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RESUMEN

El objetivo de esta revisién es responder a dos preguntas bdasicas: (1) ;contribuyen los murciélagos
frugivoros neotropicales como agentes dispersores de semillas, a la regeneracion de selvas? y (2) ;cuéles
podrian ser las consecuencias ecoldgicas si los murciélagos frugivoros desaparecieran de los potreros del
trépico hiumedo? Se revisé la informacién existente sobre: a) los patrones de movimientos, forrajeo y
utilizacién de recursos por los murciélagos, b) la dispersién de las semillas por murciélagos y el efecto de
sombra de semiillas en las selvas tropicales del Nuevo Mundo, y c) se compararon las especies consumidas
por los murciélagos con la lluvia de semillas y la composicién y estructura de la vegetacion bajo arboles
aislados en potreros de Los Tuxtlas, México. Los habitos de forrajeo y distancias abarcadas durante los
vuelos nocturnos de algunos de los murciélagos de la familia Phyllostomidae van desde 1 hasta 20 km.
Estos murciélagos dispersan principalmente semillas de los géneros Brosimum alicastrum, Cecropia sp.,
Eugenia sp., Ficus sp., Piper sp., Solanum sp. y Spondias sp., la mayoria de ellas abundan en la lluvia de
semillas en potreros. Se concluye que los murciélagos frugivoros son trascendentales en el proceso de
regeneracién de la selva en potreros abandonados, en el trépico mexicano, y en el mantenimiento de la
diversidad vegetal dentro y alrededor de los potreros.

Palabras Clave: Arboles aislados, bosque neotropical, frugfivoros, lluvia de semillas, murciélagos, potreros,
Phyllostomidae, quiropterocoria, regeneracién de selva.

ABSTRACT

The aim of this work is to answer two basic questions: (1) Do neotropical frugivorous bats, as seed
dispersers, contribute to tropical rain forest regeneration? and (2) What could be the ecological
consequences if frugivorous bats disappear from the humid tropics pastures? | reviewed information on a)
movement patterns, foraging and resource utilization by bats, b) seed dispersal by bats and seed shadows
created by them in the New World tropical rain forest, and ¢c) compare species eaten by bats with seed rain
and vegetation composition and structure under isolated trees in pastures from Los Tuxtlas, Mexico. The
foraging habits and distances achieved during nocturnal flights of some Phyllostomidae bats are 1-20 km
depending on species and environmental conditions. The main seeds dispersed by bats are: Brosimum
alicastrumn, Cecropia sp., Eugenia sp., Ficus sp., Piper sp., Solanum sp. and Spondias sp. Most of them are
very abundant in seed rain in pastures. | conclude that frugivorous bats are important agents in the
regeneration of the tropical forest in and around abandoned pastures in Mexican tropics.

Key Words: Bats, chiropterochory, forest regeneration, frugivorous, isolated trees, neotropical rajn forest,
pastures, Phyllostomidae, seed rain.
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INTRODUCCION

La regeneracién de las plantas depende en gran medida de su capacidad para
dispersar sus propdagulos y colonizar o recolonizar algun sitio. Los animales como
dispersores de semillas son muy importantes en la reproduccién, colonizacién y
establecimiento de especies de plantas. En las selvas himedas neotropicales al
menos el 80 % de las especies lefiosas dependen de vertebrados frugivoros para la
dispersién de sus semillas (Howe & Smallwood, 1982). Entre los mamiferos, los
murciélagos son los dispersores més importantes (Bonaccorso & Humphrey, 1984;
Fleming & Heithaus, 1981; Fleming & Sosa, 1994; Gorchov et a/., 1993; Heithaus et
al., 1975; Jones, 1976, van der Pijl, 1957, 1972; Villa-Ramirez, 1966). Al parecer,
la quiropterocoria se ha desarrollado independientemente en varias familias con al
menos 180 especies de plantas de todo el mundo (Janzen et al., 1976;
Orozco-Segovia & Vdazquez-Yanes, 1982; van der Pijl, 1957, 1972; Vézquez-Yanes
et al.,, 1975). Pero es mas frecuente en ciertas familias de plantas como Moraceae,
Piperaceae, Arecaceae, Anacardiaceae, Sapotaceae, Solanaceae y Meliaceae.

La importancia de este mutualismo (murciélago-planta) para la biologia
reproductiva de algunas plantas en ambientes naturales ya ha sido analizada (Fleming,
1981; Fleming & Williams, 1990; Vézquez-Yanes et a/., 1975), sin embargo, no se
ha investigado su importancia en la regeneraciéon de selvas humedas en &reas
desprovistas de vegetacion, como es el caso de los potreros abandonados.

El trépico himedo mexicano, al igual que en centro y sudamérica, se caracteriza
por la tremenda transformacién de su cubierta vegetal a un mosaico heterogéneo de
potreros para la ganaderia, fragmentos de selva, vegetacién secundaria y areas de
cultivo (Guevara et a/., 1997). Actualmente, los potreros cubren la mayor extensién
de terreno en donde antes habia bosque tropical, entonces ;jqué sucede con la
regeneracién de la vegetacién en potreros abandonados? Esta revisién tiene por
objeto responder a las preguntas ;jcontribuyen los murciélagos frugivoros, como
agentes dispersores de semillas, a la regeneracién de selvas?, ;jcudles podrian ser las
consecuencias ecoldgicas si los murciélagos frugivoros desaparecieran de los potreros
del neotrépico hiimedo? Para ello se analiza la informacion publicada referente a: a)
patrones y movimientos de forrajeo y utilizacién de recursos por los murciélagos
frugivoros neotropicales; b) dispersion de semillas por murciélagos neotropicales y el
efecto de sombra de semillas; c) lluvia de semillas en potreros de Los Tuxtlas, México
y d) composicién y estructura de la vegetacion en potreros de Los Tuxtlas.

