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Abstract

Do ecomorphological differences predict the co—existence of cave bats in Cuba? Identifying mechanisms that
influence the coexistence of species is primordial to understanding patterns and processes in biodiversity. Here
we aimed to assess the association between coexistence and morphology of cave bats in Cuba and differences
in morphologic and dietary aspects. We assembled lists of species from 108 localities with at least three co—in-
habiting species. Fourteen species of bats in at least three localities were included. Based on the literature we
also obtained the mean values of five morphological variables and the basic composition of diet. We calculated
coexistence patterns using EcoSim v7.72 based on the average number of checkerboard units that appeared
between each pair of species. We evaluated the predictive capacity of the morphological variables and diet over
the degree of coexistence between species using a neural regression network. The best neural network was
accepted (correlation of 0.87, training error < 0.006). The prediction error was 13.5% (+ 1.1) of the value of the
coexistence index. Our findings indicate that the composition of cave bat assemblages in Cuba has not come
about by chance. Rather, we found that the most functionally different species tended to coexist. This finding is
consistent with the effect of competitive relationships driving the composition of species of cave bats in Cuba.
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Resumen

¢Las diferencias ecomorfolégicas predicen la coexistencia de murciélagos cavernicolas en Cuba? Identificar
los mecanismos que influyen en la coexistencia de las especies es primordial para comprender los patrones y
procesos que rigen la biodiversidad. Este estudio tuvo como objetivo evaluar la asociacion entre la coexistencia,
la morfologia y la dieta de los murciélagos cavernicolas de Cuba. Elaboramos listas de especies de 108 loca-
lidades, en las que habia al menos tres especies cohabitantes. Se incluyeron 14 especies de murciélagos en
al menos tres localidades. A partir de las publicaciones cientificas, también obtuvimos los valores medios de
cinco variables morfolégicas y la composicion basica de la dieta. Describimos los patrones de coexistencia por
el numero medio de unidades de tipo tablero de ajedrez que aparecen entre cada pareja de especies, calculado
en el programa EcoSim v7.72. La capacidad predictiva de las variables morfologicas y la dieta respecto del
grado de coexistencia entre las especies se evalud entrenando una red neuronal de regresion. El desempefio
de la mejor red neuronal obtenida fue aceptable (correlacién de 0,87, error de entrenamiento < 0,006). El error
de prediccion fue el 13,5% (+ 1,1) del valor del indice de coexistencia. Segun los resultados, la composicién
de los ensambles de murciélagos cavernicolas de Cuba no es aleatoria, ya que encontramos que las especies
funcionalmente mas distintas tienden a coexistir. Este resultado es coherente con que el efecto de las relaciones
competitivas determine la composicion de las especies de murciélagos cavernicolas en Cuba.
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Introduccioén

Los mecanismos que determinan la estructura de los
ensambles y las comunidades de animales y plantas
han sido objeto de intensos estudios y debates dentro
de la ecologia moderna. A medida que la ecologia
ha madurado, los estudios sobre la estructuracion
de las comunidades han dejado de centrase en los
patrones observados para hacerlo en los mecanismos
subyacentes, a fin de entender en mayor profundidad
el funcionamiento de los sistemas ecoldgicos (Pickett
et al.,, 1994). Identificar los factores que influyen en la
coexistencia de las especies en lugares determinados
es fundamental para comprender la biodiversidad
como patron y proceso. El debate sobre el determinis-
mo o la estocasticidad de los procesos que producen
los ensambles bioldgicos es antiguo (Polis, 1991) y
los datos disponibles sobre su estado de equilibrio
siguen siendo controvertidos (Siepielski y McPeek,
2010; Guillemot et al., 2011; Calatayud et al., 2020).

Poco se sabe acerca de la composicion o estruc-
tura de los ensambles de murciélagos neotropicales
y la mayoria de sus caracteristicas se han deducido
a partir de listas de especies y matrices de presen-
cia—ausencia, que son herramientas fundamentales
en los analisis biogeograficos y de las comunidades
(Alurralde y Diaz, 2021). En este grupo se han obser-
vado similitudes entre la estructura de los ensambles
reales y otros generados por seleccion aleatoria de
especies (Willig y Moulton, 1989). Al ser sumamente
vagiles, los murciélagos se mueven facilmente entre
localidades, habitats e islas, lo cual los hace poco
propensos al aislamiento que estabilizaria la estructu-
ra de los ensambles (Alurralde y Diaz, 2021). Segun
Willig (1986), hay tres preguntas basicas que se
deben responder para comprender la estructuracion
de las comunidades de murciélagos sudamericanos:
si realmente las locales tienen patrones no aleatorios
en su estructura, si dichos patrones locales estan o no
extendidos y cuales son sus factores determinantes.

