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Efecto de la frecuencia de fuego sobre las redes de dispersion de semillas mediadas
por murciélagos en un bosque seco tropical

Nicolas Corredor-Ospina, Abelardo Rodriguez-Bolafios, Angela Parrado-Rosselli

Resumen

El fuego es uno de los factores con mayor impacto sobre la biodiversidad, presentando efectos
positivos y negativos sobre la composicion, estructura y funcion de esta. El entendimiento de
como el aumento en la frecuencia de este disturbio afecta las interacciones dentro de
ecosistemas altamente perturbados, como el bosque seco tropical colombiano, permitiria
entender las consecuencias y efectos sobre la biodiversidad. Este estudio buscé determinar
el efecto del aumento en la frecuencia del fuego sobre las redes de dispersién de semillas
mediadas por murciélagos en un bosque seco tropical. Encontramos que un aumento en la
frecuencia de fuego genera modificaciones en la estructura de las redes de interaccion
mediadas por murciélagos. Asi pues, se observé una disminucion de la modularidad y la
especializacion de las redes a mayor frecuencia de fuego. Adicionalmente, se observd un
aumento en la conectancia y el anidamiento a mayor frecuencia de fuego. Estas
modificaciones estructurales de las redes parecen estar asociadas a el aumento en la
abundancia de especies super generalistas, como Carollia perspicillata y Piper marginatum,
que, tras la pérdida de conexiones por la ausencia de otras especies de murciélagos y plantas,
asumen roles centrales dentro de la red manteniendo las interacciones y funciones asociadas
a la dispersion de semillas. Este es el primer estudio que evalla los efectos del cambio en el
régimen del fuego sobre las redes de dispersion de semillas mediadas por murciélagos, y los
resultados aqui presentados permiten entender que existe una resiliencia por parte de este
grupo, lo que plantea perspectivas de manejo para la regeneracion de ecosistemas altamente
transformados como el bosque seco tropical.

Palabras clave: Redes mutualistas, régimen de fuego, dispersién de semillas, pirodiversidad.

Mensajes clave:

e El aumento en la frecuencia de fuego genera una disminucion de la modularidad y la
especializacion de redes de dispersion de semillas mediadas por murciélagos.

e El aumento en la frecuencia de fuego genera un aumento de la conectancia y el
anidamiento ponderado de redes de dispersion de semillas mediadas por murciélagos.

e Carollia perspicillata y Piper marginatum asumen roles centrales dentro de las redes
encontradas en las frecuencias baja y alta de fuego, permitiendo el mantenimiento de
la dispersién de semillas en sistemas alterados como el bosque seco tropical.



1. Introduccién

El fuego es considerado como un importante disturbio que moldea y da forma a la
biodiversidad en una gran cantidad de ecosistemas terrestres (Pausas, 2015). Sin embargo,
los cambios en el clima a nivel mundial, asi como un aumento en la utilizacion del fuego por
parte de los humanos, han generado modificaciones en distintos parametros del régimen de
fuego como la frecuencia, severidad y estacionalidad. Esto genera consecuencias tanto
positivas como negativas en los diferentes atributos de la biodiversidad. Por ejemplo, ante
frecuencias més elevadas se han registrado tanto procesos de defaunacion (Maciel et al.,
2021), como de disminucién en la abundancia de mamiferos pequefios (Mendes-Oliveira et
al., 2012). También se ha encontrado que cambios en el régimen del fuego generan una
disminucion de la diversidad de especies vegetales, asi como una homogenizacién funcional
producto de una dominancia de especies resistentes al fuego (Meza et al., 2023).

En el caso de las interacciones ecolégicas, se ha encontrado que alteraciones en el régimen
de fuego se asocian a cambios en las interacciones entre especies, puesto que aumenta la
proporcion de especies generalistas, lo que genera, a su vez la disminucién de grupos de
interacciones (modulos) y la especializacién de redes de interaccion de los ecosistemas
afectados (Peralta et al., 2017). No obstante, estas tendencias no son homogéneas, pues ante
cambios en la frecuencia de fuego también se han encontrado variaciones entre un
ecosistema y otro (Peralta et al., 2017; Beal-Neves et al., 2020), por lo que, si bien puede
haber efectos adversos en algunos ecosistemas, también se han encontrado ecosistemas con
una alta resiliencia y recuperacion de las interacciones ante eventos de fuego (Peralta et al.,
2017).

En el caso de las interacciones de dispersion de semillas entre plantas y animales se han
observado resultados contrastantes frente a cambios en el régimen de fuego. Por un lado,
existen interacciones que se ven favorecidas en ambientes quemados como es el caso de la
dispersién de semillas mediada por roedores, en la que se ha evidencia una mayor tasa de
supervivencia de las semillas enterradas por este grupo de mamiferos (Moore & Van der Wall,
2015; Peterson & Parker, 2016). Por otro lado, en sistemas altamente perturbados y afectados
por defaunacion, se ha observado que ante la ocurrencia de fuegos hay una marcada
disminucion de interacciones ecoldgicas (Del Claro & Dirzo, 2021).