La hip6tesis de este andlisis es que los murciélagos frugivoros tienen un papel
preponderante en la regeneracion de la selva, asi como en la rdpida colonizacién de
la vegetacién en potreros abandonados.

Para apoyar la hip6tesis es necesario analizar ciertos aspectos del comportamiento
de los murciélagos frugivoros. El potencial de dispersion de semillas por murciélagos
estd en funcion de sus habitos de forrajeo, movimientos y distancias que abarcan
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durante sus vuelos nocturnos {Cuadro 1), asi como de los tiempos de permanencia
y cambios de dreas de alimentacién, sus habitos alimentarios y de manipulacién de
semillas. Otro aspecto importante a considerar, son los tiempos de transito intestinal
de las semillas ingeridas o tasas de defecacién y el efecto de la digestion sobre la
germinacién de estas semillas. El trdnsito de semillas a través de los intestinos de los
murciélagos tiene implicaciones importantes en las distancias a las que son
dispersadas las semillas.

Finalmente, las especies de plantas de las que se alimentan los murciélagos
frugivoros, se comparan con las especies de plantas registradas en la lluvia de
semillas y las establecidas bajo arboles aislados en potreros del trépico humedo
mexicano.

HABITOS DE FORRAJEO DE LOS MURCIELAGOS FRUGIVOROS

Entre todos los murciélagos, los dispersores de semillas en el Nuevo Mundo
pertenecen a la familia Phyllostomidae (Jones, 1976). Antes de analizar sus habitos
de forrajeo, es importante mencionar que esta familia se caracteriza por la presencia
de un apéndice cutdneo, de tamano variable, en forma de punta de lanza, localizado
en el extremo anterior de la nariz, conocido con el nombre de hoja nasal (Arita, 1990).
A través de ella, los murciélagos pueden emitir y dirigir los sonidos de alta frecuencia
con el objeto de orientarse y encontrar su alimento (Arita & Fenton, 1997); ésto les
da oportunidad de transportar un fruto en la boca mientras vuelan entre las dreas de
alimentacion y los refugios nocturnos. A diferencia de los murciélagos de otras
familias que no presentan hoja nasal, tienen que emitir los sonidos de alta frecuencia
por la boca, asi que no pueden tenerla ocupada mientras vuelan. Como consecuencia,
esta caracteristica facilita la dispersion de semillas a grandes distancias.

El comportamiento de forrajeo de los murciélagos frugivoros se puede resumir de
la siguiente manera. Durante el dia los murciélagos se resguardan en muy diversos
sitios. En zonas templadas la gran mayoria utilizan cuevas, sin embargo, en los
trépicos aprovechan huecos en los drboles, o se refugian debajo de hojas de palmas
y pldtanos o entre el follaje; a menudo, estos refugios son distintos cada dia, algunas
especies también utilizan construcciones como casas, alcantarillas y puentes (Kunz,
1982; Morrison, 1980a; Tuttle, 1976). Al anochecer (30-45 minutos después de la
puesta del sol), cuando los murciélagos frugivoros comienzan sus actividades,
abandonan sus refugios y se dirigen a las &reas de alimentacién, en busca de frutos
maduros. Los frutos que los murciélagos colectan durante la noche, generalmente no
son consumidos en el mismo arbol, sino que son llevados a "refugios nocturnos”,
donde se cuelgan. Una vez ahf, consumen y digieren el fruto, descansan y
frecuentemente defecan (Janzen et a/., 1976; Morrison, 1978a; Vdzquez-Yanes et
al., 1975). Los refugios nocturnos son sitios cercanos a las adreas de alimentacién, en
la mayorfa de los casos son arboles o palmeras vecinos al arbol del que arrancaron
el fruto (August, 1981; Charles-Dominique, 1991).
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Cuadro 1
Distancias de vuelo y comportamiento de forrajeo de algunos murciélagos filostémidos. Estos datos varian de acuerdo a
la época del afio (lluvias-secas), especie de planta o tipo de fruto, densidad y distribucién de arboles con frutos,
fragmentacién del habitat, fase lunar, sexo del murciélago y comportamiento para evitar a los depredadores.

Especie D.F.N. #A.n D.A. D.A.R. #V.a.R. gr.fr.n T.ti. Ref.
(km) (m) (m) {min)

Artibeus jamaicensis 1 (IBC) 2-5 60-800 5000-8000 d 4-7  (IBC) 49-85 gr 15-35 5,6,

35-60gr 8+2(Ch.J) 60-550 n 7+2- 9+ 2 Ficus 7,9.

10+ 1(Ch.J)

Artibeus lituratus 2-7 150-800 350-1700d 5-10 134+6- 20-40 8.

44 - 87 gr 100-350 n 146+6 gr

Carollia perspicillata 6.4-13.2 2-4 280-3000 550-3700 d 4-10 19 gr 20-40 1, 2,

10-20gr 20-55 n 35 Piper 3, 4.

Vampyrodes 2-4 200-800 150-2300 d 4-7 35-65 gr 20-40 8.

caraccioli 50-100 n

30-45 gr

D.F.N. = Distancia promedio de forrajeo durante una noche. IBC = Isla Barro Colorado, Panama. Ch.J= Chamela, Jalisco, México.

#A.n.= Namero de dreas de alimentacién visitadas cada noche.

