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INTRODUCCION

El género Sturnira es uno de los mas especiosos del neotropico (McCarthy et al.
2006, Jarrin-V. y Kunz 2011), alcanzando su mayor diversidad sobre los Andes
(Gardner 2008). Aproximaciones a la taxonomia y sistematica del género se han
hecho a través de medios morfologicos (Alberico 1994, Contreras-Vega y Cadena
2001, McCarthy et al. 2005, Owen 1987, Pacheco y Paterson 1991, 1992) y

moleculares (ludica 2000).

Estudios morfolégicos recientes han sido efectivos en diagnosticar y describir
algunas especies (Sanchez-Hernandez et al. 2005, McCarthy et al. 2006, Jarrin-V.
y Kunz 2011), pero también han revelado la necesidad de examinar nuevos
caracteres que puedan estar relacionados con limites taxonémicos dentro de
algunos complejos de especies (ludica 2000, Contreras-Vega 2000), lo que se ha
evidenciado en la falta de un consenso para la taxonomia del género (Simmons
2005, Gardner 2008) y en el uso limitado de algunos caracteres diagndsticos
mayores Uutiles solo para la diferenciacion a nivel de grupos de especies (de la
Torre 1959, Davis 1980), pero limitados a la hora de ofrecer una resolucion a nivel
especifico. A esto se suma la casi ausencia de analisis de variacion a lo largo del
rango de distribucion de cada taxdn, lo que ha llevado a identificaciones erradas y

malinterpretaciones (Martinez-Arias et al. 2010).

Historicamente han existido dos nombres que han acarreado parte de la confusién
reinante dentro del género. El primero es Sturnira lilium Geoffroy, 1810, taxén que
actualmente cuenta con mas de siete epitetos subespecificos (S. lilium angeli de
la Torre, 1966; S. I. luciae Jones and Phillips, 1976; S. I. parvidens Goldman, 1817,

S. I. paulsoni de la Torre, 1966; S. |. serotinus, Genoways, 1998; S. |. vulcanensis
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Genoways, 1998%; y S. |. zygomaticus Jones and Phillips, 1976) y dos epitetos
especificos que por su similaridad morfolégica pueden ser asociados o
confundidos con éste (S. mistratensis Contreras-Vega y Cadena, 2000, y S. luisi
Davis, 1980). El segundo grupo es el conformado por los nombres asociados a
Sturnira ludovici Anthony, 1924, grupo compuesto por dos epitetos subespecificos
(S. ludovici hondurensis Goodwin, 1940 y S. I. occidentalis Jones and Phillips,
1964), ademas de un epiteto especifico frecuentemente relacionado (S.
oporaphilum Tschudi, 1844), y un epiteto especifico que requiere comparacion (S.

sorianoi Sanchez-Hernandez et al., 2005).

Con la presente investigacion se pretende abordar la taxonomia de ambos
complejos de especies, por medio de una propuesta metodolégica que emplea
andlisis de variacién morfolégica, andlisis de variacion morfolégica intrapoblacional
e interpoblacional, comparacion con otras especies del género, y obtencion de
informacién secundaria que pudiese ayudar a esclarecer el panorama taxondémico.
Si bien la propuesta del presente trabajo puede diferir en cuanto a consideraciones
semanticas o metodoldgicas, diversos autores han encontrado que a través de
una cuidadosa evaluacion de caracteres de diversa indole, analisis morfométricos
y estudios de variabilidad, es posible evaluar y describir implicaciones
taxondémicas en grupos pobremente resueltos (ver McCarthy et al. 2005, Velazco y
Gardner 2009, Solari et al. 2009)

! Esta subespecie es ubicada dentro de S. liium por Simmons (2005). Sin embargo, en la
descripcion original el autor la describe como una subespecie de S. thomasi. Es muy posible que
se trate de un pequefio error de Simmons el cambiar de grupo este taxon, ya que no hay
justificacion o publicaciones al respecto.
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1. JUSTIFICACION

Son ya diversos los que han abordado directamente problemas taxonémicos
asociados a los dos grupos de especies examinados en este trabajo (de la Torre
1961, Davis 1980, Iudica 2000, Pacheco y Patterson 1991, 1992, Alberico 1994,
Mufioz 2001, McCarthy et al. 2005, 2006, Contreras 2000, Contreras-Vega y
Cadena 2000, Sanchez-Hernandez et al. 2005, Martinez-Arias et al. 2010); sin
embargo, la falta de estudios comparativos detallados que abarquen la totalidad
del rango de distribucion de ambos taxa, ha derivado en un vacio de conocimiento
alrededor de ellos. Este desconocimiento de la real riqueza y distribucion de
especies es especialmente preocupante para un pais megadiverso como
Colombia (Rodriguez-Maecha et al. 2006), donde los planes de manejo ambiental
deberian dirigir sus esfuerzos en aras de proteger la biodiversidad en su conjunto,
especialmente en un mundo que pierde biodiversidad de manera cada vez mas
acelerada (Cracraft 2002). Para un género como Sturnira, esta situacion es aun
mas preocupante, debido a que sus especies son reconocidas como grandes
dispersoras de semillas de plantas pioneras como Cecropias y Solanaceas que se
encuentran entre las primeras en crecer en claros o areas perturbadas, jugando
por tanto un papel vital en los procesos de regeneracion dentro del Neotropico
(Giraldo 1993).
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2. OBJETIVOS

2.1. OBJETIVO GENERAL
Evaluar la taxonomia de los complejos de especies Sturnira lilium y S. ludovici
para Colombia por medio de analisis de variacién (a distintos niveles) en

caracteres morfologicos.

2.2. OBJETIVOS ESPECIFICOS
Evaluar caracteres diagnosticos propuestos en la literatura para los nombres S.
lilium y S. ludovici y proponer el uso de nuevos caracteres diagndsticos para

ambos grupos.

Identificar variabilidad en caracteres morfolégicos presente en los taxa a trabajar
por medio de la observacion directa de individuos y el uso de medidas externas y
craneo-dentales, y en caso de encontrarse necesario, sugerirse una nueva

propuesta taxondémica.