El estudio de los patrones de coexistencia de las
especies tuvo su auge a raiz del conflicto entre las
reglas propuestas por Diamond (1975) y el descubri-
miento de Connor y Simberloff (1979) de que estos
mismos patrones no difieren significativamente de
los obtenidos por azar. Independientemente de la
polémica tedrica y metodoldgica, el estudio de las
frecuencias de coaparicion de los pares de especies
en muestras amplias de ensambles continua siendo
una herramienta mas del estudio de las comunida-
des (Ulrich, 2004). Los patrones ecolégicos de la
estructura de los ensambles no solo se describen por
medio de los indices de coexistencia de especies,
sino también de la distribuciéon de las abundancias
proporcionales o empleando indicadores morfolégi-
cos poblacionales. La falta de informacion sobre la
estructura precisa de los ensambles de murciélagos
por lo que hace a las abundancias proporcionales se
asocia a la dificultad de su medicion, mientras que
la composicién y las mediciones morfométricas son
mucho mas simples de evaluar. Las restricciones
fenotipicas que imponen los parametros ambientales
en los habitats particulares influyen en la capacidad

reproductiva y generan respuestas morfoldgicas mas
facilmente cuantificables que otros parametros ecolo-
gicos directos como el poder reproductivo, el estrés
o la superposicion ecologica (MacArthur y Levins,
1967; Brown et al., 1996).

Se ha sugerido que un factor importante en la es-
tructuracién de los ensambles de murciélagos puede
ser el tamafo corporal (Willig, 1986). El principio de
la similitud limitante de MacArthur y Levins (1967)
permite identificar a los competidores potenciales,
coexistentes dentro del mismo gremio, cuando la
diferencia entre la talla de los mismos es inferior a
la razon de Hutchinson (1,26) (Hutchinson, 1959).
Este valor ha sido sugerido como limite entre los
pesos adyacentes de especies competidoras en un
gremio para garantizar su coexistencia y, aunque
ha sido cuestionado en términos tedricos, se ha
utilizado como criterio en las matrices de gremios
(Roth, 1981). La estructura de los ensambles de
murciélagos también se ha descrito con frecuencia en
términos de gremios troficos (grupos de especies que
consumen alimentos similares con técnicas parecidas
de alimentacion; sensu [Root, 1967]), en los que se
cree que la competencia tiene un papel importante
en su determinacion (Salgado—Mejia et al., 2021).
Las matrices de gremios vy tallas, a falta de infor-
macion ecoldgica detallada sobre las interacciones
interespecificas, han sido los instrumentos principales
con los que se ha podido determinar la organizacién
comunitaria en este grupo (McNab, 1971; Fleming
et al., 1972; Alurralde y Diaz, 2021).

Los murciélagos del Caribe han sido bien estudia-
dos (Baker y Genoways, 1978; Rodriguez—Duran y
Kunz, 2001; Presley y Willig, 2008) y su distribucion
en las islas esta bien delimitada (Fleming y Racey,
2010). Cuba posee la fauna de murciélagos mas
rica de la region, ya que posee mas del 45 % de las
especies, siete de ellas endémicas. El conocimiento
de los murciélagos de Cuba es relativamente anti-
guo, pero su auge llegd con la influyente obra de
Silva (1979). Puede decirse que, en la actualidad,
se conoce en profundidad la taxonomia tanto de las
especies vivientes como de las fésiles. Numerosos
trabajos se han centrado en aspectos ecoldgicos
basicos como el uso del habitat, la conducta, la dieta,
las relaciones con las plantas, la ecomorfologia y
la ecofisiologia (Mancina y Sanchez, 2001; Casotti
et al., 2006; Mancina et al., 2004, 2012). Su estado
de conservacion también ha sido estudiado (Mancina
et al., 2007; Borroto—Paez y Mancina, 2017).

Las numerosas listas de especies y los materiales
conservados en colecciones hacen que la distribu-
cion de las especies de murciélagos en Cuba sea
relativamente bien conocida (Sanchez—Lozada et al.,
2018). Sin embargo, los estudios sobre la estructura
de los ensambles son notablemente escasos y no se
han analizado los factores que pueden determinar
la distribucién y abundancia de sus poblaciones.
Mancina (2011) advirti6 de que en Cuba existen
localidades donde se han registrado hasta mas de
17 especies conviviendo. Especificamente, en ciertos
refugios diurnos cavernicolas pueden coexistir hasta
13 especies, aunque se desconocen los mecanismos
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Fig. 1. Distribucion de la riqueza de especies observada en la muestra de los ensambles de murcié-
lagos en refugios diurnos empleada para evaluar los patrones de coexistencia entre las especies de
murciélagos de Cuba: A, distribucién geografica de las cuevas estudiadas; B, frecuencia de aparicion

de cada especie en la muestra.