D.A. = Distancia promedio entre diferentes dreas de alimentacion.

D.A.R. = Distancia promedio entre el drea de alimentacién y refugio (d = diumo, n= nocturno).

#V.a.R.= Numero de vuelos entre el drbol con frutos y el refugio noctumo, en cada area de alimentacién.

gr.fr.n= gramos de frutos y semillas consumidos por noche.

T.t.i.= Tiempo de transito intestinal.

Ref. = Referencias: 1 (Charles-Dominique, 1991); 2 (Fleming, 1988); 3 (Fleming & Heithaus, 1981); 4 (Heithaus & Fleming, 1978); 5 (Janzen et al. 1976);
6 (Morrison, 1978a); 7 (Morrison, 1978c); 8 (Morrison, 1980a); 9 (Morrison, 1980b).
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Los refugios nocturnos de Carollia perspicillata se encuentran a menos de 50 m
(37.5 = 17.5) del recurso alimenticio, mientras que Artibeus famaicensis viaja
distancias de 60-550 m (305.75 + 245) entre los arboles con frutos y los refugios
nocturnos. Después de un pequefio descanso, los murciélagos regresan al &arbol,
cosechan otro fruto y lo comen en el refugio nocturno. Este patrén lo repiten varias
veces durante la noche, cambiando de areas de alimentacién y aproximadamente 30
minutos antes del amanecer, vuelven a su refugio diurno o localizan uno nuevo
(Cuadro 1).

Los patrones de movimiento y forrajeo, asi como la distribucién espacial de las
actividades de algunos murciélagos frugivoros (Artibeus jamaicensis, Artibeus
lituratus, Carollia perspicillata, Dermanura phaeotis, Sturnira lilium, Vampyrodes
caraccioli y Glossophaga soricina), han sido estudiados mediante el uso de radio-
telemetria. Estos murciélagos pueden visitar varios sitios de alimentacién durante una
noche. C. perspicillata forrajea, cuando menos, en dos distintas areas las cuales
pueden estar separadas 280-3,000 m, cambiando cada 1.5 horas. Las diferentes
areas, contienen dos o mas especies de plantas de las que se alimentan
(Charles-Dominique, 1991; Fleming & Heithaus, 1986; Heithaus & Fleming, 1978).
En la isla de Barro Colorado, Panama, Artibeus jamaicensis y Vampyrodes caraccioli
vuelan directamente de sus refugios diurnos hacia los arboles en fructificacién
localizados a 150-2,300 m de su refugio; durante la noche visitan tres y hasta cuatro
diferentes arboles distanciados entre 200-800 m, alternando las visitas a estos
arboles entre cuatro y siete veces durante la noche (Morrison, 1978a, 1980a). En
Chamela, Jalisco (México), A. jamaicensis se mueve de 5 a 8 km y en algunos casos
hasta 10 km, desde su refugio diurno a las areas de alimentacién. Estas distancias
de forrajeo varian mucho dependiendo de la época del afio y las condiciones del
habitat, y parecen estar relacionadas con la densidad y distribucién de los arboles con
frutos maduros (Morrison, 1978c).

Los murciélagos frugivoros generalmente tienen dietas diversas. Durante la noche
y las distintas épocas del afo, seleccionan frutos maduros de varias especies
alternando su consumo. Esto responde a factores de la calidad de nutrientes de cada
fruto y debido a requerimientos fisiolégicos de los murciélagos (Carvalho, 1961), por
lo tanto, en algunas ocasiones estos frugfvoros aumentan su drea de actividad en
busca de ciertas especies de plantas, cuyos frutos presenten determinados
nutrientes.

Por su capacidad de vuelo y las caracteristicas del comportamiento de forrajeo, los
murciélagos frugivoros son agentes de dispersion idéneos para la diseminacién de
semillas a grandes distancias.

HABITOS ALIMENTARIOS Y DISPERSION DE SEMILLAS

Los hébitos alimentarios de los murciélagos frugivoros son muy diversos, dispersan
semillas de frutos de varios tamanos, y bdsicamente lo hacen de dos maneras
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distintas, de acuerdo con el tamano de las semillas del fruto. Las semillas grandes,
que por su tamano no pueden ser ingeridas por los murciélagos, las dejan caer
directamente de la boca en los refugios nocturnos, después de comer la pulpa del
fruto. Por ejemplo las semillas de Brosimum alicastrum, Spondias sp., Casimiroa sp.,
Pouteria sp. y otros arboles. Mientras que las semillas pequenas, son ingeridas junto
con la pulpa del fruto, pasan a través del tracto digestivo y son defecadas en algun
otro lugar. Estas semillas son transportadas no solo a los refugios nocturnos, sino que
ademds las llevan durante sus vuelos de forrajeo, por lo que son depositadas en sitios
mas lejanos que los refugios nocturnos, como es el caso de Cecropia sp., Ficus sp.,
Piper sp., Solanum sp. (Fleming & Heithaus, 1981; Charles-Dominique, 1986;
Gorchov et al., 1993; Heithaus et a/., 1975; Morrison, 1978c; Vadzquez-Yanes et al.,
1975).

Este patrén de dispersién de semillas corresponde con el descrito por Foster &
Janson (1985) para las especies de plantas pioneras o colonizadoras de claros en la
selva, las cuales producen anualmente una enorme cantidad de semillas pequerias
con una dispersién muy eficiente, mientras que las semillas mds grandes y con una
produccién mucho menor, de especies arbdéreas de selva madura, no tienen una
dispersién tan eficiente.

