido), mientras que las
variables relacionadas con la precipitacion no presentaron
significancia. En su estudio, la especie mas abundante en
el gradiente 880 a 3,000 m de elevacion fue S. ludovici.
Mello et al. (2008) sefialan que la abundancia de algunos
murcié¢lagos frugivoros puede verse afectada mas por la
temperatura que por la disponibilidad de alimento. En
su estudio, las poblaciones de tierras altas de S. lilium
migran a las zonas bajas durante los meses mas frios,
probablemente debido a restricciones fisiologicas.

Hernandez-Canchola 'y  Leoén-Paniagua (2017)
analizaron los procesos genéticos y ecoldgicos que
promovieron la diversificacion y actual distribucion de
Sturnira parvidens, especie que alcanza distribucion hasta
los ecosistemas de tierras bajas de México. Como resultado,
encontraron que la estacionalidad tanto de la temperatura
como de la precipitacion influyeron en la diferenciacion
de los nichos climaticos de S. parvidens. Ademas, los 2
haplogrupos encontrados mostraron expansion climatica
con respecto a las variables de temperatura (media anual,

maxima del mes mas calido, minima del mes mas frio) y
ninguno de los haplogrupos mostr6 expansion climatica
con respecto a la isotermalidad y las otras variables de
precipitacion (total anual, del mes mas lluvioso, del mes
mas seco).

Las especies de Sturnira que actualmente se localizan
en Centroamérica se originaron a partir de ancestros
originarios del norte de Sudamérica que migraron hacia el
norte por el istmo de Panama durante el gran intercambio
bidtico americano (Velazco y Patterson, 2013). El istmo
de Tehuantepec (IT) en México, la depresion de Nicaragua
(DN) en Nicaragua y el Darién en Panamad, han sido
reconocidas como corredores y barreras geograficas para
la dispersion de especies de origen neotropical (Gutiérrez-
Garcia y Vazquez-Dominguez, 2013; Marshall, 2007;
Marshall y Liebherr, 2000), estas regiones ya estaban bien
desarrolladas cuando S. hondurensis 1legd a Centroamérica,
sin embargo la presencia de estas rupturas geograficas
pudo influir en su distribucion hacia el norte.

En el modelo de S. hondurensis (especie que habita
en altitudes intermedias y altas) no se encontrdé apoyo
para el papel del IT como barrera geografica en la
distribucion actual de esta especie. El IT es un valle que
se encuentra ~220 m snm, tiene unos 250 km de ancho
en su punto mas estrecho y menos de 40 km de distancia
entre las montafias a cada lado; se formd entre finales
del Mioceno y el Plioceno tardio con la caida del bloque
este a lo largo de la falla de Tehuantepec, dando lugar
a una incursiéon maritima (Barrier et al., 1998). Ornelas
et al. (2013) sugieren que dicha incursién maritima no
pudo haber sumergido completamente el valle del istmo,
por lo tanto, no pudo haber dado lugar a una separacion
completa de las tierras a cada lado del IT. Si S. hondurensis
divergio de su grupo hermano durante el Plioceno tardio
(c. 2.5 Ma.), como lo sugiere la filogenia de Velazco y
Patterson (2013), entonces la llegada de esta especie al
norte de México debid ocurrir por las tierras que no fueron
afectadas por la incursion maritima.

Sturnira hondurensis parece ser una especie que tolera
elevaciones intermedias y que en alguna circunstancia
puede descender a las tierras bajas; ésta ha sido registrada
en tierras bajas del IT (Barragan et al., 2010; Briones-Salas
et al., 2015), en regiones costeras de Oaxaca (Buenrostro-
Silvaetal., 2012; Briones-Salas et al., 2015) y en las tierras
bajas de la cuenca del rio Usumacinta, Tabasco (Gordillo-
Chavez et al., 2015). Actualmente, estas regiones estan
cubiertas de bosques tropicales secos (Olson et al., 2001;
Rzedowski, 2006).