Fig. 1. Distribution of species richness observed in the sample of bat assemblages in diurnal roosts used
to evaluate coexistence patterns among Cuban bat species: A, geographical distribution of caves studied;
B, frequency of appearance of each species in the sample.

exactos que permiten esta coexistencia sin exclusion
competitiva. Se cree que la distribucion por gremios,
las diferencias en los patrones de actividad nocturna
(Mancina y Castro—Arellano, 2013), los patrones de
vuelo y una amplia diversidad en la morfologia craneal
y alar son el reflejo de mecanismos de segregacion
con valor adaptativo en este sentido.

A pesar de lo anterior, los patrones de coexistencia
entre estas especies aun no se han descrito directa-
mente. Estos ordenamientos se han empleado para
tratar de entender los mecanismos que pueden de-
terminar la distribucion de las especies y la estructura
de muchas comunidades. Su analisis también puede
ayudar a identificar las condiciones abidticas y bidticas
que afectan a la fauna local (Peres—Neto, 2004). Si
bien la morfologia de las especies cubanas también ha
sido extensamente descrita, no existen estudios previos
que relacionen estas caracteristicas con los patrones
de distribucion ni de coexistencia de los murciélagos.

El objetivo del presente trabajo fue validar la hipotesis
de que los rasgos funcionales ecomorfologicos influyen
en los patrones de coexistencia de los ensambles
cavernicolas de murciélagos de Cuba, a través de
la asociacion de los indices de coexistencia con sus
diferencias en términos de aspectos morfométricos y
alimentarios. Este analisis permite establecer cuales
podrian ser los factores que determinan la estructu-
racion por especies de estos ensambles.

Material y métodos

Se emplearon las listas de especies recogidas en
fuentes bibliograficas, colecciones cientificas y varias
expediciones de campo, que abarcaron las 108 loca-
lidades en las que se habian observado mas de tres
especies de murciélagos cohabitando. En la mayor
parte de los refugios se encontraron entre tres y cua-
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tro especies, pero en el 48% de ellos se observaron
mas de cinco especies (fig. 1). El analisis se limité a
las especies que se habian registrado mas de 10 ve-
ces en las cuevas estudiadas. Las 14 especies que
cumplieron estos criterios y que formaron parte del
analisis fueron: Artibeus jamaicensis, Brachyphylla
nana, Chilonatalus macer, Eptesicus fuscus, Erophylla
sezekorni, Macrotus waterhousei, Monophyllus redmani,
Mormoops blainvillei, Nyctiellus lepidus, Phyllonycteris
poeyi, Pteronotus macleayii, Pteronotus parnelli,
Pteronotus quadridens y Tadarida brasiliensis.

Los patrones de coexistencia se describieron en
funcién del promedio de las unidades de tipo tablero
de ajedrez que aparecen entre dos especies (como
medida individual) de Stone y Roberts (1990). Una
unidad de tipo tablero de ajedrez (UT) es cualquier
submatriz de 2 x 2 celdas con la forma 1-0/0-1 o
0-1/1-0, en una matriz de presencias—ausencias por
sitios 0 muestras. El numero de unidades de tipo table-
ro de ajedrez para cada pareja de especies se calcula
como: UT = (r,— §) (r;— S), donde S es el nimero de
sitios compartidos por ambas especies y r; y r, son
los totales por fila de las especies i y j. El calculo de
este indice se hizo en el programa EcoSim v7.72, de
Gotelli y Entsminger (2001). Como este indice es una
medida del grado de exclusién mutua, para facilitar
un analisis mas directo, se calculd su reciproco de
forma que el valor resultante quedara entre 0 y 1; los
valores mas elevados indican las especies que mas
tienden a coexistir en los mismos refugios. La red de
relaciones se representd en forma de grafico de redes
en el programa Gephi 0.9.2, con una distribucién de
Fruchterman Reingold; el grosor y tono de gris de las
aristas son proporcionales al grado de asociacion. La
similitud entre los patrones de coexistencia de las es-
pecies se representd en un escalado multidimensional
no métrico con la distancia euclidiana.