A pesar de la gran cantidad de semillas que los murciélagos depositan en los
refugios nocturnos, éstos se consideran efectivos y legitimos dispersores de las
plantas en ambientes naturales, lo que puede traer un efecto positivo en el éxito
reproductivo de las plantas (Fleming & Sosa, 1994). Incluso, los refugios diurnos
también pueden ser importantes en los procesos de dispersién de semillas: en la Isla
de Barro Colorado, el 63% de los refugios diurnos de Artibeus lituratus y el 71% de
los de Vampyrodes caraccioli son visibles desde el suelo de la selva, localizados entre
la vegetacion (Morrison, 1978a). Las semillas que estos murciélagos transportan y
digieren en estos refugios durante el dia, tienen posibilidades de caer en lugares
6ptimos para la germinacién. En el cuadro 2 se muestran varias especies o géneros
cuyas semillas frecuentemente son consumidas y dispersadas por murciélagos
neotropicales; algunas de éstas son dispersadas hasta por 11 especies de
murciélagos como es el caso de Ficus sp., Piper sp., Solanum sp. y Cecropia sp.

Se han realizado varios estudios en los que se muestra la relevancia de los
murciélagos frugivoros como dispersores de semillas (Cuadro 2). En los Tuxtlas,
Veracruz, México, Artibeus jamaicensis se alimenta principalmente de Cecropia
obtusifolia, Spondias mombin, Brosimum alicastrum y tres especies mas de Ficus,
dispersando sus semillas, ya sea por la cantidad consumida durante una época o por
fructificar a lo largo de todo el afio (Vdzquez-Yanes et al., 1975; Orozco-Segovia &
Véazquez-Yanes, 1982). En Costa Rica, destaca la importancia de A. jamaicensis como
dispersor de Andira inermis (Janzen et al., 1976). Asimismo, otros murciélagos
(Carollia sp., Artibeus lituratus, Sturnira lilium, Phyllostomus discolor, Vampyrodes
caraccioli) producen una sombra de semillas de Ficus sp., Piper sp., Solanum spp. y
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otras especies {August, 1981; Fleming, 1988; Fleming et a/., 1977, Heithaus &
Fleming, 1978).

Cuadro 2
Algunas especies de plantas mdas importantes cuyas semillas son frecuentemente
dispersadas por murciélagos frugivoros neotropicales. Para cada especie se indica la familia,
la frecuencia de consumo por los murciélagos (Fc) , y las especies de murciélagos. La lista
esta ordenada de acuerdo con la frecuencia de consumo por los murciélagos.

Especie Familia_Fc Especies de murciélagos Referencias

Brosimum alicastrum MORA 4 Aj,Al,Cp. 5,6,9,11,12.

Cecropia spp. CECRO 4 Aj,Al,Cp,Dp,Dt,Gs,Cv, 1,2,3,4,5,6,9,11,12
SI,Slu,Ve,Vh.

Eugenia spp. MYRT 4 Aj,Al,Cp,Dt. 4,5,11

Ficus spp. MORA 4 Aj,Al,Cp,Cv,Dp,Dt,Gs, 1,2,3,4,5,6,7,9,11,12
Slu,Ub,Vc,Vh.

Piper spp. PIPER 4 Aj,Al,Cp,Dp,Gs,SI,Slu.  1,2,4,5,6,7,9,12.

Solanum spp. SOLA 4 Aj,Cp,Slu,Dp,Dt,SI. 1,2,4,5,6,7,9,12

Spondias mombin ANAC 4 Aj,Al,Cp,Dp,Gs,SI. 1,2,5,6,7,9,11,12,13

Clarisia biflora MORA 3 Aj,Al,Ao,Pb. 6,10

Dipteryx alata FABA 3 Aj,Al,Ao0,Cp,Vb. 1,2,5,10,11

Muntingia calabura ELAEO 3 Aj,Cp,Gs,SI. 5,6,7,11,12

Vismia spp. GUTTI 3 Aj,Cp,SI. 1,2,5,6

Andira inermis LEGUM 2 Aj,Al. 6,8,11

Coccoloba spp. POLYG 2 Aj,Al,Cp. 5,10,11

Diospyros digyna EBENA 2 Aj,Al. 6,9,10,11,13

Psidium spp. MYRT 2 Aj,Al,Cp. 3,5,11

Quararibea asterolepsis BOMB 2 Aj,Cp. 1,2,5,6,9,12

Anthurium sp. ARACE 1 Aj. 9,12

Coussapoa sp. MORA 1 - 6.

Cordia spp. BORAG 1 Aj,Al 10.

Conostegia spp. MELA 1 Dt. 4,10.

Dendropanax arboreus ARALI 1 Aj. 12.

Drymonia sp. GESNE 1 Dt. 4.

Epiphyllum sp. CACTA 1 - 11.

Nectandra ambigens LAURA 1 Aj. 9.

Pothomorphe umbellata PIPER 1 Slu. 4.

Pouteria spp. SAPOT 1 Aj. 1,9,11

Pseudolmedia oxyphyllaria MORA 1 Aj. 9,12.

Rollinia sp. ANNON 1 - 6.

Senna sp. LEGUM 1 Al 6,10.

Trema micrantha ULMAC 1 AJ. 9.

Urera caracasana URTIC 1 AJ. 6.9.

Fc= Frecuencia de consumo: 1= poco; 2= regular; 3= frecuente; 4 = muy frecuente.