Actualizar la informacion sobre la distribucion de estos taxa dentro del territorio

colombiano.
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3. MARCO TEORICO

3.1. TEORIA E IMPORTANCIA DE LA TAXONOMIA

La funcién primaria de nuestros sentidos es clasificar. EI ser humano puede
efectuar clasificaciones tanto arbitrarias como esquematicas siguiendo la linea de
un determinado argumento y para que sea adecuada, los mayores atributos de
una clasificacion deben ser deteccion de informacion, seleccion de informacion
atil, reduccidn, codificacién, y canalizaciobn para procesamiento de esa
informacion. Como resultado final, se debe obtener un set de datos reducido y

simplificado (Anderson 1974)

3.1.1. Sistematica y taxonomia: A nivel conceptual son varios los enfoques
empleados a la fecha: autores como Simpson (2007) incluyen bajo el nombre de
sistematica a la taxonomia tradicional (descripcién, identificacion, nomenclatura, y
clasificacion de organismos) y la posiciona con una meta primaria a la hora de
elaborar una reconstruccion filogenética. Por otro lado, autores mas
conservadores como Hennig (1966) prefieren tratamiento por separado de las

palabras sistematica y taxonomia.

Por ello, es preciso efectuar una definicion de términos a seguir para el presente
trabajo:
Sistematica: Proviene de sistema; es el estudio cientifico de todas las
clases y diversidad de organismos, y cualquier o todas las relaciones entre
ellos. Es la ciencia de la diversidad (Mayr 1969).

Taxonomia: Teoria y practica de clasificar organismos (Mayr 1969).
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Nomenclatura: Proceso de clasificacion en el sentido estricto de preparar un
set jerarquico, que involucra seleccion, organizacion y simplificacién de la

informacion (Anderson 1974).

En sintesis, si en biologia tomamos las especies como objetos basicos de estudio,
y tenemos en cuenta que éstas ocupan un lugar y un espacio en el tiempo,
podemos por medio de la sistematica elaborar una narrativa de caracter histérico
(relacion de caracter “vertical”, en un contexto temporal). La taxonomia por su
parte, emplea un discurso por medio del cual se pueden establecer lineamentos
de tipo “horizontal” en un contexto temporal, a fin de elaborar un agrupamiento de
objetos, y siempre y cuando esté basada en datos experimentales, dichos
agrupamientos pueden ser organizados para servir a los propésitos del
clasificador; eso en si, constituye una actividad de la razén y por ello, el
agrupamiento taxonémico siempre ha tenido elementos pragmaticos, empiricos y

racionales (Gilmour 1940).

3.1.2. La labor de la taxonomia: Si bien es cierto que no existird una taxonomia
perfecta hasta que todos los procesos bioldgicos sean comprendidos y descritos
(Whitehead 1972), es también cierto que cada especie que se propone, constituye
en si una hipotesis de tipo taxondémica. Esto hace necesario que exista cierto

orden de ideas para la construccion de hipotesis taxonémicas.

Mayr (1969) trata de ir un poco mas alla de confiar la labor de la taxonomia a
criterio del experto de turno, y propone un esquema simple para un trabajo de este
tipo. Inicialmente se argumenta que la primera labor del taxbnomo es el
reconocimiento de entidades, seguido de agrupamiento y clasificacion (la segunda
labor seria la busqueda de relaciones). Mas interesante aln, es como efectla una
division, llamando taxonomia alfa a la etapa inicial del proceso, donde el énfasis

es la descripcion de la nueva especie y su arreglo preliminar dentro de un género.
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La taxonomia beta, es donde se trabajan de manera mas cuidadosa las relaciones
a nivel de especie y en las categorias superiores. La taxonomia gama, abarca el
estudio de la variacion intraespecifica, asi como también estudios enfocados en
relaciones filogenéticas. Otros autores, como por ejemplo Klingstedt (1937, citado
por Hennig 1966) sugieren que el ordenamiento del trabajo taxonémico debe tener
tres escalas sucesivas: una primera fase, donde se debe realizar una descripcion
y ordenamiento de la especie, siendo esta una etapa clasificatoria; en segundo
lugar, se debe establecer un sistema tipoldgico con base en todas las
caracteristicas de las especies, y como tercera y final etapa, la inferencia de

cualquier tipo de relacion filogenética.

3.1.3. Hipétesis taxondmicas y el estudio de la variabilidad: Es un hecho que
el abarcar la totalidad de los datos que pudiesen contribuir a cualquier estudio
taxonémico es en principio imposible debido a la complejidad misma de la vida, sin
embargo, es labor del taxdnomo comprender cémo las diversas disciplinas
dependen unas de otras y que el estudio de los organismos en diversos aspectos,
permitird una vision mas adecuada del grupo con el que se trabaje (Hennig 1966).

No existen individuos de una misma especie que sean idénticos en su totalidad.
Esto se debe a la “individualidad irrepetible de todo lo existente”, y no parece
existir una regla general acerca de sus alcances. Se puede afirmar pues, que
individuos que sean poseedores de variaciones individuales, pertenecen a una
misma especie cuando coinciden en caracteres que se sabe son descriptivos para
el grupo en cuestion (Hennig 1966). Sin embargo, para que un caracter sea
considerado como diagnostico para un determinado grupo, debe haber sido objeto
de un estudio de variabilidad (independientemente del tipo de caracter que sea);
asi pues, si las especies son hipotesis, los caracteres son los elementos que dan
pie a estas hipotesis, y la delimitacién de taxa se hace posible agrupando aquellos
organismos que son similares unos con otros (Farris 1969), pero tomando en

cuenta la variacion que representan.
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La definicion de caracter es un concepto elemental para la teoria taxondmica.
Autores como Mayr (1969) describen que un caracter taxonomico es cualquier
atributo de un miembro de un taxén que difiere o puede diferir de un miembro de
un taxon diferente, o aquel atributo por el que un miembro de una poblacién puede
diferir de miembros de otras poblaciones de organismos. Una definicion que
pudiese ser mas apropiada para el contexto manejado en el presente trabajo, es
asumir que un caracter taxonémico es aquel rasgo cuyo estudio de variabilidad
permite realizar labores de agrupamiento a diversos niveles. Incluso, a partir de
caracteres cuyos estados sean muy variables, se pueden realizar agrupamientos
(tras determinar “rangos de variabilidad”). Para fines metodoldgicos, es necesario
sefialar que para el presente estudio la variabilidad de un determinado caracter es
expresa en la cantidad y la repeticion de estados presentes en especimenes de

museo (objetos de estudio).