A partir de las publicaciones cientificas se toma-
ron, ademas, los valores medios de cinco variables
morfologicas (peso corporal [g], carga alar [g/cm?],
expansion alar [mm], longitud del antebrazo [mm] y
longitud del craneo [longitud occipitopremaxilar, en
mm]) y la composicién cualitativa basica de la dieta
(insectos, polen o néctar, frutas o pescado) (tabla 1).
Con estas variables se confeccionaron matrices de
distancias (euclidiana para las variables continuas
y de Bray—Curtis para la composicion de la dieta).
Se comparé el agrupamiento obtenido mediante el
método de Ward, empleando la matriz de indices de
coexistencia, con el obtenido a partir de las variables
morfolégicas.

Para un enfoque unidimensional, se hicieron re-
gresiones no paramétricas de Spearman entre los
indices de coexistencia y las razones entre el peso
de las especies, asi como las diferencias alimentarias,
dadas por el inverso de la similitud de Bray—Curtis.

Las matrices de coexistencia también se correlacio-
naron con las matrices de distancias morfoldgicas, de
forma general, entre las especies (todas las variables
simultaneamente y el indice de distancia euclidiana),
asi como con la matriz de similitud alimentaria (indice
de Bray Curtis), con el objetivo de inferir el grado de
asociacion entre ambos procesos (coexistencia y

similitudes ecomorfoldgicas). Para ello se utilizaron
pruebas de Mantel con 10.000 aleatorizaciones.
Por ultimo, la capacidad predictiva de las variables
morfolégicas y de composicion de la dieta respecto
del grado de coexistencia entre las especies se
evalud por medio de una red neuronal de regresion
obtenida con un procedimiento de busqueda auto-
matizada. Como el objetivo fue analizar un conjunto
cerrado de especies, sin propdsito predictivo, y como
cada unidad muestral fue una pareja de especies
diferentes, se utilizaron todos los datos en el entre-
namiento de la red. Los indicadores de la capacidad
predictiva fueron el coeficiente global de regresion y
el valor medio de los errores cuadraticos. Los anali-
sis fueron realizados en el programa PopTools v3.0,
add-ins del MS Excel, y el programa Statistica v 8.0
(StatSoft, Tulsa, OK). Los datos utilizados, los analisis
en extenso y la red neuronal entrenada se pueden
consultar en la informacion suplementaria contenida
en el repositorio Figshare (https://doi.org/10.6084/
m9.figshare.20161931.v1).

Resultados

Al ordenar las especies en un espacio euclidiano
segun su distancia al numero de parejas tablero que
promedian con las demas y representar en un den-
drograma la estructura de estas relaciones de coexis-
tencia, se pudieron identificar tres grupos de especies
(fig. 2 y 3). Estos grupos no indican afinidad entre
las especies, sino que identifican los tres grupos de
especies con patrones de exclusion mas marcados.
El grupo mayor en el espacio de ordenamiento estuvo
formado por seis especies: Monophyllus, Nyctiellus,
Mormopsy las tres especies de Pteronotus. El segun-
do grupo estuvo formado por Erophylla, Chilonatatus,
Phyllonycteris y Brachyphyllay el tercero por Artibeus,
Tadarida, Eptesicus y Macrotus.

No solo la cantidad media de parejas tablero
(checkerboard combination) de cada especie describe
la estructura interna de los ensambles, sino que es
relevante entre quienes tienden a aparecer. Por ello,
el analisis de agrupamiento mostré una organizaciéon
ligeramente diferente de las especies de murciélagos
(fig. 3), también dividida en tres grupos, pero cuya
composicion solo es similar en el 63 % de las especies
a la del ordenamiento anterior.

La estructura de las relaciones de coexistencia no
tiene relacion aparente con la que se obtiene a partir
de las similitudes morfoldgicas, en la cual se pueden
identificar dos grandes grupos que no coinciden con
los descritos por las relaciones de coexistencia. La
prueba de Mantel entre las matrices de coexistencia
y la matriz de distancias morfoldgicas, teniendo en
cuenta todas las variables, dio como resultado una
correlacion observada de solo 0,169 (p = 0,08), por lo
que no se encontré dependencia entre ambos grupos
de variables.

La cantidad de parejas tablero que tuvo cada es-
pecie con el resto, como promedio, fue maxima en
el caso de Eptesicus y Tadarida y minima en el de
Chilonatalus y Natalus (fig. 4). Entre estas especies,


https://doi.org/10.6084/m9.figshare.20161931.v1
https://doi.org/10.6084/m9.figshare.20161931.v1

Animal Biodiversity and Conservation 45.2 (2022)

249

Tabla 1. Valores medios de las variables biolégicas empleadas en el analisis de la relacion de los patrones
de coexistencia de los murciélagos cavernicolas de Cuba en los refugios diurnos y las caracteristicas
de las especies (Silva, 1979): Mc, masa corporal (gr); Ca, carga alar (g/cm?); Ea, expansion alar (mm);
La; longitud antebrazo (mm); Lc, Longitud del craneo (mm); Cd, composicion de la dieta (P/n, polen/

néctar; F, frutas; |, insectos; S, semillas).