Especies de murciélagos: Aj, Artibeus jamaicensis; A\, Artibeus lituratus; Ao, Artibeus obscurus; Cp, Carollia
perspicillata, Cv, Chiroderma villosum; Dp, Dermanura phaeotis; Dt, Dermanura tolteca; Gs, Glossophaga soricina;
Pb, Platyrrhinus brachycephalus; S|, Sturnira lilium; Sk, Sturnira ludovici; Ub, Uroderma bilobatum; Vb,
Vampyressa bidens; Vc, Vampyrodes caraccioli; V'h, Vampyrops helleri, - = especie no reportada.

Referencias: 1 (Bonaccorso, 1979); 2 (Bonaccorso & Humphrey, 1984); 3 (Carvalho, 1961); 4 (Dinerstein, 1986);
5 (Fleming, 1988); 6 (Foster et al., 1986); 7 (Heithaus et a/., 1975); 8 (Janzen et a/., 1976); 9 (Orozco-Segovia &
Vazquez-Yanes, 1982); 10 (Romo, 1993); 11 (van der Pijl, 1957); 12 ( Vazquez-Yanes et a/., 1975); 13 (Villa-
Ramirez, 1966).
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En una zona de vegetacién no perturbada, se report6é un drea de 2,500 m? con gran
cantidad de manchones dispersos de guano de murciélago, el cual contenia
uUnicamente semillas de Ficus sp., con una densidad de casi 10 manchones por m2.
Esto significa que los murciélagos habian depositado cerca de 367,500 semillas en
esa area (Janzen, 1978).

En la Isla de Barro Colorado, A. jamaicensis se lleva de cinco a siete frutos de Ficus
sp. por noche, y las observaciones sugieren que se alimentan de esta especie durante
todo el afio, y cerca del 70% de su tiempo, asi que cada murciélago se lleva
aproximadamente 2,300 frutos por ano, dispersando sus semillas. Ademas de
dispersar semillas de Cecropia obtusifolia, Spondias mombin y Quararibea
asterolepsis, entre otras (Morrison, 1978a, 1980b).

En la selva Amazonica de Pert, 16 especies de murciélagos (destacando Artibeus
Jjamaicensis, Artibeus obscurus, Artibeus lituratus) dispersaron semillas de Ficus spp.,
Dipteryx alata y Clarisia biflora (Romo, 1993). Otros murciélagos dispersan semillas
de Cecropia ficifolia y Piper aduncum en forma muy eficiente, dentro de la selvay a
través de un area desforestada de 30 m de ancho (Gorchov et a/., 1993).

Los patrones de forrajeo de los murciélagos frugivoros y la intensidad de
competencia por los recursos alimenticios, dependen de la estacionalidad de los
eventos reproductivos en las plantas (fenologia de floracién y fructificacién)
(Bonaccorso, 1979; Charles-Dominique, 1991; Dinerstein, 1986). Los procesos de
dispersién de semillas llevado a cabo por los murciélagos, dependen en gran medida
de estos patrones de forrajeo (Fleming, 1982), asi como de diversos
comportamientos, por ejemplo en el manejo de los frutos o para eludir a los
depredadores. El transporte del fruto desde el drbol a un refugio nocturno para ahi
consumirlo tranquilamente, responde a la presencia de depredadores que esperan a
los frugivoros en un lugar predecible (Howe, 1979). Los murciélagos también evitan
volar o reducen su forrajeo al minimo indispensable cuando hay luz de luna (*fobia a
la luna"), lo que los hace mas evidentes a los depredadores (Morrison, 1978b).

Los hébitos alimentarios de los murciélagos frugivoros, ponen de manifiesto su
importancia como dispersores de semillas de varias especies de plantas en el interior
de la selva himeda tropical y en pequenas aberturas naturales.

Trénsito intestinal.

El tiempo promedio de transito intestinal de los murciélagos frugivoros varfa entre
15-40 minutos (28.75 + 3.86) (Bonaccorso & Gush, 1987; Fleming, 1988; Morrison,
1978a, 1980b), variando segun la especie de murciélago y las especies de plantas
de las que se alimentan (Cuadro 1). Mientras mas tiempo permanezcan las semillas
en los intestinos de los murciélagos y mayor el nimero de dreas de alimentacién
visitadas durante la noche, mayor serd la probabilidad de que éstas sean dispersadas
a mayor distancia. Durante sus vuelos entre las dreas de alimentacion y los refugios
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diurnos, los murciélagos dispersan semillas de varias especies de plantas, de
diferentes sitios y origenes, a nuevos sitios probables de germinacién.

Las semillas que son transportadas cuando menos algunos metros mas all de su
origen, tienen mayor probabilidad de escapar de la depredacién local (Janzen, 1970).
Practicamente todas las semillas que caen bajo el propio arbol que las produjo, es
decir que no fueron dispersadas por algin frugivoro, son destruidas o seriamente
danadas por los depredadores locales (roedores, coledpteros, hemipteros y hormigas),
los cuales por lo general, se encuentran muy concentrados en la zona de mayor
abundancia de semillas (Fleming & Williams, 1990; Fleming & Heithaus, 1981;
Guevara et al., en prensa; Janzen et a/., 1976; Nepstad et a/., 1996; Perry & Fleming,
1980; Slater, 1972).

Efectos sobre la germinacion.