En el contexto de las interacciones de dispersion de semillas mediadas por murciélagos, existe
una limitada comprension sobre el impacto del fuego en la estructura y dindmica de estas
redes, especialmente en ecosistemas tropicales, donde este fendmeno ha sido poco



estudiado (Loeb & Blakey, 2021). Sin embargo, en ecosistemas temperados, algunos estudios
han encontrado que si bien puede existir una disminucién de la abundancia de murciélagos
por mortalidad asociada al fuego (Jolly et al., 2022), este disturbio también genera una
apertura de claros y aumento en la oferta de recursos, lo cual beneficia a ciertos grupos de
murciélagos, como aquellos de las familias Vespertilionidae y Molossidae (Braun de Torrez et
al., 2018; Loeb & Blakey, 2021). Otros estudios sobre redes de interaccion mutualista entre
plantas y murciélagos, han mostrado que las redes son robustas ante la presencia de
disturbios como la fragmentacion y pérdida de hébitat debido a la capacidad de varias
especies de murciélagos para asumir roles centrales dentro de la red (Castafio et al., 2020;
Laurindo et al., 2020; Regolin et al., 2020). Si bien las redes mutualistas muestran robustez
frente a disturbios del habitat, el fuego representa desafios particulares en ecosistemas
altamente vulnerables (Peralta et al., 2017).

El caso del bosque seco tropical (BST) el tema resulta especialmente importante, pues a
diferencia de otros ecosistemas en donde el fuego cumple una funcién ecoldgica definida, en
los BST se le percibe predominantemente como una amenaza para la integridad del
ecosistema (Pizano et al., 2014 Gonzalez-M et al., 2018; Ruiz et al., 2023). Mas aun teniendo
en cuenta que es uno de los ecosistemas con mayor grado de amenaza a nivel mundial
(Schroeder et al., 2021), particularmente en Colombia, puesto que el BST se encuentra en
peligro critico, con tan solo el 8% de su cobertura original restante en el territorio nacional
(Etter et al., 2017). Distintos estudios sugieren que las especies del BST generalmente
carecen de adaptaciones al fuego y que la mayoria de los incendios forestales son de origen
humano (Dexter et al., 2018; Hartung et al., 2021). Sin embargo, estudios recientes muestran
la presencia del fuego desde periodos amerindios (Cardale de Schrimpff et al., 2017), y
complementariamente, se ha encontrado que la regeneracion de distintas especies de plantas
es tolerante e incluso estimulada por el fuego (Devisscher et al., 2016; Gutiérrez y Parrado-
Rosselli, 2020). En ese sentido, es importante evaluar cémo las interacciones de la fauna con
la flora se afectan ante la presencia del fuego en los bosques secos, sobre todo ante
regimenes de fuego alterados.

Estudios recientes sobre el régimen de fuego en los BST colombianos han mostrado
variaciones importantes en la frecuencia de incendios, encontrando sitios que no se han
guemado en los ultimos 20 afios mientras que otros presentan hasta cinco eventos en el
mismo periodo de tiempo, lo que sugiere un régimen de fuego alterado (Diaz-Timoté, 2019).
Considerando la importancia de la dispersién de semillas por animales para la regeneracion
de los ecosistemas tropicales (Howe & Smallwood, 1982; Wunderle Jr, 1997; Kim et al., 2022),
los murciélagos podrian desempefiar un papel fundamental en mantener dichos procesos,
dada su posible resiliencia al fuego (Loeb & Blakey, 2021). M&s aun, el analisis de las redes
de interaccién permitirian identificar especies generalistas y especialistas, asi como la



naturaleza de las interacciones (especializacion y anidamiento) y asi revelar si el aumento en
la frecuencia del fuego afecta la formacion de grupos de interacciones (modularidad), y si se
presenta o no una pérdida de conexiones e interacciones en la red (conectancia) (Valdovinos,
2019). Por lo tanto, entender cémo responden las redes de dispersion de semillas mediadas
por murciélagos en los BST a cambios en la frecuencia del fuego permitiria entender qué tan
tolerantes son los BST al fuego, y el grado de perturbacion que estos ecosistemas pueden
soportar sin perder su funcionalidad.

Con base en lo anterior, el objetivo de esta investigacion fue evaluar el efecto de la frecuencia
del fuego sobre las redes de dispersion de semillas mediadas por murciélagos en un BST
colombiano. Especificamente nuestras hipétesis de trabajo consisten en que un aumento en
la frecuencia de incendios reduciria la diversidad de las redes de interaccién, debido a la
pérdida de relaciones especialistas (Bascompte & Jordano, 2006). Adicionalmente,
esperamos una afectacion en la modularidad de la red, con una reduccion de la presencia de
subgrupos con alta densidad de interacciones en bosques con una mayor frecuencia de fuego
(modularidad; Garay-Narvaez et al., 2013; Ramos-Robles et al., 2018). Finalmente, debido a
la robustez que estas redes han mostrado en ambientes perturbados (Castafio et al., 2020),
esperamos que una mayor frecuencia de fuego no genere modificaciones en el anidamiento
ni la conectancia de la red.

2. Métodos
2.1. Area de Estudio

El estudio se realiz6 en un BST de la cuenca alta del rio Magdalena, especificamente en el
municipio de Honda (5°9'N, 74°47'W), departamento del Tolima, Colombia. El clima presenta
una temporalidad marcada, con dos estaciones secas, la primera entre diciembre y febrero y
la segunda entre julio y septiembre (Garcia et al., 2015; Aguilar, 2016). La temperatura media
anual es de 26.5%1, con temperaturas mayores a los 30 °C en los meses de julio, agosto y
septiembre (Gonzalez-M et al., 2018). La precipitacion media anual es 291.23 mm, siendo abril
el mes mas lluvioso con una precipitacion media de 380 mm, y siendo febrero y marzo los
meses con menor precipitacion con una media que oscila los 200 mm (IDEAM, 2024). La
estacion de incendios se presenta entre los meses de agosto y septiembre, que coincide con
los meses de mayor temperatura y estrés hidrico (Diaz-Timoté, 2019; IDEAM, 2024).