3.1.4. La morfologia y la taxonomia: Para este estudio, se han evaluado
caracteristicas netamente morfologicas. Si bien es cierto que la morfologia no
debe ser la Unica aproximacion para el delineamiento de especies, es uno de los
mayores y mas valiosos componentes de nuestro conocimiento sobre la
biodiversidad (Dayrat 2005). Los datos obtenidos del andlisis morfologico,
constituyen el primer acercamiento de un taxonomo, y deben ser considerados
una fuente primaria de evidencia. AUn mas, son particularmente Gtiles cuando son
contextualizados dentro de la busqueda de patrones geograficos. Esta
herramienta puede ser sumamente poderosa, y si bien hay especies cuya biologia
les permite soportar diversidad de ambientes, también es cierto que si tras el
analisis de sus datos el taxbnomo encuentra ademas una congruencia geogréfica,

esta se constituye en evidencia alternativa para el sustento de sus hipétesis.
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3.2. INTRODUCCION A LOS GRUPOS DE ESTUDIO

3.2.1. Aspectos Generales del género Sturnira Gray 1842: El género fue
descrito por J. E. Gray (1800-1875) en la pagina 57 de su trabajo “Descriptions of
some new genera and fifty unrecorded species of Mammalia” (1842), donde
también describe otros géneros de murciélagos (incluyendo Centurio, Myotis y
Kerivoula entre otros). El autor nombra el género resumiendo una serie de
caracteres diagnosticos, que pese a ser tan solo 4 lineas, por su aplicabilidad se

mantienen vigentes hasta la fecha:

“Cola y membrana interfemoral ausentes, hoja nasal lanceolada, simple; trago
distintivo, superficie interior de los labios con barba en los lados; pie largo; labio
inferior con un sola verruga grande, rodeada de una serie de pequefias verrugas.

Ameérica.” (Fig. 1).

Las especies de este género se encuentran en tierras bajas y bosques montanos
himedos (Pacheco y Patterson, 1991) desde el norte de México hasta Uruguay y
el norte de Argentina. Se reportan también especies en regiones insulares como
Trinidad & Tobago (Goodwin y Greenhall 1961) y desde las Antillas Menores hasta
Guadalupe (Koopman 1993).

3.2.2. Historia taxondémica y nombres asociados a los grupos de estudio:
Para este y cualquier otro trabajo taxonémico es importante rescatar los nhombres

gue aun permanecen disponibles, ya que pese a que algunos siguen siendo
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considerados sinonimias y otros se han convertido en especies reconocidas, la
compleja historia taxondmica del género sugiere que el tener en cuenta este
conocimiento puede evitar a futuro proponer nombres de manera innecesaria
debido al principio de prioridad reinante en el Cédigo de Nomenclatura Zoolbgica
(ICZN 1999). Por ello, a continuacion se presenta una breve historia taxonémica

de los grupos evaluados.

3.2.2.1 Historia taxonOomica y, nombres asociados a Sturnira lilium: La
primera especie para el género y para el complejo de especies Sturnira lilium,
nace cuando E. Geoffroy St.-Hilaire (1810) describe Phyllostoma lilium (= S. lilium)
basado en colectas de F. de Azara en Paraguay. La descripcion original
(traducida) cita: “hoja nasal entera, tan alta como baja y estrecha en su base.
Mandibula alargada”. Desde que fue publicada esta primera referencia (Geoffroy
1810), a lo largo de la historia han sido varios los nombres asociados a Sturnira
lilium, combinacién nominal usada solo a partir del trabajo de Gervais (1856)
(Gardner 2008).

En 1842, Gray describe Sturnira spectrum (= S. lilium), describiéndolo como una
especie de pelo café, puntas mas oscuras, mientras que la parte de la base es
blancuzca. Las membranas son negro oscuro, y la localidad tipo es Brasil. En
1842, Wagner describe Phyllostoma excisum (= S. lilium) para Brazil, con localidad
tipo en Ypanema, Sao Pablo, Brasil. Wagner (1847) describe otras dos especies:
Phyllostoma albescens, y P. fumarium (ambos nombres = S. lilium); P. albescens
es descrita como “Partes superiores blancas-cafés, inferiores café, hoja nasal
elongada y lanceolada, orejas alargadas, emarginadas”, y su localidad tipo es
Ypanema, Sao Paulo, Brasil. Phyllostoma fumarium es descrita como “partes
superiores café oscuro, inferiores oscuras (cano-fuscescens), rostro brevi-

acuminado”; su localidad tipo es “Brasil”.
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Stenoderma chilensis (= S. lilium) es descrita en el primer volumen de zoologia de
la serie Historia Fisica y Politica de Chile, elaborado por Claudio Gay (1847), e
ilustrada en la lamina 4 del tomo 2 del Atlas de la Historia Fisica y Politica de Chile
por el mismo autor (Gay 1854). Alguna confusién o controversia parece estar
relacionada con la autoria de este nombre. Gannon et al. (1989), atribuyen la
autoria a Gay, mientras que Simmons (2005) cita al autor como Gray, y Gardner
(2008) atribuye la autoria a Paul Gervais (1847), usando el epiteto chilense en
lugar de chilensis. Revisando la fuente original y las lAminas correspondientes, es
de mencionar que el autor del nombre es Claudio Gay (Fig. 2, izquierda), y el
epiteto original es chilensis, no chilense (Gay 1847). Sin embargo, debe apuntarse
que Gardner (2008) provee una historia distinta que incluye autoria por P. Gervais,
con base en la afirmacién de este autor acerca de su contribucion a dicha

descripcion.

Si bien, hoy en dia el nhombre de Stenoderma chilensis no es mas que una
sinonimia de S. lilium, es de resaltar el trabajo de Gay debido a su caracter
descriptivo, siendo de los primeros trabajos en presentar ilustraciones que
evidencian con claridad caracteristicas dentales (Fig. 2, izquierda). Gray (1849)
describe Nyctiplanus rotundatus (= S. lilium) elaborando una descripcion similar a
la correspondiente a Sturnira, aunque ademas resalta diferencias con géneros
como Diphylla y Stenoderma; pese a que no se especifica la localidad exacta, el

espécimen fue colectado en Brasil.