Ademds del servicio de dispersién, algunas semillas que son tragadas por
frugfvoros y defecadas intactas, germinan en mayor porcentaje y mas rapido que
aquellas que no han sido ingeridas por frugivoros (Howe & Smallwood, 1982).
Experimentos de germinacién realizados con semillas que han transitado a través de
murciélagos, muestran que los porcentajes de germinacién aumentan
significativamente en las semillas de Cecropia peltata y Solanum bazenii; sin
embargo, las semillas de Piper amalago, Chlorophora tinctoria y Muntingia calabura
no mostraron efecto positivo en los porcentajes de germinacién (Fleming, 1988;
Fleming & Williams, 1990). Figueiredo & Perin (1995) encontraron que la digestion
de semillas de Ficus luschnathiana por aves y murciélagos frugivoros, mejoraron las
tasas de germinacioén en pruebas de laboratorio, méds no en las pruebas de campo,
debido al efecto de factores ambientales quimicos y/o microbiolégicos que reducen
el establecimiento de las pldntulas de Ficus. Estos datos sugieren que algunas
especies de plantas no se benefician, en términos de mejorar la germinacién, cuando
sus semillas han pasado a través de los intestinos de alguin frugivoro. Entonces, ;cudl
es la ventaja para la planta? La pulpa de los frutos de muchas especies es
rdpidamente atacada por hongos que pueden matar a la semillas (Janzen, 1977), sin
embargo, las semillas que han pasado por los intestinos de algin murciélago, no
tienen este destino, ya que el mesocarpo es removido eficientemente de la semillas
y los hongos no encuentran sustrato, reduciendo la probabilidad de infeccién
(Fleming, 1988). Asl, las semillas de los frutos consumidos por murciélagos y otros
frugfvoros, evidentemente escapan de ser destruidas por hongos.

La dispersién llevada a cabo por murciélagos frugivoros es muy eficaz, ya que la
tasa de germinacién puede aumentar y las semillas son depositadas a distancias
mucho més grandes que las que produciria cualquier otro mamifero (Fleming, 1988;
Fleming & Williams, 1990; Fleming & Heithaus, 1981; Howe & Smallwood, 1982).
Las semillas depositadas lejos del d&rbol madre, pueden escapar de la competencia
intra-especffica, asf como de la herbivoria local. Ademds, mediante la dispersién, se
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promueve el flujo genético entre las poblaciones de plantas (Heithaus, 1982). Estos
atributos son factores importantes en la dindmica de poblaciéon de las plantas

dispersadas por murciélagos.

DISCUSION

Murciélagos como regeneradores de selva en Los Tuxtlas.

En los Tuxtlas, Veracruz, México, el paisaje actual estd formado por un mosaico
heterogéneo de fragmentos e islas de vegetacién original (selva alta perennifolia)
rodeadas de potreros, caminos, vegetacién riparia, dreas de cultivos y vegetacion
secundaria (Guevara & Laborde, en prensa). En muchas ocasiones la transformacién
del ecosistema original ha reducido los fragmentos de vegetacién a un &rbol aislado,
que originalmente formaba parte del dosel de la selva (Guevara et a/., 1986, 1997).
Los potreros en esta zona se caracterizan por la presencia de drboles aislados, que
funcionan como sitios de concentracién de lluvia de semillas, las cuales pueden ser
depositadas principalmente por aves y murciélagos que ahf se perchan y obtienen
alimento (Guevara et a/.,1986, 1997; Nepstad et a/., 1996). Estos arboles marcan en
gran medida el movimiento de estos frugfvoros y en ultima instancia, determinan el
patrén espacial de disposicién de semillas en el paisaje (Guevara & Laborde, 1993).

Como hemos visto, se han llevado a cabo numerosos estudios acerca de la
importancia de los murciélagos como dispersores de semillas en ambientes naturales
o poco perturbados y de la sombra de semillas que producen, pero solo existen dos
registros acerca del posible papel de los murciélagos como regeneradores de selva en
areas abiertas. Gorchov et a/. (1993) reportan dispersién de semillas por aves y
murciélagos en un drea de 30 x 150 m talada para el aprovechamiento forestal,
mientras que Nepstad et a/. (1996) destacan el papel de aves y murciélagos en el
establecimiento de drboles en potreros abandonados. El tnico trabajo de murciélagos
frugfvoros visitando arboles aislados en potreros dedicados a la ganaderia es el de
Janzen et al. (1976), en el que estudian el efecto de sombra de semillas de Andira
inermis generada por los murciélagos. Sin embargo, al analizar los estudios sobre
lluvia de semillas en &reas abiertas y bajo las copas de arboles aislados en potreros
de los Tuxtlas, encontré que varias de estas semillas, sobre todo las mas abundantes,
son semillas dispersadas por murciélagos frugfvoros neotropicales. En el cuadro 3
presento algunas de las especies de plantas mds importantes reportadas como
quiropterécoras, que han sido registradas en potreros y bajo la copa de &arboles
aislados en los Tuxtlas; estos datos sugieren que los murciélagos frugfvoros pueden
ser uno de los principales elementos para una rédpida regeneracién de la vegetacién
y participar de una manera importante en la sucesion.
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Cuadro 3
Plantas reportadas como quiropterécoras, registradas en lluvia de semillas { = 6 meses) y
en la vegetacion establecida (* = 6 meses, + = 3 afios) bajo la copa de 4rboles aislados
en potreros de los Tuxtlas, Ver. Para cada especie se indica la familia (Fam), su forma de
crecimiento (FC), tipologfa (TI), tamafio de la semilla (TS).