Los BST de la zona son un mosaico de relictos de bosque en diferentes estadios sucesionales,
entremezclados en una matriz ganadera, con algunos frutales y herbaceas (Pizano et al.,
2014). Las principales familias de plantas incluyen leguminosas, lecitidaceas, euphorbiaceas
(Aguilar, 2016). Respecto a la mastozofauna, aunque son pocos los estudios, se ha reportado



la presencia de al menos 126 especies de mamiferos para la zona , siendo el grupo de los
murciélagos (Chiroptera) el mas representativo, con 99 especies en todo el departamento del
Tolima (Garcia-Herrera et al., 2015; Diaz-Pulido, 2016; Garcia-Herrera et al., 2019a), y dentro
de este grupo, contando con Carollia perspicillata como una +- de las especies de murciélagos
mas comunes (Garcia-Herrera et al., 2015).

Identificacion de las zonas de muestreo: Se seleccionaron tres frecuencias de fuego, con
base en la identificacion de puntos de anomalias térmicas en el periodo comprendido entre el
afio 2000 y el 2022. Estas se obtuvieron por medio del sensor MODIS y el sistema de
informacién de fuegos para el manejo de recursos (FIIRMS) de la Nasa (Schréeder et al.,
2014, Diaz-Timoté, 2019). Para esto, se utilizaron imagenes satelitales obtenidas con Landsat
y Sentinel que presentaron un grado de confiabilidad mayor o igual a 30% de acuerdo con lo
recomendado por Diaz-Timoté (2019). Las zonas identificadas corresponden a zonas
boscosas que no presentaron cambios en la cobertura durante el periodo de tiempo estimado
para el analisis. Asi pues, no se contemplan otros disturbios asociados al cambio en el uso
del suelo como lo puede ser la ganaderia o la agricultura, y solo se contemplaron zonas
afectadas por fuego.

Para la obtencion de las frecuencias de fuego y con el fin de que estas presentaran el mismo
tiempo de recuperaciéon del bosque desde el Ultimo disturbio, se conté como el fuego mas
reciente un incendio forestal de aproximadamente 800 ha de BST que ocurrié en 2019 (Alonso
& Montealegre, 2021). A partir de esta informacion, se buscaron, en la misma zona, fuegos
anteriores. Una vez obtenidas las imagenes a analizar, se construy6 un poligono anual, con
una escala de 375 m dada por la capacidad de resolucion de VIIRS (Schrdeder et al., 2014)
por medio de Google Earth Engine (GEE), con su centro ubicado en el punto de anomalia
térmica registrada para el afio estudiado. Asi pues, se identificaron tres diferentes frecuencias
de fuego: Sitios sin fuego, que corresponden a las parcelas permanentes instaladas por el
Instituto de Investigaciones Biolégicas Alexander von Humboldt en las que no ha habido
perturbaciones en los ultimos 60 afios (Gonzales-M et al., 2018), la Frecuencia baja que
correspondi6é a un evento de fuego (2019) en 23 afios, y la frecuencia alta que correspondio:
dos fuegos en 23 afios (2006 y 2019). Debido a las limitaciones asociadas a encontrar zonas
similares en tamafio y eventos de fuego, las réplicas del muestreo se realizaron dentro de las
condiciones previamente mencionadas y no en otros BST.

2.2. Caracterizacion de la quiropterofauna

Se realizaron dos salidas de campo para cada frecuencia de fuego; una en la época de lluvias
y otra en la época seca. Durante estas salidas se realizaron muestreos por medio de captura



de murciélagos. Se contd con dos réplicas ubicadas a 1 km de distancia entre si. Cada réplica
constaba de 3 redes de niebla (12m x 3m; ojo de malla de 1.5 x 1.5mm) de acuerdo con lo
sugerido por Laurindo y colaboradores (2020). Las redes se colocaron entre las 17:30 y las
02:30 horas a nivel del suelo y en dosel, para abarcar murciélagos con habitos nocturnos y
crepusculares. En total se acumularon 972m2horas de esfuerzo de muestreo (324 m2horas
por frecuencia). En el sitio sin fuego el éxito de captura fue de 8.02, en la frecuencia baja fue
de 4.93, y en la frecuencia alta de 12.03, lo que coincide con valores reportados para
murciélagos en la zona (Garcia-Herrera et al., 2019b). Posterior a la captura, todos los
murciélagos frugivoros se aislaron en bolsas de algodén por 30 minutos (Casallas-Pabon et
al., 2017) con el fin de colectar muestras fecales. Estas fueron almacenadas en microtubos
con alcohol al 97% para su preservacion (Laurindo et al., 2020). La determinacién taxonémica
se realizé con las guias de Solari y colaboradores (2013), Lopez-Baucells y colaboradores
(2016), Diaz y colaboradores (2021); y Ramirez-Chavez y colaboradores (2022).
Adicionalmente, los individuos capturados fueron liberados en el sitio de captura después de
realizar un marcaje para evitar sobre conteo (Medellin et al., 2000).

Para la identificacién de las semillas, se colectaron muestras botanicas de las especies en
fruto en transectos fenoldgicos de 1 kildmetro alrededor de la zona de instalacion de la red.
Las semillas colectadas se lavaron y se almacenaron para identificacion por expertos del
herbario y con literatura de apoyo como Valencia y Aramendiz (2020) y se depositaron en el
Herbario Forestal Emilio Mahecha Universidad Distrital Francisco José de Caldas.

2.3. Construccion de redes

El analisis de las redes de interaccién entre murciélagos y semillas dispersadas se realiz6 por
medio de una matriz de interaccion en la cual las filas correspondieron a especies de
murciélagos frugivoros que dispersaron semillas y las columnas corresponden a plantas
dispersadas (Anexo 1). El calculo de la frecuencia de interaccién se estimé con el nimero de
semillas dispersadas encontradas en las muestras fecales con la sumatoria de cada especie
de murciélago, con el cero indicando ausencia de interaccion. Asi, se crearon matrices de
interaccion independientes para cada una de las frecuencias de fuego estudiadas (Anexo 1a,
Anexo 1b, Anexo 1C).