Miller (1907) reconoceria la combinacion Sturnira lilium, sugiriendo un género
monotipico y ubicandolo como una subfamilia aparte (Sturnirinae). Este autor seria
el primero en describir la combinacién de cuspides caracteristica del grupo de
especies posteriormente reconocido por Davis (1980) como el grupo de “cuspides
bien definidas”, e incluso aporta una ilustracion donde estos caracteres son

facilmente observables (Fig. 3).
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Goldman (1917) describe S. parvidens, para el centro de Meéxico (Papayo,
Guerrero) caracterizandola como una especie mas pequefia que lilium pero con el
craneo mas estrecho hacia adelante, con una reduccién mayor de medida a nivel
transversal, y menor tamafio a nivel de medidas externas. Shamel (1929) describe
S. lilium bogotensis enfatizando caracteres de pelaje, y hace una comparacion con
las medidas de los especimenes del trabajo de Tschudi (1844), tomadas por Miller
(1907). Posteriormente, Handley (1976) separaria S. bogotensis, aunque no se

especifica la razon para ello.

En 1966, de la Torre describe Sturnira magna y S. angeli relacionando esta Ultima
con S. lilium. Comparado con S. lilium, se establecen “diferencias significativas”
en la forma del crAneo de S. angeli, pero sin especificar dichas diferencias ni
relacionarlas con estructuras especificas. El mismo afio, de la Torre y Schwartz
(1966), describen Sturnira thomasi y S. paulsoni. Los autores son los primeros en
usar la absicién molar (pérdida del dltimo molar inferior, en thomasi) como un
caracter taxondémico dentro del género. Posteriormente, Koopman (1968),
relaciona a S. angeli, S. paulsoni y S. thomasi como modificaciones sucesivas
(subespecies geograficas) de S. lilium, y sugiere que el género ha colonizado las
Antillas menores por el sur, desde el norte de Sudamérica. Peterson y Tamsitt
(1968) describen Sturnira aratathomasi, la especie mas grande reportada para el
género hasta la fecha y que comparte algunas caracteristicas dentales con S.
lilium. Jones y Phillips (1976) describen S. lilium zygomaticus y S. lilium luciae
como subespecies nuevas, y establecen los nombres angeli y paulsoni como

subespecies de S. lilium, pero revalidan a S. thomasi como especie.

En 1980, Davis describe Sturnira luisi de Centro América y norte de Sudamérica;
aunque la descripcion es muy general, y el caracter principal (el arco cigoméatico)
esta con frecuencia ausente en los especimenes de museo, el autor hace una
importante contribucion al presentar la primera clave taxonémica para el género,

organizando informacion sobre caracteres morfolégicos de utilidad.

28



STURNIRA, D. g.

The tail and interfemoral membrane wanting ; nose-leaf lanceolate,
simple ; tragus distinct, inner surface of the lips bearded on the
sides ; hind feet large ; lower lip with a single larger wart sur-
rounded by a series of small ones. America.

Sturnira Spectrum. Fur brown, with darker tips to the hairs, be-
neath pale whitish ; membranes dark blackish.

Figura 1: Descripcién original del Género Sturnira. Extraido de Gray (1842)

C 4 . - .
1 Amondbamser crboirines Gy

Figura 2: llustracion de Stenoderma chilensis Gay 1847. Observar el detalle de la

denticion (izquierda), y las caracteristicas externas (derecha). Tomado de Gay
(1854)

Figura 3: Denticion molar inferior de Sturnira lilium. Adaptado de Miller (1907)
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Gannon et al. (1989) reconocen un total de seis subespecies para Sturnira lilium:
S. I. angeli, S. I. lilium, S. I. luciae, S. |. parvidens, S. |. paulsoni, y S. .
zygomaticus. Genoways (1998) describe dos subspecies (S. lilium serotinus y S.
thomasi vulcanensis) para la region de las Antillas Menores, empleando datos
morfolégicos, morfométricos, y el criterio de aislamiento geografico para soportar

sus hipotesis.

ludica (2000) evalué las relaciones filogenéticas del género empleando tanto datos
morfolégicos como moleculares (citocromo-b). Para datos morfolégicos, realizé
una reconstruccion filogenética basada en 47 caracteres morfolégicos (aunque sin
estudios de variabilidad) para 16 especies, y evalué 25 medidas craneales y post
craneales (412 individuos). Sus resultados sugieren reconocer como especies
validas (con base en monofilia recuperada a través de analisis moleculares) a S.
hondurensis, S. parvidens, S. lilium S. luisi, y S. thomasi (para estos dos ultimos
taxa, sugiriendo una asociacion de tipo histérica). También, reconoce a “Sturnira
sp. A7y “Sturira sp. B” como dos clados independientes que representan

especies no descritas.

En el 2000, también es descrita una nueva especie: Sturnira mistratensis
(Contreras-Vega y Cadena 2000); dicha especie se basd en un unico individuo,
con el uso de caracteres, hasta el momento, nuevos para el género: la presencia
de un paraconulido (cUspide accesoria) en el primer molar inferior, la forma de la
fosa mesopterigoidea, y el margen lingual en los incisivos centrales superiores.
Posteriormente, Sanchez-Herndndez y Romero-Almaraz (2003) efectuarian una
redescripcion de S. lilium lilium y S. lilium parvidens, examinando Unicamente los
holotipos para describir algunas caracteristicas y medidas tanto externas como
craneo-dentales, y finalmente sugerir que los incisivos centrales inferiores de S.

lilium lilium son unicuspides en lugar de bilobados.
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Simmons (2005) reconoce ocho subespecies en S. lilium: S. |. angeli, S. I. lilium, S.
[. luciae, S. I. parvidens, S. I. paulsoni, S. |. serotinus, S. I. vulcanensis, S. I.
zygomaticus. Sin embargo, es de anotar que la subespecie vulcanensis fue
originalmente asignada a S. thomasi en la descripcion de Genoways (1998), pero
agui es incluida sin mayores comentarios dentro de S. lilium. Finalmente, Jarrin-V.
y Kunz (2011) describen Sturnira perla (considerada previamente como “Sturnira
sp. B”), principalmente haciendo uso de herramientas morfométricas, y

apoyandose en los analisis moleculares realizados por C. ludica (2000).

3.2.2.2. Historia taxonOmica, y nombres asociados a Sturnira ludovici: La
primera referencia histérica para este grupo de especies, corresponde a las
descripciones de Phyllostoma erythromos (=S. erythromos) y Phyllostoma
oporaphilum (= S. oporaphilum) realizadas por Tschudi (1844). A pesar de esto, es
una incégnita el hecho que Miller (1907) no reconocié a S. erythromos ni a S.
oporaphilum como especies; de hecho, no hace ninguna mencién a estos taxa,

pese a afirmar que conocia el trabajo de Tschudi (1844).