Género o especie Fam. FC Tl TS Registradas
Anthurium sp. ARACE h, e P q *
Brosimum alicastrum*? MORAC A P G *
Cecropia obtusifolia**? MORAC A S q *
Clarisia biflora" MORA A P G

Coccoloba spp.'? POLYG A P G * o+
Conostegia spp.? MELA u S q * o+
Cordia spp.*? BORAG A,u P.S.R G,q * 4
Coussapoa sp. MORA Ae P q *
Dendropanax arboreus ARALI A P G/q * 4
Diospyros digyna’ EBENA A P G * 4
Drymonia sp. GESNE t

Epiphyllum sp. CACTA e P q

Eugenia spp.*? MYRTA A P, S G, q +
Ficus spp.'? MORA AAe P q * 4
Nectandra ambigens LAURA A P G o+
Piper spp.'? PIPER u,A R q 4
Pothomorphe umbellata PIPER u S q *
Pouteria sp. SAPOT A P G *
Pseudolmedia oxyphyllaria? MORA A P G *
Psidium spp.' MYRT A C q *
Quararibea asterolepsis ' BOMBA A P *
Rollinia sp. ANNON A S G * 4+
Saurauia. sp. ACTIN A P q *
Senna sp. LEGUM A,h S * o+
Solanum spp.'? SOLAN h,u S,R q * 4
Spondias mombin ' ANACA A S,P G *
Trema micrantha? ULMAC A q

Urera caracasana URTIC u S q * o4

' Especies mas importantes dispersadas por murciélagos.

? Especies registradas con mayor frecuencia en los potreros de los Tuxtlas, Ver.

FC= Forma de crecimiento: h= hierba; t= trepadora; u= arbusto; A= arbol; (pa= parasita; e= epifita o
hemiepifita).

Tl= Tipologia: P = Primaria; S = Secundaria; R= Ruderal; C= Cultivada.

TS = Tamaiio de la semilla: G= grande, no pueden ser ingeridas por murciélagos. q= pequefia, si son ingeridas.
Referencias: Guevara & Laborde, 1993; Guevara et a/., 1986; Guevara et a/., 1992; Guevara et a/., 1994; Guevara
et al., 1997. Las referencias de la quiropterocoria corresponden con los del cuadro 2.
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La quiropterocoria en los potreros.

Inicialmente, los murciélagos dispersan gran cantidad de semillas de especies
pioneras (Cecropiaceae, Piperaceae, Solanaceae), las cuales se establecen con gran
éxito en los potreros. En los resultados de lluvia de semillas bajo arboles aislados en
potreros de los Tuxtlas, se encontré que Cecropia obtusifolia, Conostegia xalapensis,
Cordia sapinescens, Ficus spp., Piper spp., Solanum spp. fueron las especies mds
abundantes (Guevara & Laborde, 1993), las cuales son muy utilizadas por la
comunidad de murciélagos frugivoros (Cuadro 2). Estas especies tienen semillas
pequefas, con una produccién muy numerosa y una dispersién a gran distancia. Al
poco tiempo de excluir al ganado o tras la ultima intervencién con machete, la
vegetacién se establece con gran éxito. Bajo la copa de estos éarboles, la selva
comienza a regenerarse rapidamente, con especies dispersadas principalmente por
aves y murciélagos. Esta vegetacién ya establecida, sirve de percha para los mismos
murciélagos y también para las aves, quienes comienzan a depositar otras semillas
de especies primarias tolerantes a la sombra (Fleming, 1988; Guevara et a/., en
prensa; Martinez-Garza & Gonzélez, 1995).

A los tres afos de abandono del potrero, bajo la copa de estos arboles, se
establecen varias especies primarias de selva madura que se consideran dispersadas
por murciélagos (Brosimum alicastrum, Clarisia biflora, Cocoloba sp., Ficus sp.,
Spondias mombin).

Se registran claramente cerca del tronco de los arboles aislados, los remanentes
de un primer evento de colonizacién con arboles de hasta 5 m de altura, con especies
pioneras zo6coras; y hacia el borde de la copa, se forma un anillo de vegetacion
secundaria bien estructurado con arboles y arbustos de especies secundarias como
dominantes, y bajo este dosel se presenta una copiosa regeneracion de especies
arbéreas de selva. Los arboles primarios cuyas semillas son dispersadas por aves y
murciélagos, fueron el grupo mejor representado (Guevara et a/., en prensa).

No se ha demostrado la dispersién de semillas pioneras dirigida hacia las aberturas
en el interior de la selva, ya que estas son impredecibles espacial y temporalmente
(Brokaw, 1986; Charles-Dominique, 1986). Sin embargo, en un ambiente con
estructura opuesta, como es un &arbol aislado rodeado de pastos, la cuestién es
diferente, ya que los murciélagos dispersan semillas en una forma dirigida hacia estas
"aberturas” (los potreros), cuando vuelan entre fragmentos de vegetacién o hacia los
arboles aislados que les ofrecen alimento y cobertura. En este caso los murciélagos
actian como dispersores direccionales, llevando semillas desde fragmentos de selva
o vegetacion riparia hacia los potreros, donde defecan las semillas en pleno vuelo,
directamente sobre dreas desprovistas de vegetacion.

Gorchov et a/. (1995), encontraron que en el Amazonas Peruano las aves y
murciélagos son esenciales para la regeneracién del bosque tropical, ya que la
composicién de especies de sus respectivas dietas son diferentes y concluyen que
las aves y murciélagos no son redundantes en la dispersién de semillas. En Guyana
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Francesa, Charles-Dominique (1986) demuestra diferencias importantes en los
patrones de diseminacién de semillas de Cecropia spp. entre aves y murciélagos. En
muestreos de lluvia de semillas en un drea deforestada de 30 x 150 m, se encontré
que el nimero de semillas dispersadas por aves desde la orilla del bosque hacia el
drea talada, descendi6 hasta en dos é6rdenes de magnitud al alejarse a 12 m del
borde. Las aves en la mayoria de los casos defecan cuando estan perchadas (Gorchov
et al., 1993; Thomas et a/.,1988); mientras que las semillas de Cecropia ficifolia y
Piper aduncum, dispersadas por murciélagos, mostraron pequenas diferencias entre
el interior del bosque y los 12 m hacia el 4rea abierta (Gorchov et a/., 1993). Thomas
et al. (1988), encontraron que las aves depositaron significativamente mayor cantidad
de semillas bajo la copa de un &arbol en fructificacion, en comparacién con los
murciélagos, quienes depositan una mayor proporcion de las semillas ingeridas lejos
del arbol.