Para cada matriz, se calculé el valor de la conectancia como la divisién del niamero de
conexiones observadas entre nodos y el nimero total de enlaces posibles dentro de la red
(Valdovinos, 2019). Asi, los valores altos de conectancia indican una mayor interacciéon entre
nodos de la red (Heleno et al., 2012). Se calcul6 el anidamiento ponderado (WNODF), que
mide qué tan integradas estan las interacciones de especies con pocas conexiones
(especialistas) dentro de las interacciones de especies altamente conectadas (generalistas).
Valores tendientes hacia 0 indican redes en las que las especies con menos conexiones no



se integran en la red, mientras que valores cercanos al 100 indican que las interacciones de
especies con pocas conexiones se organizan dentro de las interacciones de las especies
altamente conectadas (Dormann et al., 2009).

También se calculé la especializacion complementaria (Hz2) para determinar el grado de
interaccion de generalistas (valor de 0 cuando la red es completamente generalista) y
especialistas (valor de 1 cuando la red es completamente especializada) (Ramirez-Burbano
etal., 2017; Laurindo et al., 2020). También, se calculé la modularidad de las redes, que indica
la existencia de subgrupos de especies que interactian mas entre si que con especies fuera
de dicho médulo (Dormann & Strauss, 2014). Asi pues, valores cercanos a 0 indican una baja
0 ausente modularidad con interacciones que no presentan grupos claros, mientras que
valores cercanos a uno indican redes con altos grados de agrupamiento. Finalmente, se
calculdé el grado de diversidad de la red por medio de la diversidad de Shannon que determina
la equitatividad y riqueza de las interacciones de los grupos de la red (murciélagos y plantas)
(Laurindo et al., 2020).

2.4. Andlisis de datos

El calculo de la diversidad entre las distintas frecuencias de fuego, a través del indice de
Jaccard (Morales-Martinez et al., 2018). Se evalué si habia diferencias significativas entre las
frecuencias por medio de una prueba de Kruskal-Wallis y una prueba post-hoc de Wilcoxon
(Falcao et al., 2024). La intensidad del muestreo se realiz6 por medio de una curva de
acumulacion de interacciones para cada una de las frecuencias de fuego, que mostrd
representatividad en todas las zonas de muestreo (Moreno et al., 2014; Carrillo Villamizar et
al., 2022) (Anexo 2). Con el fin de evaluar si si los valores calculados para cada una de las
métricas de red difieren de los valores esperados en las diferentes frecuencias, se realizaron
comparaciones de las métricas calculadas con 2000 redes aleatorizadas basadas en los
modelos nulos propuestos por Dormann y colaboradores (2009) y Muylaert y Dodonov (2015).
Todos los andlisis estadisticos se realizaron por medio del software R (R Development Core
Team, 2008), suite R Studio y los paquetes estadisticos Bipartite, vegan y NetworkD3
(Dormann et al., 2009; Browning et al., 2022).

3. Resultados
3.1. Caracterizacion de la quiropterofauna frugivora y plantas dispersadas

Se capturaron 81 murciélagos pertenecientes a cuatro subfamilias, nueve géneros y 18
especies (Anexo 3). De estos, se colectaron 76 muestras fecales con 2583 de semillas
dispersadas de nueve especies de plantas pertenecientes a cinco familias (Anexo 4). En el
sitio sin fuego, se registraron 10 especies de murciélagos dispersores de semillas y 635



semillas de plantas dispersadas pertenecientes a siete especies de plantas pertenecientes a
cuatro familias: Piperaceae Cecropiaceae, Cactaceae y Melastomataceae (Tabla 1). En la
frecuencia baja (un incendio en los ultimos 23 afios) se registraron cuatro especies de
murciélagos dispersores y 974 semillas dispersadas de siete especies vegetales (Tabla 1,
Anexo 1). Finalmente, en la frecuencia alta (dos incendios en los Ultimos 23 afios) se
encontraron 10 especies de murciélagos dispersores y 974 semillas dispersadas de ocho
especies vegetales y cinco familias botanicas (Tabla 1; Anexo 1).

Tabla 1. Nimero de especies y abundancia de murciélagos y plantas dispersadas en un bosque seco tropical,
Honda, Tolima, en cada una de las frecuencias de fuego estudiadas.

Sin fuego Frecuencia baja Frecuencia alta
No. de especies de 10 5 9
murciélagos
No. de individuos de 26 16 39
murciélagos
No. de especies de plantas 7 7 8
No. de semillas 635 974 974
dispersadas

3.2 Estructura de redes y frecuencias de fuego

La curva de acumulacion de interacciones entre murciélagos y plantas fue de 93.93% del total
de las interacciones posibles para el total de la zona de estudio (Anexo 2). Para cada una de
las frecuencias de fuego, las curvas de acumulacion de interacciones observadas frente a las
interacciones fueron significativas. Asi pues, el sitio sin fuego mostré una representatividad de
83.6% de las interacciones (n=17) (Fig. 1, Anexo 2a), la frecuencia baja un valor del 89.28%
(n=15) (Fig. 1, Anexo 2b), y la frecuencia alta, un valor del 100% de las interacciones (n=37)
(Fig. 1, Anexo 2c). Las redes de interaccion muestran un aumento en interacciones mediadas
por murciélagos a medida que aumenta la frecuencia de fuego (Fig. 1).