Anthony (1924), describe Sturnira ludovici para Ecuador, siendo el primer autor en
establecer una diferencia morfolégica clara de un taxon dentro del género con
respecto a S. lilium, indicando para esta nueva especie un crdneo mas alargado,
presencia de cingulo profundo en metacono del primer molar superior, y
principalmente, sefialando la ausencia de entocénido en el primer molar inferior
(caracter presente en formas asociadas a S. lilium). También sugiere que
diferencias de pelaje entre las dos especies son de poca significancia frente a la
evidencia craneo-dental que propone. La mencion al trabajo de Tschudi (1844)
indica que Anthony posiblemente reconocia tanto S. oporaphilum como S.
erythromos, sin embargo puede que no haya tenido acceso a ejemplares de estas

especies, y por tanto sin poder hacer comparaciones directas entre estos.
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Goodwin (1938) describiéo un nuevo género llamado Sturnirops, y a S. mordax
como especie tipo, aunque posteriormente el nombre seria tratado como un
sinbnimo para Sturnira. EI mismo autor (Goodwin, 1940) describiria Sturnira
hondurensis, estableciendo esta especie como un taxon similar a S. ludovici de
Ecuador, pero ligeramente mas pequefio y con diferencias a nivel de incisivos
inferiores. Un gran mérito de su trabajo es innovar el uso de caracteres
comparativos (posiciéon de M2 respecto a M3) para el género, incluyendo a S.

lilium, S. ludovici y S. parvidens.

Koopman (1968) usa el epiteto “grupo ludovici”, aunque no se especifica si o hace
para referirse en general a las especies ya descritas y similares en denticién, o
porque considera que este nombre representa en si un complejo de especies. El
mismo autor usa el nombre S. ludovici (1978) para el territorio Peruano, y
posteriormente no incluiria el nombre de S. oporaphilum entre las especies del
género en su revision del orden Chiroptera (Koopman 1993). Pacheco y Patterson
(1992) elaboran un andlisis detallado acerca de la variacion morfolégica y genética
que ocurre al interior del género y sugieren la necesidad de revisar los taxa S.

oporaphilum y S. ludovici a fin de establecer limites interespecificos entre ambos.

En su tesis de doctorado, C. ludica (2000) sugiere reconocimiento especifico para
S. oporaphilum y S. ludovici sin embargo sefala la necesidad de establecer los
limites entre ambos taxa. Adicionalmente, reconoce como clado independiente a
“Sturnira sp. A” (posteriomente descrita como S. koopmanhilli por McCarthy et al.
2005). Sanchez-Hernandez et al. (2005), describen Sturnira sorianoi con base en
dos especimenes de Bolivia y uno de Venezuela, a partir de datos morfométricos y
caracteres dentales. McCarthy et al. (2005) también aportan caracteres
morfolégicos para la diferenciacién de Sturnira luisi, S. lilium, S. ludovici (Centro
América) y S. mordax. Finalmente, Gardner (2008) sugiere ubicar a S. ludovici
como S. oporaphilum ludovici con base en la similaridad morfolégica y molecular

reportada para ambos taxa (Pacheco y Patterson 1991, ludica 2000).
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3.2.3. Reportes Histéricos sobre la Variabilidad (en diversos aspectos)
dentro del Género: Diversos trabajos han abordado la variabilidad presente en el
género; pese a que no existe un trabajo directamente encaminado a explorar la
variabilidad a nivel de estados de caracter, hay varias revisiones que merecen ser
destacadas y para ello se presenta a continuaciéon un sumario de investigaciones

relacionadas con el tema.

La primera referencia a tener en cuenta es el trabajo de Dobson (1878), quien
sugiere que los machos de S. lilium tienen un considerable color rojo en el pelaje;
sin embargo, Anthony (1924) apunta que ninguno de los especimenes de esta
especie en la coleccién del AMNH muestra este tipo de variacion. Goodwin (1938,
1940) también aporta informacion importante acerca de la variacion externa pero
también craneal y dental entre algunas formas de Sturnira. Hershkovitz (1949)
también discute variaciones en el pelaje, tamafio, craneo y denticién de algunas

especies, con énfasis en aquellas presentes en Colombia.

Posteriormente, Tamsitt y Valdivieso (1963) sugieren que el caracter de incisivos
inferiores bilobulados sugerido por Hershkovitz (1949) para distinguir S. ludovici de
S. lilium, es un caracter que puede presentar variacion debido al desgaste, y
recomiendan su uso solo para especimenes jovenes. De la Torre y Schwartz
(1966), sugieren que los especimenes de las Antillas menores comparten en
general una morfologia diferenciable de los Sturnira continentales a nivel craneo—
dental, y mencionan que la cuspide lingual anterior del m2 es probablemente una
fusion del protocénido y el paraconido, hecho que afirman, también puede ocurrir

“ocasionalmente” en S. lilium.

Marinkelle y Cadena (1971) reportan variacion en tamarfio, color y dimorfismo
sexual en especimenes de Sturnira tildae en diferentes localidades (Colombia,
Trinidad y Guyana), a partir de andlisis morfométricos. Jones y Phillips (1976),

reportan variabilidad morfolégica (especialmente a nivel de cuspides dentales)
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presente en individuos antillanos, y dan soporte morfolégico a la idea de Koopman
(1968), de que los individuos presentes en dicha region son variaciones de S.
lilium. Gannon et al. (1989) realizan un sumario de trabajos previos relacionados
con S. lilium, comentando sobre la variacion a nivel de tamafio para la especie.
Genoways (1998) reporta variacion morfoldégica y morfo métrica en especimenes
de S. lilium y S. thomasi de las Antillas Menores, representada en la descripcion

de dos subespecies nuevas.

En su filogenia del género, Pacheco y Patterson (1991) proponen una matriz de
caracteres morfolégicos, cuya variacion fue evaluada en diverso numero de
especimenes por cada taxdn, y posteriormente, los mismos autores (1992),
elaboraran un andlisis detallado acerca de la variacién morfolégica y genética que
ocurre al interior del género en cuatro especies (S. erythromos, S. bogotensis, S.
oporaphilum y S. ludovici). Los resultados obtenidos les permiten discernir sobre

limites interespecfificos en los taxa mencionados.