El patr6n de deposicién de semillas entre aves y murciélagos es notoriamente
distinto. La participacién de los murciélagos frugivoros como dispersores de semillas
en los potreros, sugiere su importancia para una rapida colonizacion de vegetacién
de nuevas éareas, en el inicio de una répida sucesién y finalmente en la regeneracién
de selva en potreros abandonados y 4reas desforestadas.

;Cudles podrian ser las consecuencias ecoldgicas si los murciélagos frugivoros
desaparecieran de los potreros del trépico himedo? Las comunidades de murciélagos
frugivoros son determinantes en la definicion de la estructura de los bosques
tropicales y subtropicales, y su participacion es de gran relevancia en el
mantenimiento y regeneracién de los bosques tropicales. Los murciélagos
neotropicales se alimentan de frutos de especies pioneras (intolerantes a la sombra)
y primarias (tolerantes a la sombra) durante la misma noche, frecuentemente creando
una mezcla de diferentes tipos de semillas en una misma localidad (Fleming &
Heithaus, 1981). Con lo que también se incrementa el movimiento de las semillas de
especies de arboles de estadios sucesionales tardios, a sitios apropiados para la
colonizacién (Heithaus, 1982). Las plantas compiten por los agentes dispersores
potenciales de sus semillas (Heithaus et a/., 1975; Snow, 1966). Las visitas
diferenciales de los murciélagos a estas especies vegetales afectan directamente el
éxito reproductivo, de colonizacién y establecimiento de las poblaciones de plantas
a través de la sucesiéon. Como consecuencia final, la estructura y tamano de la
poblacién de plantas puede ser determinada por estos frugivoros (Fleming & Heithaus,
1981). Algunas especies de murciélagos visitan indiscriminadamente la vegetacién
primaria o secundaria, asf, estos animales juegan un papel muy importante en la
introduccién de semillas de vegetacién secundaria en suelos con vegetacién primaria
y viceversa (Vazquez-Yanes et al., 1975), como también en la colonizacién de
terrenos que por alguna causa estén desprovistos de cubierta vegetal.

Los murciélagos frugivoros proporcionan una dispersién de calidad, ya que sélo
consumen frutos maduros con semillas maduras y frecuentemente son depositadas
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en dreas abiertas poco visitadas por otros agentes dispersores, como por ejemplo, los
potreros. Carollia perspicillata deposita la mayoria de las semillas que consume en los
refugios nocturnos, sin embargo, debido a la gran cantidad de semillas que ingiere,
estos murciélagos dispersan cientos de semillas por noche y miles por temporada de
fructificacion, por lo que se le considera como un agente dispersor efectivo (Fleming,
1988; Fleming & Sosa, 1994). Los murciélagos frugivoros que visitan los potreros,
definen inicialmente las especies (y por tanto la estructura) de la vegetacién que se
establecen en estas dreas. Su desaparicién, ciertamente, cambiaria los procesos de
sucesion y regeneracién del bosque y muy probablemente el resultado final seria
diferente, ya que ni las aves ni el viento sustituyen la dispersion llevada a cabo por
los murciélagos.

La fragmentacion del habitat puede ser un factor importante que determine las
especies de murciélagos que visiten las dreas perturbadas (Galindo-Gonzaélez, obser.
pers.), y consecuentemente influir sobre la composicién y la estructura de la
vegetacién que se establezcan en estos terrenos. Es muy factible que la subfamilia
Stenodermatinae (familia Phyllostomidae), sea la mas abundante en sitios
perturbados, mientras la subfamilia Phyllostominae sea escasa en estos sitios (Fenton
et al., 1992). Los murciélagos de la subfamilia Stenodermatinae dispersan semillas
de manera muy eficiente en sitios perturbados y areas desprovistas de cubierta
vegetal (Galindo-Gonzélez obser. pers.). Probablemente la regeneracién de la
vegetacion en potreros dependerd en gran medida, de la participacién de los
murciélagos frugivoros de la subfamlia Stenodermatinae.

Es necesario realizar investigaciones detalladas que puedan comprobar la hip6tesis
planteada en esta revision, particularmente determinar las especies de murciélagos
que visitan los potreros, y conocer los patrones de forrajeo en estos sitios abiertos,
asimismo es importante determinar las especies de plantas que los murciélagos
consumen y dispersan en estos sitios.

Las conclusiones de este andélisis son: primero, los murciélagos frugivoros como
dispersores de semillas de varias especies de plantas son ecol6gicamente importantes
en el interior de las selvas. Segundo, son también muy importantes en la dispersién
de semillas hacia potreros y otras areas perturbadas. Y tercero, los murciélagos
contribuyen en forma importante al mantenimiento de la diversidad vegetal en areas
perturbadas y durante los distintos estadios del proceso de sucesién vegetal. Los
murciélagos frugivoros de la subfamilia Stenodermatinae pueden ser uno de los
principales elementos en el inicio de una rapida sucesién secundaria en areas abiertas
desprovistas de vegetacion.
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