Especies de murciélagos como Carollia perspicillata, C. brevicauda y Dermanura glauca
presentaron un mayor numero de interacciones a medida que aumento la frecuencia de fuego
(Figura 1). Por otro lado, especies como Phyllostomus hastatus y Sturnira lilium presentaron
una disminucién en el nimero de interacciones cuando la frecuencia de fuego aumento.
Especies del género Artibeus como Artibeus obscurus, A. amplus y A. lituratus no se
encontraron en sitios quemados.



Los analisis de modelos nulos mostraron que todas las métricas estudiadas y asociadas a las
redes obtenidas en las diferentes frecuencias de fuego fueron significativas, con excepcion
del anidamiento ponderado, lo que indica que los valores encontrados no son producto del
azar sino de interacciones entre las especies (Tabla 2). En ese sentido, encontramos que, en
el sitio sin fuego, la conectancia fue menor, mientras que la especializacion y la modularidad
fueron mayores en relacion con la frecuencia alta. (Fig. 2, Tabla 2). En cuanto a la
modularidad, se observa que el sitio sin fuego, presenta el mayor valor de modularidad con
cinco médulos marcados, mientras que los bajos valores en la frecuencia baja y alta se
observan tres modulos débiles con interacciones poco frecuentes los bajos valores de
modularidad (Fig. 2). Finalmente, la diversidad de interacciones no presenté tendencias claras
ya que las mayores diversidades se encontraron tanto en el sitio sin fuego como en la
frecuencia alta.

Sin fuego Frecuencia baja Frecuencia alta
Conectancia 0.24* 0.53* 0.79*
Anidamiento ponderado 8.58* 67.9 37.49*
Especializacion (H2) 0.79* 0.23* 0.24*
Modularidad 0.6* 0.09* 0.16*
Diversidad 2.41* 1.51* 2.4*

Tabla 2. Métricas estructurales de redes mutualistas de interaccion entre murciélagos dispersores y semillas
dispersadas en tres frecuencias de fuego en un bosque seco tropical. Los asteriscos representan métricas
resultado de la interaccion entre especies de acuerdo con el célculo de simulaciones con modelos nulos (a
= 0.05).

La evaluacion de la disimilitud en los valores de diversidad beta entre los sitios con distintas
frecuencias de fuego se realiz6 por medio del céalculo de la distancia de Jaccard (Anexo 5).
Los valores obtenidos tras el andlisis indican un valor promedio 0.848 (SD= 0.202) y 1 con
una media de 0.838 (SD = 0.202), lo que refleja una variabilidad alta dentro de la estructura
de la red. Posteriormente, se realizé un andlisis entre las zonas con distinta frecuencia,
encontrando distancias mayores, con un valor minimo de 1.12, un maximo de 1.62 y una
media de 140 (SD = 0-254). El andlisis por frecuencia revel6 valores que oscilaron entre 1.12
y 1.62 (Anexo X), con un valor medio de 1.40 (SD= 0.254), mostrando valores de alta
disimilitud entre frecuencias. Estos valores son marcados para la zona sin fuego vs. la
frecuencia alta (p= 0.047), pero no entre para las frecuencias sin fuego vs. Frecuencia baja,
p= 0.696, y Frecuencia baja vs. Frecuencia alta, p= 0.704. Finalmente, se encontraron

cambios en la composicién taxonémica de especies de murciélagos entre frecuencias,



observando una disminucién del nimero de especies a medida que aumenta el gradiente de
fuego (Anexo 3). Se observo una disminucion de especies de murciélagos del género Artibeus
y un aumento en el nimero de individuos del género Carollia. De manera adicional, se observo
que la mayor disimilitud se presenté en la zona con frecuencia de fuego baja, donde se
evidencia una reduccién de especies de plantas de los géneros Miconia y una dominancia
marcada de las especies de Piper (Anexo 4).
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Figura 2. Matriz adyacente de interaccién en un bosque seco tropical, Honda Tolima. Los valores de M (Modularidad) y H2 (especializacién) fueron determinados para las
redes de interaccion de bosques con distinta frecuencia de incendios forestales; Sin fuego(cero incendios en los Gltimos 23 afios), frecuencia baja (un incendio en los Ultimos
23 afios), y frecuencia alta (dos incendios en los ultimos 23 afios).



4. Discusion

Este es el primer estudio que evalla el efecto del cambio en la frecuencia de fuego sobre las
redes de interaccion de dispersion de semillas mediadas por murciélagos en un BST.
Considerando las perspectivas globales con un creciente aumento en el nimero y la
frecuencia de incendios los resultados aqui presentados son de interés para el entendimiento
de la respuesta de este ecosistema altamente amenazado, asi como para la generaciéon de
politicas de manejo basadas en la ecologia de la zona.

Si bien nuestro esfuerzo de muestreo supera a otros estudios de diversidad de murciélagos
en la zona (Garcia-Herrera et al., 2015), reconocemos que nuestra investigacion presenta
limitaciones debido al reducido nimero de réplicas, producto de la dificultad de encontrar
zonas de BST que presenten condiciones similares de frecuencia de fuego y uso de suelo,
situacion agravada por estado relictual del BST en Colombia (Gonzélez-M et al., 2018). No
obstante, consideramos que los resultados obtenidos generan informacién relevante acerca
de los efectos del cambio en el régimen del fuego sobre la fauna del BST, las interacciones
ecoldgicas y la respuesta del ecosistema ante este disturbio. Ademas, la identificacion de
especies de murciélagos y plantas dispersadas que sean resilientes y que permitan el
mantenimiento de relaciones de dispersion de semillas, plantea candidatos ideales para el
favorecimiento de las dindmicas de mantenimiento y regeneracion del bosque seco tropical
(Muscarella & Flemming, 2007) .