En el 2000, Contreras Vega examina la variabilidad a nivel micro y macro
geografico de las especies presentes en Colombia. Efectia analisis de UPGMA y
estadistica multivariada para soportar sus resultados. En el mismo afio, Contreras-
Vega y Cadena publican una especie nueva (Sturnira mistratensis) donde también
realiza un pequefio analisis de variabilidad interespecifica de caracteres y C.
ludica (2000) aporta algunos posibles esquemas de distribucion de las especies

del género, siendo de los pocos autores en realizar un analisis geografico como tal
(Fig. 4)

Sanchez-Hernandez et al. (2002) reportan Sturnira mordax para Ecuador, y
discuten acerca de una posible variacion en incisivos centrales superiores de S.
mordax, basado en el reporte hecho por Alberico (1994) de esta especie para
Colombia. Sanchez-Hernandez y Romero Almaraz (2003) discuten sobre la
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variabilidad entre taxa de Sturnira, al efectuar la redescripcion de los holotipos de

S. lilium lilium y S. lilium parvidens.

(Sturmira)W coast of
northemn South America

(J Proposed range
& Type locality
= Specimens locality

¢ Proposed range
= Specimans locality

Figura 4: Rangos de distribucién propuestos por Carlos ludica (2000). Adaptado

de la fuente.

Mas recientemente, McCarthy et al. (2005) evaluaron variabilidad geografica y
sexual para S. mordax, y efectian comparaciones con otras especies. Sanchez-
Hernandez et al. (2005) emplean diferencias en cuspides de incisivos como base
para la descripcion de S. sorianoi. Martinez-Arias et al. (2010) reportaron

anomalias dentales para el género, particularmente a nivel de absicién molar.
Para 2006, Timothy McCarthy y colaboradores describirian S. koopmanhilli, con

base en caracteres morfologicos y medidas. Reportan la presencia de gaps entre

molares, y la relacion de tamafio premolares-molares como nuevos caracteres
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ttiles para la identificacion al interior del género. Mas recientemente, Martinez-
Arias y colaboradores (2010), reevaltan el reporte de S. thomasi para los andes
colombianos, re-identificandolo como S. ludovici, y sugiriendo la necesidad de

reevaluar los nombres asociados al ultimo taxon.

3.3. EL USO DE LA MORFOMETRIA COMO APOYO A LA TAXONOMIA

La morfometria como un conjunto de técnicas y procedimientos, ayuda a
caracterizar a cada una de las diferentes piezas o partes de un organismo, asi
como a éste en su totalidad y permite reconocerlas a partir de un correcto manejo
de los datos (i.e.. medidas) (Gallego 2005); ademas, se erige como una
herramienta relativamente econémica y practica cuyos métodos estadisticos, de
colecta y procesamiento de datos, evolucionan rapidamente como tareas de

investigacion cientifica (Djuardin 2000).

En el caso de la morfometria tradicional, ésta emplea el uso de distancias como
puntos de referencia para describir diferencias métricas entre individuos y
poblaciones, por medio de modelos matematicos, que son Utiles al tratar de
separar correctamente las causas que producen un cambio a nivel de dimensiones
ya sean ambientales, genéticas o evolutivas (Djuardin, 2000). Particularmente, el
Analisis de Componentes Principales (ACP) es una herramienta cuyo poder para
revelar agrupaciones no sospechadas, se erige como una metodologia que
permite evaluar la variabilidad de grupos taxonémicos en un contexto geografico
(por localidades), permitiendo inferir posibles patrones asociados a caracteristicas

de distribucion.

3.3.1. Trabajos morfométricos relevantes: Tamsitt y Valdivieso (1986) evaltan
dimorfismo sexual en S. magna. Contreras Vega (2000), evalta dimorfismo sexual

y geografico dentro de las especies presentes en Colombia. Sanchez-Hernandez
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et al. (2005) emplean la morfometria como una herramienta de apoyo para
diferenciar especies, aungque el énfasis de sus andlisis es en pruebas univariadas
antes que multivariadas. McCarthy (2005) reporta Dimorfismo sexual e
interespecifico para S. mordax y S. ludovici, y recientemente, Jarrin-V. y Kunz
(2011) hacen una aproximacion a la variabilidad y a la taxonomia del grupo
(principalmente especies asociadas a S. lilium) desde una perspectiva morfo
métrica multivariada, usando estas metodologias como herramientas para incluso,

separar especies.
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4. MATERIALES Y METODOS

Para el presente trabajo se obtuvo informacidn a partir de tres fuentes principales:
inspeccion directa de especimenes, analisis de variacion de estados de caracter, y
obtencion de datos morfométricos. Para su analisis, los taxa nominales actuales
se han subdividido en regiones geograficas, luego se ha hecho agrupamiento por
caracteristicas morfologicas, y finalmente se ha evaluado la variacion morfo

métrica en un contexto geografico para los dos grupos de interés.

4.1. ESPECIMENES EXAMINADOS

Se han examinado un total de 597 especimenes (Anexo A) a lo largo del rango de
distribucion del género; estos ejemplares estan depositados en las siguientes
colecciones biolégicas, y fueron estudiados de manera directa (visita y acceso a
los especimenes), o indirecta (solicitud de fotografias y/o medidas): American
Museum of Natural History, New York (AMNH); Carnegie Museum of Natural
History, Pittsburg (CM); Museo de Ciencias Naturales de la Salle, Instituto
Tecnoldgico Metropolitano, Medellin (CSJ-M); Coleccion Terioldégica Universidad
de Antioquia, Medellin (CTUA/MUA); Instituto de Ciencias Naturales Universidad
Nacional de Colombia, Bogota (ICN); Instituto de Recursos Bioldgicos Alexander
von Humboldt, Villa de Leyva (IAvH); Coleccion de Mamiferos Museo Javeriano de
Historia Natural, Bogotad (MUJ); Texas Cooperative Wildlife Collection, Texas
(TCWC); The National Museum of Natural History, Washington (USNM);

Zoologische Staatssammlung Munchen, Munich (ZSM).
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4.2. DEFINICION DE UNIDADES GEOGRAFICAS Y UNIDADES
TAXONOMICAS OPERATIVAS

Para efectos de andlisis de variacion geografica, se han definido Unidades
Taxondmicas Operativas (UTO), cuyo criterio de agrupamiento se ha efectuado
inicialmente en la nomenclatura y patrones de distribucion sugeridos (taxa
reconocidos) por Simmons (2005) y Gardner (2008), y que han sido subdivididos
con base en la definicion de ciertas regiones biogeograficas que autores previos
han analizado y/o propuesto (Cracraft 1985, Hernandez-Camacho 1992,
Hernandez-Camacho et al. 1992b, Herndndez-Camacho et al. 1992c y Hershkovitz
1958, Meserve 2007, Morrone 2006,). Esta metodologia permite contrastar las
hipotesis taxonémicas actuales a la luz de un contexto geografico, y obtener
informacién acerca de los posibles patrones de distribucion y de la variabilidad

observada para los grupos.