Table 1. Mean values of biological variables used in the analysis of the relationship between the coexistence
of Cuban cave bats in diurnal roosts and characteristics of the various species (Silva, 1979): Mc, body
mass (gr); Ca, wing loading (g/cm?); Ea, wing expansion (mm); La, forearm length (mm); Lc, Length of
the skull (mm); Cd, diet composition (P/n, pollen/nectar; F, fruits; I, insects; S, seeds).

Cd
ID Especie Mc Ca La Lc P/n F | S
1 Artibeus jamaicensis SIS 0,148 392,5 56,5 26,9 0,5 0,5 0 0
2  Brachyphylla nana 34,1 0,139 416,5 59 28,3 0,33 0 0,33 0,33
3 Chilonatalus macer 3,0 0,03 232,5 32,5 14,6 0 0 1 0
4  Eptesicus fuscus 15,0 0,077 326,5 46 18,05 0 0 1 0
5 Erophylla sezekorni 17,0 0,6055 321,5 47 24,6 0,33 0 0,33 0,33
6  Macrotus waterhousei 15,0 0,078 349,00 51,50 23,9 0 0 1 0
7 Monophyllus redmani 11,0 0,098 288,50 39,50 21,8 0,5 0 0,5 0
8 Mormoops blainvillei 8,5 0,052 317,50 46,50 13,1 0 0 1 0
9  Nyctiellus lepidus 2,5 0,038 199,50 29,50 12,6 0 0 1 0
10 Phyllonycteris poeyi 20,8 0,13 322,00 47,00 25,2 0,5 0 0,5 0
11 Pteronotus macleayii 54 0,05 282,50 42,30 16 0 0 1 0
12 Pteronotus parnelli 11,2 0,061 347,50 52,50 20,3 0 0 1 0
13 Pteronotus quadridens 4.7 0,065 252,50 37,30 14,3 0 0 1 0
14 Tadarida brasiliensis 8,5 0,095 283,00 39,50 16,15 0 0 1 0

el indice tuvo valores decrecientes con un comporta-
miento similar al de su frecuencia de aparicién en la
matriz de datos primarios, lo cual pone de manifiesto
un posible efecto confundido en el analisis de los
indices de coexistencia. Se excluye de la tendencia
a Artibeus que, a pesar de ser la especie mas fre-
cuente en la muestra, mostré valores intermedios de
parejas tablero.

Una representacion, tal vez mas apropiada, de la
complejidad de las relaciones de coexistencia entre
estas especies es la red de interacciones, que se
representa en la figura 5 y en la cual el grosor y
la intensidad del tono de las lineas representan la
fortaleza de las asociaciones de coexistencia. Al-
gunas especies como P. poeyi, Chilonatalus macer,
Lasiurus insularis, Mormopterus minutus, Nycticeius
cubanus y las del género Pteronotus destacaron por
poseer pocas y muy débiles relaciones de exclusion
aparente (fig. 5).

Para analizar los posibles factores determinantes
de esta red de asociaciones percibidas por presen-
cias—ausencias conjuntas, se relacion6 este patron
con las diferencias en otras variables biolégicas de
las especies, como es el caso del peso (fig. 6). La
correlacion por rangos de Spearman entre los indices
de coexistencia y las razones entre pesos dio una

asociacion significativa, aunque débil en intensidad
(ry = 0,37; p < 0,05, al igual que con las diferencias
en la alimentacion (inverso de la similitud de Bray—
Curtis, r, = -0,234; p < 0,05).

En la prueba de correlacion de matrices de dis-
tancia, representada en la figura 6, se observé que
cuando los pesos son similares, las intensidades de
coexistencia pueden variar en todo el rango de valores,
pero a medida que las razones entre pesos aumentan,
los valores del indice C tienden a ser mas elevados.
No obstante, esta asociacion con el peso en un mo-
delo nulo no fue significativa (r,, = 0,163, p = 0,07).