El analisis de las redes de dispersion de semillas mediadas por murciélagos en un BST
expuesto a diferentes frecuencias de fuego indicé que el aumento en la frecuencia de este
disturbio afecta de manera significativa las redes de interaccion (Fig. 1). Esto coincide
parcialmente con la hipétesis planteada, pues si bien un aumento en la frecuencia no redujo
la diversidad de la red, si se present6 una simplificacién en la estructura modular y el grado
de especializacion dentro de esta (Fig 2). A pesar de los efectos negativos sobre la estructura
de la red producto del aumento en la frecuencia de fuego, nuestros resultados muestran que
las redes exhiben resiliencia a ciertos niveles de disturbio. Adicionalmente, no se present6 una
pérdida completa de la red de interaccion, en gran parte porque especies generalistas, como
Carollia perspicillata, asumen roles centrales que permiten la permanencia de interacciones
importantes para el mantenimiento del ecosistema, en este caso la dispersién de semillas
(Mello et al., 2011; Castario et al., 2020).

El bosque sin fuego presentd diferencias en la composicion floristica y faunistica, asi como
valores de modularidad y especializacién mas altos en comparacion con la frecuencia baja y
la frecuencia alta de fuego (Tabla 2, Fig. 2). Aunque algunos estudios de dispersion de semillas
mediadas por murciélagos han mostrado que la modularidad de las redes tiende a ser robusta
en gradientes de cambio de uso del suelo (Castario et al., 2020), nuestros resultados indican



que un aumento en la frecuencia del fuego en el BST genera una disminuciéon en los médulos
de interaccién de la red, asi como una pérdida de interacciones entre especies de murciélagos
de los géneros Artibeus, Phyllostomus y especies vegetales del género Cereus (Fig. 2). La
pérdida de interacciones y la disminuciéon de la especializacion en las redes descritas en este
estudio pueden ser producto de la fragilidad y relictualidad del bosque seco tropical en
Colombia, ecosistema que presenta importantes reducciones de fauna y flora (Gonzalez-M, et
al., 2018; Moura et al., 2023) lo que puede ser un factor determinante en la disminucién de la
modularidad y de la especializacion en las dindmicas y relaciones de los ecosistemas debido
a que las especies no pueden adaptarse a los cambios en el ecosistema, lo que se ha descrito
en otros estudios (e.g., Laurindo et al., 2020). En consecuencia, se ha propuesto que los
procesos de defaunacion y extincion local de especies vegetales y animales producto de
cambios rapidos en dinamicas ecosistémicas previas, generan una disminucion en la
complejidad y el nimero interacciones entre especies y la especializacion de las redes de
interaccion (Maciel et al., 2021), lo que genera una pérdida de complejidad de las relaciones
dentro de los ecosistemas afectados (Aguirre-Gutiérrez et al. 2022), y una disminucion de la
diversidad beta (Kurten, 2013; Del Claro & Dirzo, 2021; Moura et al., 2023; Falcao et al., 2024).

Adicionalmente, si bien se ha descrito que particularmente las redes mutualistas de dispersion
de semillas mediadas por murciélagos suelen tener baja especializacién (Bluthgen et al., 2007;
Mello et al., 2011), nuestros resultados sugieren que esta especializacion disminuye alin mas
a medida que aumenta la frecuencia de fuego (Tabla 2). La disminucién de estas métricas
puede estar asociada a que especies de murciélagos filostbmidos del género Artibeus, asi
como el caso especifico de Phyllostomus hastatus, son sensibles a perturbaciones del habitat
y tienden a desaparecer tras la presencia de un alto grado de disturbio (Del Valle et al., 2021).
Ademas, se registr6 una pérdida de interacciones de especies vegetales de los géneros
Miconia y Cereus, lo que puede verse asociado a dificultades en el mantenimiento de sus
abundancias tras eventos de fuego recurrentes, afectando asi su presencia en la red
(Miyanishi & Kellman, 1986; Roca et al., 2021).

A pesar de lo anterior, se observaron modificaciones en los roles de otras especies resilientes
dentro de la red (Fig. 1). De esta forma, las especies afectadas parecen ser reemplazadas en
sus roles dentro de la red por especies, parecen beneficiarse de eventos mas recurrentes de
fuego como es el caso de Carollia perspicillata y Piper marginatum,(Fig. 2). El caso de
murciélagos del género Carollia como especies centrales dentro de redes mutualistas ha sido
previamente descrito en otras redes de interaccion (e.g., Castafio et al., 2020). Consideramos
que la alta abundancia de C. perspicillata en bosques con mayor frecuencia de fuego (Anexo
3), asi como roles centrales dentro de las redes de bosques con frecuencias mas altas de
fuego (Fig. 1), puede deberse a la mayor abundancia de especies vegetales con estrategias