A diferencia del IT, el modelo sugiere que la depresion
de Nicaragua ha jugado un papel mas importante en la
distribucion de Sturnira hondurensis separando el area
continua México-Nicaragua, de otra con habitat idoneo en
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las regiones montafiosas de Costa Ricay Panama. La DN es
un graben tectonico ~50 km de ancho que se extiende por
mas de 600 km a lo largo del frente volcanico en El Salvador
y se extiende a través de Nicaragua hasta el norte de Costa
Rica (McBirney y Williams, 1965; Weinberg, 1992).
Las tierras bajas de la DN se inundaron a principios del
Pleistoceno (Harmon, 2005); por ello, la regiéon montafiosa
entre Costa Rica y Panama debid ser inaccesible para S.
hondurensis. Cabe recordar que tanto los datos genéticos
como los datos morfologicos disponibles en la literatura,
respaldan la presencia de S. hondurensis desde México
hasta la region montafiosa central de Honduras (Clare et
al., 2011; Tudica, 2000; Jones y Phillips, 1964; Miranda,
2012; Velazco y Patterson, 2013; Verde-Arregoitia et al.,
2018; Torres-Morales et al., en prensa), mientras que los
datos genéticos entre Costa Rica y Panama que se pensaba
correspondian a S. ludovici (de la que S. hondurensis se
consideraba sindnima), actualmente corresponden a S.
burtonlimi especie hermana de S. hondurensis (Velazco y
Patterson, 2013, 2014). La depresion de Nicaragua también
ha actuado como barrera en otros taxones que se distribuyen
en los bosques montanos himedos de Centroamérica como
aves, salamandras, serpientes y roedores (Arbelaez-Cortés
et al., 2010; Bonaccorso et al., 2008; Castoe et al., 2009;
Dazaetal., 2010; Gutiérrez-Garcia y Vazquez-Dominguez,
2012; Mota-Vargas y Rojas-Soto, 2016; Navarro-Sigiienza
et al., 2008; Parra-Olea et al., 2004; Sanchez-Gonzalez et
al., 2008).

El Darién en Panama (sur de Centroamérica) y el
Choco en Colombia (en el norte de Sudamérica) separan
otras areas disyuntas que el modelo identific6 como
hébitat idoneo en las regiones montafiosas de Ecuador,
Colombia y Venezuela. Esta distribucion disyunta de
hébitat potencial en las regiones montafiosas del norte de
Sudamérica es similar a la que Gardner (2008) describid
para Sturnira oporaphilum ludovici y que se corresponde
con el S. ludovici de Anthony (1924), reconocida como
especies cercanamente relacionada a S. hondurensis
(Velazco y Patterson, 2013). Recientemente, Molinari et
al. (2017) describieron a Sturnira adrianae de las regiones
montafiosas al norte de Venezuela y Colombia, al igual
que S. hondurensis, la especie nueva habia sido confundida
con S. ludovici, sin embargo, esta mas relacionada con S.
oporaphilum. De acuerdo con Molinari et al. (2017), la
especie que estaria ocupando los fragmentos de habitat
idoneo identificados en el modelo para el presente en la
region montafiosa entre Colombia y Venezuela, seria S.
adrianae y no S. hondurensis, como lo sugirieron Sanchez-
Hernandez et al. (2005) al estudiar las caracteristicas
morfologicas de individuos identificados como Sturnira
hondurensis y Sturnira ludovici de Venezuela.

En ocasiones, la prediccion que se obtiene resulta
mayor o menor a la distribucion verdadera, algunos
algoritmos tienden a sobrepredecir los modelos, mientras
que otros tienden a sobreajustarlos (Soberon y Peterson,
2005). En el modelo de nicho ecologico de S. hondurensis
se observa habitat idoneo en algunas regiones de la planicie
costera del golfo de México, ésto no se esperaba para
esta especie que esta asociada principalmente con bosques
montanos, sin embargo, estas regiones coinciden con las
serranias aisladas que interrumpen la planicie costera
como la sierra de Tamaulipas en el estado del mismo
nombre, las sierras de Chiconquiaco y de los Tuxtlas al
centro y sur de Veracruz, respectivamente, asi como la
sierra Maya en Belice. Lo recomendable en esta situacion,
es hacer la corroboracion en campo, de esta forma los
resultados obtenidos se interpretarian mejor que si solo se
generaliza el modelo de manera automatica (Maciel-Mata
et al., 2015).
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