Ninguna de las variaciones en las variables predic-
tivas estudiadas de forma individual pudo predecir el
patron de coexistencia en un nivel que no pudiera ser
razonablemente atribuido al azar. Pero como en los
fendmenos bioldgicos de alta variabilidad y relaciones
débiles, la potencia de las pruebas estadisticas que
se emplean en la deteccion de relaciones tiene una
importancia fundamental, se empled una red neuronal
para evaluar la capacidad conjunta de las variables
analizadas de estimar el nivel de coexistencia entre
las especies. La red mas eficiente estuvo formada por
cuatro neuronas de entrada, correspondientes a las
variables independientes, diez neuronas en la capa
oculta y una neurona de salida, en ambos casos con
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Fig. 2. Mapa de ordenamiento del escalado multidimensional no métrico a partir de las relaciones de coexisten-
cia de 14 especies de murciélagos cavernicolas de Cuba en sus refugios diurnos. La distancia entre las espe-
cies (distancia euclidiana) corresponde a las similitudes en relacion con la cantidad de unidades tableros entre
ellas: 1, Artibeus jamaicensis; 2, Brachyphylla nana; 3, Chilonatalus macer; 4, Eptesicus fuscus; 5, Erophylla
sezekorni; 6, Macrotus waterhousei; 7, Monophyllus redmani; 8, Mormoops blainvillei; 9, Nyctiellus
lepidus; 10, Phyllonycteris poeyi; 11, Pteronotus macleayii; 12, Pteronotus parnelli; 13, Pteronotus quadridens;
14, Tadarida brasiliensis.

Fig. 2. Non—-metric multidimensional scaling ordering map from the coexistence relationships in 14 species
of Cuban cave bats in their diurnal roosts. Distance between species (Euclidean distance) corresponds
to the similarities in relation to the number of board units between them. (For the species' abbreviations,
see above and table 1.)
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Fig. 3. Relaciones de similitud entre los patrones de coexistencia en refugios diurnos (A) y la similitud mor-
fométrica (B) de 14 especies de murciélagos cavernicolas de Cuba, obtenidas a partir de las cantidades de
unidades de tipo tablero de ajedrez en la matriz de presencias—ausencias. La barra negra indica los grupos
formados en el escalado multidimensional no métrico con la coexistencia y segun las similitudes morfoldgicas.

Fig. 3. Similarity relationships between the coexistence patterns in diurnal roosts (A) and morphometric
similarity (B) in 14 species of Cuban cave bats, based on the amount of board units in the presence—
absence matrix. The black bars indicate the groups formed in the non—-metric multidimensional scaling with
coexistence and according to morphological similarities.
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Fig. 4. Distribucion de los puntajes C que aparecen en cada una de las 14 especies de murciélagos caver-
nicolas de Cuba en 106 refugios diurnos. (Para las abreviaturas de las especies, vease fig. 2 y tabla 1).

Fig. 4. Distribution of the C scores that appear in each of the 14 species of Cuban cave bats in 106
diurnal roosts. (For the species’ abbreviations, see fig. 2 and table 1).

una funcién de activacion tangente. El desempefio de
la red fue aceptable, ya que la correlacion fue de 0,87
(fig. 7) y el error de entrenamiento inferior a 0,006. El
error medio de prediccion fue un 13,5% (+ 1,1) del valor
del indice de coexistencia, lo cual puede considerarse
muy bueno, teniendo en cuenta la débil asociacion
que mostraban de manera individual las variables
predictoras. Eptesicus fuscus, Noctilio leporinus y
Tadarida brasiliensis fueron las especies con mayores
residuales y ademas tendieron a la sobreestimacion de

la coexistencia. De manera inesperada, la red mostré
mayor sensibilidad a las diferencias de la carga alar
(51%), seguidas por las razones entre pesos (30 %)
y las similitudes en la alimentacion (11 %).

Discusion

La estructuracion por especies de los ensambles
puede depender de multiples factores, entre los que

Fig. 5. Representacion grafica de la red de relaciones de coexistencia entre las 14 especies de murciélagos
cavernicolas de Cuba: A, relaciones totales; B, relaciones mas frecuentes (indice > 0,148); C, relacio-
nes menos frecuentes (indice < 0,066). (Para las abreviaturas de las especies, véase fig. 2 y tabla 1).

Fig. 5. Graphic representation of the network of coexistence relationships between the 14 species of
Cuban cave bats. A, total relationships; B, most frequent relationships (index > 0.148); and C, less
frequent relationships (Index < 0.066). (For the species' abbreviations, see fig. 2 and table 1).
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Fig. 6. Relacion entre el indice de coexistencia entre parejas de especies de murciélago y sus razones
de peso corporal, independientemente del arreglo en gremios.