de reproduccién asociadas a estadios sucesionales tempranos e intermedios como el género
Piper. Diferentes estudios han descrito una estrecha relacion entre esta especie de murciélago
y especies del género Piper (Mello et al., 2004; York & Billings, 2009; Tae-Sung et al., 2013;
Garcia Herrera et al., 2019b). Adicionalmente, una mayor frecuencia de fuego puede estar
asociada con un aumento en ciertos grupos de artropodos (Kwon et al., 2013) que hacen parte
esencial de la dieta de C. perspicillata (Pellon et al., 2022). Y considerando que los
murciélagos tienden a reducir la diversidad de sus dietas producto a la escasez de agua debido
a las bajas precipitaciones y estaciones secas marcadas como en el caso del BST (Araujo et
al., 2010; Gonzéalez-M, 2019; Corro et al., 2021), asi como a la posible reduccién vegetal
asociada al aumento de fuego en los BST (Pausas & Ribeiro, 2017), la superabundancia de
murciélagos generalistas capaces de incluir otros recursos en la dieta como artropodos que
se benefician del fuego, presenta una perspectiva positiva para el mantenimiento de
interacciones importantes para el mantenimiento y regeneracion del BST. De acuerdo a lo
anterior, el rol central de C. perspicillata puede deberse a la alta abundancia y disponibilidad
de Piper en ambientes perturbados y en estadios sucesionales tempranos e intermedios como
los encontrados en la Frecuencia baja y alta de fuego, asi como a la oferta de otros recursos
alimentarios como artrépodos mas abundantes debido a eventos mas frecuentes de fuego, y
su presencia evidencia una dispersion de semillas de distintas especies, principalmente
aguellas encontradas en estadios sucesionales tempranos, en altos niUmeros y sin un deterioro
notable en la estructura de la semilla (York & Billings et al., 2009; Kwon et al., 2013; Sil et al.,
2024).

Evidenciamos entonces que existen especies mas sensibles y especializadas de murciélagos
y plantas que no puedan responder de manera adecuada a aumentos en la frecuencia de
fuego, lo que se traduce en reduccion de la modularidad, y un aumento en el anidamiento de
las interacciones tal y como se ha reportado en otros estudios (Mello et al., 2011; Palacio et
al., 2016; Moura et al., 2023). De esta forma, la presencia de especies de murciélagos
generalistas como Carollia perspicillata, C. brevicauda y Dermanura glauca con dietas mucho
mas amplias y flexibles, son aquellas que estarian dando resiliencia a las redes de interaccion
en este BST. Asi pues, la pérdida de especies con dietas mas restringidas como Uroderma
bilobatum, Artibeus lituratus y Chiroderma trinitatum, genera que sus interacciones se
encuentren anidadas dentro de la dieta de especies super generalistas como C. perspicillata,
lo que presenta afectaciones en la abundancia de estas especies y su conectancia dentro de
las redes aqui descritas (Thies & Kalko, 2004; Veldsquez-Roa et al., 2023).

Las diferencias encontradas en la red tras el aumento de fuego, son también evidentes en
otros aspectos de la diversidad. Estos sugieren diferencias entre zonas sin fuego y zonas con
mayor frecuencia de fuego, afectando tanto a la comunidad de murciélagos como a la de



plantas y sus interacciones (Mello et al., 2004; Mendes-Oliveira et al., 2012). La pérdida de
especies vegetales como Miconia, asi como la disminucién en la abundancia de otras como
Solanum y Cereus evidencia también una reduccién en la presencia de especies de
murciélagos (Fig. 1). Estos resultados, también permiten identificar que especies de los
géneros Carollia y Piper son resilientes a este disturbio, lo que corrobora el mantenimiento
de los recursos ecosistémicos asociados a esta interaccion. Estos valores se asocian
complementariamente con los valores obtenidos a las métricas estudiadas (Tabla 1),
fortaleciendo la hip6tesis de que las redes mutualistas de dispersion de semillas mediadas por
murciélagos presentan una resiliencia en BST con un aumento en la frecuencia de fuego. Sin
embargo, es importante ampliar los conocimientos asociados a los efectos del fuego sobre la
diversidad estructural y funcional de la fauna con el fin de entender las posibles afectaciones
a las interacciones en los ecosistemas estudiados (Beal-Neves et al., 2020). Esto permitiria
generar planes de contingencia, manejo, y regeneracion mejor adaptados a las necesidades
especificas de este ecosistema, basados en el conocimiento de las especies resilientes y que
permiten mantener las interacciones a pesar de los altos grados de disturbio presentes en
BST.

El estudio de la dispersion de semillas mediada por murciélagos en ecosistemas con un
aumento en la frecuencia de fuego permitiria entender los motivos ulteriores asociados a los
cambios en la abundancia de estas especies, asi como la reduccion la diversidad, conectividad
y especializacion tras aumentar la frecuencia de fuego. Adicionalmente, estos estudios
permiten identificar especies claves de murciélagos y plantas para el mantenimiento de las
interacciones ecoldgicas dentro de este ecosistema, lo que permite seguir generando servicios
ecosistémicos asociados a dichas interacciones (Laurino et al., 2020). De igual forma, nos
permite confirmar que existe cierta resiliencia de las redes de interaccion mediadas por
murciélagos debido a que especies super generalistas pueden tomar roles centrales dentro
de la red, favoreciendo asi la interaccion y dispersién de semillas en ecosistemas afectados
(Castario et al., 2020), en este caso, cambios mediados por modificaciones y afectaciones en
el régimen del fuego. De esta forma, murciélagos como Carollia perspicillata, Carollia
brevicauda, y especies de plantas del género Piper, toman roles importantes y centrales dentro
de las redes de dispersion en ecosistemas con un aumento en la frecuencia de fuego (Fig. 1).