Es de anotar, que pese a que este trabajo se enfoca en las especies presentes
para Colombia, los vacios taxonomicos dentro del género, la ubicacion del pais y
la compleja historia geoldgica de la region, asi como los reportes de autores sobre
la presencia de diferentes especies y subespecies en el territorio Colombiano,
hace necesario revisar casi la totalidad del rango de distribucion de los dos

complejos de especies.

4.2.1. Unidades Geograficas: Las unidades geograficas han sido elaboradas con
base en la clasificacion de Morrone (2006), y delimitadas segun sugerencias de
diversos autores (se indica en cada unidad el criterio usado para su delimitacion) y
apreciaciones personales. Estas se grafican en la Fig. 7 y se explican a

continuacion;
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Unidad Geogréfica 1: Corresponde a la region Neértica y a la region de
transicion neértica-neotropical. Es de aclarar que una zona de transicion de fauna
puede existir en uno o ambos lados de una linea divisoria arbitraria entre areas
faunisticas contiguas y contemporaneas. La fauna entera es derivada de areas
vecinas, y usualmente se distribuye en una combinacion de mosaicos con
patrones interdigitales (Hershkovitz 1958). Este patron biogeografico también ha

sido citado y definido por Morrone (2006).

Figura 5: Unidades geograficas empleadas para este trabajo. Adaptado de

Morrone (2006).
Segun la clasificacion Sugerida por Morrone (2006), esta region incluye las

provincias de California, Baja California, Sonora, la Meseta Mexicana, la Sierra

Madre, el cinturdon volcanico Trans-mexicano y la base de Las Balsas. Para
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efectos de muestreo, en este trabajo se han unido ambas regiones para la

conformacion de una sola unidad operativa.

Unidad Geografica 2: Esta unidad es la parte mas al norte de lo que se
considera Neotropico (a excepcion quiza de la zona de transicion). De acuerdo a
la divisién propuesta por Morrone (2006), dentro de esta zona se encuentran las
provincias biogeograficas de la costa pacifica Mexicana, el Golfo de México, la

provincia de Chiapas y la region occidental del Istmo de Panama.

Unidad Geografica 3: Comprende una hipotética zona de transicion entre el
Choco biogeogréafico y Centro América Neotropical (Unidad 2). Esta unidad
corresponde a la denominada por Morrone (2006) “provincia del oriente de Centro
América”. Dentro del presente trabajo se ha decidido separarla del resto de
provincias de Centro América, debido a que la localidad tipo de S. luisi (una
especie que habita el Choc6 Biogeografico) se encuentra alli, y se establece como
limite occidental de esta unidad geografica la Cordillera Volcanica Central
Costarricense. La distribucién geografica de Sturnira mordax parece confirmar la
importancia de este accidente geografico como limite a la distribucién de ciertas
especies (ver Rodriguez y Pineda 2008). Comprende también la costa atlantica

NicaragUense.

Unidad Geografica 4: Esta unidad corresponde al Choco Biogeografico, tal y

como es definido por Morrone (2006).

Unidad Geogréfica 5: Corresponde a las tres cordilleras de los Andes
Colombianos, hasta la cordillera de Mérida en Venezuela. El limite al Sur, es el
valle del Rio Patia. Se ha hecho esta divisibn basado en los patrones
biogeogréaficos observados por Hernandez-Camacho et al. (1992a). Este patrén se
ha reportado ya para otros taxa, entre ellos Pionus chalcopterus (Aves:

Psittacidae) (Ribas et al. 2007). Para este trabajo, se ha incluido también la
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Serrania del Perija (extension mas al norte de los andes), en modificacion a la

propuesta de Morrone (2006).

Unidad Geogréafica 6: Esta region corresponde a la region de la cuenca del
Magdalena y los piedemontes mas septentrionales de las cordilleras Central y
Occidental. Hernandez-Camacho et al. (1999a) proponian unir esta unidad con la
region del Choco Biogeografico en una sola, abarcando lo que segun ellos es la
provincia del Darién, hasta la provincia del Oro en Ecuador y los distritos Sind-San
Jorge, Nechi, Lebrija y Catatumbo. Para el presente trabajo se tomara como una
unidad geografica independiente, ya que aunque se trata de tierras bajas, es
posible que sea una zona de transicion-conexion de las regiones del Choco
Biogeografico y los Andes con el Caribe Colombiano para Sturnira. Cracraft (1985)
define una porcion de éarea similar a la de este trabajo, como un area de

endemismo para aves en Suramérica.

Unidad Geogréfica 7: Corresponde al Caribe Suramericano. Dentro de esta
unidad, se ubican lo que Morrone (2006) considera las provicinas de Maracaibo y
la costa Venezolana. Para el presente trabajo, ambas regiones se han unido

debido principalmente a razones de muestreo.

Unidad Geografica 8: Corresponde a la region de la Orinoquia y de los Llanos

Venezolanos.

Unidad Geogréafica 9: Andes Ecuatorianos. Comienza desde el sur del Rio patia
en los Andes Colombianos hasta lo que segun Morrone es el inicio de la Puna
andina (2006). Cracraft (1985) apunta al Rio Marafion (de Perl), como una
importante barrera de flujo geogréafico al norte para la avifauna de paramo, puna y
bosques montanos. Este limite geogréfico, es conocido también como la depresion
de Huancabamba (Weigend 2004). Hershkovitz (1958), ubica el punto mas

septentrional de esta region, como el inicio de la sub-regién Patagdnica.
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Unidad Geografica 10: Esta unidad representa el escudo Guyanés, con la

adicion de las islas de Trinidad & Tobago de acuerdo a las similaridades

expresadas por Trejo-Torres y Ackerman (2001).