Fig. 6. Relationship between the coexistence index between pairs of bat species and their body weight

ratios, regardless of the guild arrangement.

se encuentran las localidades fisicas, las relaciones
filogenéticas entre especies y algunos aspectos
histéricos y geograficos. En las uUltimas décadas, se
ha descrito un marco conceptual multifacético sobre
la biodiversidad que engloba multiples formas de
variacion bioldgica, incluida la diversidad taxonémi-
ca, genética y fenotipica dentro de las comunidades
(Purvis y Hector, 2000). Existe un marco comun que
vincula las teorias de coexistencia de especies con
los patrones de diversidad funcional (Whittaker et al.,
2001; Hillebrand, 2004; Bellwood et al., 2005). En el
caso del analisis de la asociacion entre los indices
de coexistencia de las especies de murciélagos ca-
vernicolas de Cuba y sus diferencias en cuanto a sus
aspectos morfologicos y alimentarios, se esperaria
que la coocurrencia de especies fuera menor, en
caso de haber competencia, de la que se obtendria
si las especies colonizaran el habitat de forma inde-
pendiente (si no existiera el efecto de la competencia,
la coocurrencia de especies seria mayor, ya que las
especies no se "evitarian").

La segregacion en grupos de especies segun sus
patrones de coexistencia permite inferir la estructura
interna de las relaciones interespecificas en los en-
sambles de murciélagos. De esta forma, se pueden
identificar los grupos de especies con un nivel de
competencia o segregacion mas marcado. La clasi-
ficacion de las especies basada en sus patrones de
coexistencia también se ha empleado para desagregar
la diversidad en grupos de especies que mejor reflejen
sus similitudes y diferencias ecoldgicas, lo que da
lugar a un marco para la identificacién de especies
que actuan como bioindicadores eficientes de riqueza
(Azeria et al., 2009).

Los valores obtenidos en este trabajo concuerdan
con el resultado del metaanalisis realizado por Gotelli

y McCabe (2002), que con la publicacién de 96 ma-
trices de presencia—ausencia de diferentes taxones
y un modelo nulo demostraron la generalidad de los
patrones predichos por las reglas de Diamond, asi
como diferencias especificas de los taxones en la
organizacion comunitaria. Segun estos autores, en
la mayoria de las comunidades naturales hay menos
coexistencia de especies de lo esperado por azar, de
acuerdo con las predicciones de estas reglas y con la
competencia como fuerza principal para determinar la
estructura de los ensambles (Connell, 1980; Weiher
y Keddy, 1999).

El patrén de coexistencia entre las especies de
murciélagos analizadas debe reflejar la diversidad
de factores que determinan su distribucion. La teoria
predice que si la competencia interespecifica entre es-
pecies semejantes que consumen recursos similares
limitantes es intensa, se produce un desplazamiento
de caracteres que, estadisticamente, se manifiesta en
distancias ecomorfolégicas entre especies mayores y
mas homogéneas de lo esperado por azar (patrones
morfoldgicos hiperdispersos). La existencia de correla-
ciones significativas entre las tasas de exclusion y las
diferencias de peso entre las especies de murciélagos
estudiadas se ajustan a esto.

La morfologia se ha usado como una aproximacion
de los patrones ecoldgicos subyacentes en muchas
especies de murciélagos (McNab, 1971; Findley y
Black, 1983; Willig, 1986; Willig y Moulton, 1989), a
pesar de que este planteamiento se basa en numerosos
supuestos simplificadores. Las caracteristicas morfolé-
gicas de las especies permiten inferir indirectamente
atributos ecoldgicos, ya que se supone que estos han
evolucionado a consecuencia de la seleccion natural vy,
por tanto, las relaciones del nicho de las especies en
la comunidad se reflejan en sus adaptaciones morfo-
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Fig. 7. A, coexistence index prediction in assemblages from the morphological distances, weight ratios and
trophic similarities of 14 Cuban cave bat species according to a regression neural network; B, behavior
of the average residuals for each species. (For the species' abbreviations, see fig. 2 and table 1).

l6gicas (Ricklefs, 1979). Las interacciones bidticas son
causantes de la limitacion en la riqueza de especies a
escala local a través de la exclusion competitiva (Hardin,
1960) y los principios de similitud limitante (MacArthur
y Levins, 1967; Statzner et al., 2004; Stubbs y Wilson,
2004). Por esta razén, también pueden existir efectos de
prioridad, dados por el orden de llegada de las especies
a la comunidad local (Fukami et al., 2005) o un filtrado
ambiental, segun el cual la presencia y abundancia
de una especie en una comunidad también estan en
funcion de las propiedades de su nicho (MacArthur y
Levins, 1967; van der Valk, 1981; Peres—Neto, 2004).