Reportamos ademas que especies de murciélagos del género Carollia y especies de plantas
del género Piper, resultan importantes para el mantenimiento de estas interacciones
ecoldgicas debido a su capacidad de asumir roles centrales en la red (Enriquez-Acevedo et
al., 2020; da Silva et al., 2024). La identificacion de estas especies resulta importante para



identificar que pueden ser prioridades de conservacion dentro de estos ecosistemas al atraer
especies dispersoras de murciélagos generalistas que ayuden a aumentar la diversidad
vegetal dentro de zonas afectadas por fuego, asi como dar los lineamientos para realizar
planes de regeneracién enfocados en el mantenimiento de redes de interaccion que
favorezcan los servicios ecosistémicos asociados a estos (Ruiz et al., 2023; da Silva et al.,
2024). Sin embargo, sugerimos realizar controles asociados a la diversidad y estructura de la
vegetacion de los bosques en estudios posteriores con el fin de controlar otras variables que
puedan afectar la estructura de la red. Finalmente, consideramos que el estado de las semillas
dispersadas por murciélagos presenta un estado 6ptimo, por lo que sugerimos realizar
estudios que midan la viabilidad de las semillas tras su dispersion con el fin de clarificar el
aporte de los murciélagos a la dispersion de semillas en términos de calidad. Consideramos
ademas que realizar estudios comparativos de redes mutualistas mediadas por murciélagos,
con un mayor esfuerzo de muestreo espacio-temporal, y en sitios de estudio con frecuencias
del fuego similares pero que con eventos de fuego mas cercanos temporalmente podrian
generar informacion sobre la resiliencia de estas redes a distintos eventos de este disturbio,
asi como ampliar el nUmero de posibles réplicas y dar una mayor robustez estadistica a los
resultados aqui encontrados.
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Anexos

Anexo 1: Matrices de interaccion entre murciélagos dispersores y semillas dispersadas para bosques con distintas frecuencias de

fuego en un bosque seco tropical, Honda-Tolima

Anexo 1A: Matriz de interaccion para la zona sin fuego en un bosque seco tropical, Honda - Tolima

Artibeus | Artibeus | Artibeus | Chiroderma | Dermanura | Sturnira | Uroderma | Carollia Carollia Lophostoma | Phyllostomus
obscurus | amplus lituratus | trinitatum glauca lilium bilobatum | brevicauda | perspicillata | brasiliense hastatus
Piper 0 0 0 0 0 0 0 54 0 0 0
umbellatum
Miconia 0 28 0 0 1 0 0 0 7 0 0
spl.
Cereus sp. 0 37 78
Cecropia 0 93
peltata
Piper sp. 0 0 0 20 0
Piper 0 90 60 29 0 84
marginatum
Piper sp2. 0 0 0 0 2 40 0 0 0 0 0




Anexo 1B: Matriz de interaccion para la Frecuencia baja de fuegos en un bosque seco tropical, Honda — Tolima

Dermanura | Carollia Carollia Sturnira
glauca brevicauda | perspicillata | lilium
Cereus sp. 0 0 63 63
Cecropia 0 0 1 0
sp.
Cecropia 0 0 3 3
peltata
Piper sp. 0 3 272 1
Piper 16 7 561 57
marginatum
Solanum 0 0 2 0
sp.
Miconia 0 9 53 0
sp2.




Anexo 1C: Matriz de interaccion para la Frecuencia alta de fuegos en un bosque seco tropical, Honda — Tolima

Sturnira | Lophostoma | Sturnira | Phyllostomus | Sturnira | Artibeus Carollia Carollia Carollia | Dermanura
perla brasiliense | sp. elongatus lilium planirostris | brevicauda | perspicillata | sp. glauca
Miconia sp1. 0 0 0 0 0 0 2 3 3 0
Cereus sp. 0 4 0 0 0 0 4 4 0 4
Cecropia sp. 0 0 0 0 0 0 28 16 0 1
Cecropia 0 0 0 7 0 0 1 20 7 7
peltata
Piper sp. 20 0 0 0 7 0 1 31 7 7
Piper 0 0 0 0 0 0 284 375 375 150
marginatum
Solanum 0 0 2 25 0 1 2 29 27 32
sp.
Miconia sp2. 0 0 0 0 16 4 0 145 49 21




Anexo 2: Curvas de acumulacion de interacciones entre especies de murciélagos dispersores de semillas y semillas dispersadas

para bosques con distinta frecuencia de fuego en un bosque seco tropical, Honda-Tolima.
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Anexo 2a: Curva de acumulacion de interacciones (83.6%) entre murciélagos dispersores de semillas y semillas dispersadas para

un bosque seco tropical con sin fuego, Honda - Tolima.
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Anexo 2b: Curva de acumulacién de interacciones (89.28%) entre murciélagos dispersores de semillas y semillas dispersadas para

un bosque seco tropical con frecuencia baja de fuegos, Honda — Tolima.
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Anexo 2C: Curva de acumulacién de interacciones (98.2%) entre murciélagos dispersores de semillas y semillas dispersadas para
un bosque seco tropical con frecuencia alta de fuegos, Honda — Tolima.



Anexo 3: Murciélagos capturados en bosques secos tropicales con distinta frecuencia de fuegos en Honda, Tolima

Subfamilia Especie Sin Frecuencia Frecuencia alta
fuego baja
nula

Artibeus
lituratus

Artibeus
planirostris

Chiroderma
vilosum

Sturnira
lilium




Uroderma
bilobatum

Carollia
perspicillata

Mycronicterinae | Mycronicteris
microtis

Phyllostomus
elongatus




Anexo 4: Especies vegetales dispersadas por murciélagos en bosques secos tropicales con tres diferentes frecuencias de fuego,

Honda, Tolima.

Sin Frecuencia Frecuencia
fuego baja alta
Familia Especie Numero de semillas dispersadas
Cactaceae Cereus 115 63 4
sp.
Cecropiaceae Cecropia 94 3 20
peltata
Cecropia 0 1 28
sp.
Melastomataceae Miconia 36 0 5
spl
Miconia 42 62 150
sp2
Piperaceae Piper 270 568 659
marginatum
Piper 54 0 0
undulatum
Piper spl 24 275 74
Solanaceae Solanum 0 2 34
spl
Total 635 974 974




Anexo 5. Cladogramay Distancias de Jaccard para la Comparacion de la Composicion de Especies en bosques con tres diferentes

frecuencias de fuego, Honda, Tolima.
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