La similitud entre los patrones de ordenamiento
basados en la coexistencia y en distancias morfo-

I6gicas sugiere una relacién funcional entre ambos
fendmenos. A pesar de que los analisis estadisticos
unidimensionales son insuficientes para predecir de
forma sistematica el nivel de coexistencia, la red
neuronal entrenada si logra un nivel de asociacion
relativamente alto, normalmente superior al 86 %
en el indice de coexistencia, pero con un compor-
tamiento diferente entre las especies. Las variables
morfolégicas mas relacionadas con la coexistencia
fueron la carga alar y el peso, ambas relacionadas
con el uso de los recursos troficos.

La incertidumbre que se refleja en los resultados
puede deberse a la posibilidad de que algunos facto-
res ambientales como la heterogeneidad espacial, la
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variabilidad climatica o ciertos aspectos especificos
de los taxones, como la movilidad, impidan ver con
claridad los mecanismos asociados a procesos deter-
ministicos e incluso que algun mecanismo particular
opere con igual eficacia en todos los sitios y determi-
nen la diferenciaciéon morfolégica de los murciélagos
(Findley y Black, 1983; Patterson et al., 2003).

De cualquier forma, la interpretacion de la coexis-
tencia puede ser incorrecta debido a que la presencia
conjunta de dos especies no es indicador suficiente
de ausencia de competencia. La presencia de patro-
nes no aleatorios de la coexistencia en ensambles
naturales también puede ser originada por procesos
azarosos (Ulrich, 2004). La evidencia circunstancial
de un patrén observado puede ser insuficiente para
inferir un proceso subyacente (Marjakangas et al.,
2021), puesto que los procesos estocasticos pueden
dar lugar a sistemas altamente organizados como
ha quedado patente en el estudio del proceso de
autoorganizacion. Por ello, la interpretacion de estos
patrones es compleja y requiere el empleo de toda
la informacion disponible sobre la ecologia de las
especies. Los patrones observados en la naturaleza
deben analizarse en su relacion no determinante con
los procesos que los originan, ya que pueden resultar
de diferentes hipotesis alternativas.

Independientemente del papel de las similitudes
ecomorfoldgicas de las especies, cabe esperar que
otros factores como las caracteristicas ecoldgicas
del paisaje que rodea los refugios también influyan
en la composicion de los ensambles de murciélagos
cavernicolas. La productividad, el grado de con-
servacion y la propia estructura de la vegetacion
podrian influir en la presencia de determinadas
especies (Alurralde y Diaz, 2021; Ocampo—Ariza
et al., 2022). No debe pasarse por alto la posible
influencia de la competencia con los murciélagos no
cavernicolas, que comprenden otras 12 especies,
en las zonas de alimentacion. También deben con-
siderarse las caracteristicas fisicas de los propios
refugios, ya que se ha demostrado la existencia
de patrones especificos de seleccidén de refugios
por sus caracteristicas estructurales, asi como la
utilizacion de diferentes estratos de las cuevas por
las distintas especies.

Con posterioridad a las reglas de Diamond, se
propusieron otras hipétesis para explicar la estruc-
tura de las comunidades, por ejemplo, los patrones
de anidacién entre especies (Patterson y Atmar,
1986), la proporcionalidad entre gremios (Wilson,
1989), la ley de los estados favorecidos (Fox y
Brown, 1993), la regla de la razén de peso constante
(Dayan y Simberloff, 1994) y las asociaciones entre
ambiente y tendencias (Keddy y Weiher, 1999). Mas
recientemente, el discurso cientifico se ha centrado
en parametros multifacéticos para cuantificar las es-
tructuras de ensamblaje, como la diversidad funcional
y la diversidad filogenética, como complemento de la
diversidad taxonémica (Gémez et al., 2010; Mouchet
et al., 2010; Tucker et al., 2017). La dispersion de los
murciélagos en las Antillas Mayores se combina con
estructuras jerarquicas en los habitats para producir,
ademas, patrones anidados.

Conclusiones

El analisis de los indices de coexistencia entre 14 es-
pecies de murciélagos cavernicolas de Cuba mostro
una estructura interna no aleatoria que de forma
general se relaciona con la morfologia y la dieta de
las especies. Si bien ninguna variable morfologica
muestra asociaciones suficientemente fuertes para
hacer inferencias, el analisis conjunto si mostré una
asociacion suficiente para poder predecir los indices
de coexistencia con tasas de error relativamente ba-
jas. La razon de peso, la carga alar y las diferencias
de la dieta fueron las variables ecomorfolégicas mas
influyentes en esas predicciones. Estos resultados
confirman el papel de la competencia interespecifica
en la determinacion de la composicién de los en-
sambles en los refugios cavernarios, pero dejan un
grado suficiente de incertidumbre como para inferir la
existencia de otros factores alineados, posiblemente
relacionados con la disponibilidad local de recursos
y las caracteristicas fisicas de los propios refugios.
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