Unidad Geogréfica 11: Corresponde a la regién de la Cuenca del Amazonas, tal
y como la sugiere Morrone (2006), aunque con la disminucion de una pequefia

porcién hacia el sur, que corresponde a la region del Gran Chaco.

Unidad Geogréfica 12: Andes Peruanos-Bolivianos-Argentinos. Tal y como es
sugerido por Morrone (2006). Es de anotar, que el limite norte de esta region, se
define de acuerdo a lo sugerido por Cracraft (1985), siendo éste el valle del rio

Marafion en Per0.

Unidad Geografica 13: Esta region corresponde a las Yungas (Morrone 2006).
Esta region se diferencia de la unidad geogréafica 12 (Andes Peruanos-Bolivianos-
Argentinos), en que no posee el ambiente de Puna (generalmente es
relativamente seco, caluroso de dia y muy frio en la noche) y en su lugar posee
unas condiciones de alta humedad (CDC-UNALM y TNC 2006).

Unidad Geografica 14: Corresponde a la regién del Gran Chaco, con algunas
modificaciones a lo propuesto por Morrone (2006). Esta region consiste en
bosques secos y planicies al sureste de Brasil, sureste de Bolivia, Occidente de
Paraguay, y el Norte y Centro de Argentina (Cracraft 1985).

Unidad Geografica 15: Corresponde a la union de las regiones Catinga y

Cerrado tal y como las define Morrone (2006).

Unidad Geografica 16: Esta region es la region de la selva Atlantica Brasilefia,

de acuerdo a lo sefalado por Morrone (2006).
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Unidad Geogréfica 18: Corresponde a las Antillas Menores, en el Mar Caribe (no

mostradas en la figura 7).

4.2.2. Unidades Taxondmicas Operativas (UTO): Las localidades muestreadas

para la elaboracion de las UTO, se muestranen las Figuras 9 y 10

Grupo Sturnira lilium

Las unidades taxondémicas operativas, se muestranen la Tabla 2.

Grupo Sturnira ludovici

Las unidades taxondmicas operativas se muestran en la Tabla 3.

4.3. DEFINICION DE CLASES DE EDAD

Pacheco y Patterson (1992) dividen las clases de edad de la siguiente manera:

Clase | (Juvenil): en esta categoria se encuentran los especimenes que carecen
de la fusidon de varias estructuras craneales y poseen epifisis conspicuamente
traslicidas y cartilaginosas en los huesos de los dedos. El color del pelaje es

consistentemente mas oscuro y homogéneo que en otras clases.

Clase Il (Subadulto): especimenes con el cierre completo de suturas craneales, a
excepcion de la sutura basisfenoide-basioccipital. Las suturas en los huesos de
los dedos también se encuentran desarrolladas, pero la coloracién suele ser tan

oscura como en la clase I.
Clase lll (adulto): Los especimenes muestran osificacion completa en todas las
estructuras, ademas de pelaje adulto. No presentaban un grado serio de desgaste

dental.
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Figura 6: Mapa de localidades evaluadas para S. lilium (sensu lato).
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Tabla 1: Unidades Taxondémicas Operativas para el grupo S. lilium.

UNIDADES
uTo GEOGRAFICAS COMENTARIOS
ABARCADAS

1 1 Region de transicion Holartica-Neartica

2 2 Incluye la localidad tipo de S. lilium parvidens

3 4 Choco Biogeografico

4 5 Andes del Norte

5 6 Cuenca del Magdalena

6 7 Individuos similares a los de las UTOs 1, 2 y 3.

Especimenes del Escudo Guyanés, y Trinidad &

7 10 Tobago

8 9 Andes Ecuatorianos

9 8 Orinoquia-Llanos Venezolanos

10 11 Cuenca del Amazonas

11 12 Andes del Sur

12 13 Yungas (pie de monte andino oriental)

13 14 Incluye localidad tipo de S. lilium

14 15,16 Unidn de regiones por razones de muestra
Localidad tipo y rango geografico de S. lilium

15 18 angeli

16 4 Especimenes identificados como S. luisi
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Figura 7: Mapa de localidades evaluadas para S. ludovici (sensu lato).

47



Tabla 2: Unidades Taxondémicas Operativas para el grupo S. ludovici

UNIDADES
GEOGRAFICAS
uTo ABARCADAS COMENTARIOS

Agrupamiento por tamafio de muestra. Incluye

17 1,2 localidades tipo de S. hondurensis y S. occidentalis
Agrupamiento por tamafio de muestra. Incluye

18 5,9 Andes Ecuatorianos y Andes del Norte

Posiblemente incluye la localidad tipo de S.

19 13 oporaphilum

20 12 S. oporaphilum Andes del Sur

21 14 S. oporaphilum Regién del Chaco

22 4,5 S. koopmanhilli

23 14 Serie paratipo de S. sorianoi

Clase IV (adulto): Presentan un grado conspicuo de desgaste, principalmente en

los molares.

Clase V (adulto): Especimenes que presentan un alto grado de desgaste dental,

incluyendo incisivos, caninos y premolares

Para el presente trabajo, solo fueron considerados de manera indistinta

especimenes adultos, pertenecientes a las clases de edad Ill, IV, y V.

4.4. CARACTERES CUALITATIVOS
Se evaluaron un total de 54 caracteres morfolégicos, reportando cada estado de

cada caracter para cada individuo en una matriz. Para especimenes de Colombia,
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adicionalmente fueron evaluados 2 caracteres mas que son la Relacion de la
muesca palatal interior respecto a la muesca de la base del arco cigoméatico en
vista ventral del craneo y la relacion del proceso ectotimpanico/proceso mastoideo

en vista lateral del craneo.

4.4.1. Caracteres externos:

Tabla 3: Lista de caracteres externos

Carécter Descripcion Estados

0 - Una banda
1 Bandas en pelo dorsal 1 - Dos bandas
2 - Ambos tipos de pelo

Patrén dorsal de [ O - Uniforme
2 coloracion 1 - Levemente variado

2 - Marcadamente variado

0 - Una banda
3 Bandas en pelo ventral 1 - Dos bandas

2 - Ambos tipos de pelo

4 Presencia/ausencia  de | O - Charreteras presentes
charreteras 1 - Charreteras ausentes

5 Abundancia de pelo| O-Ligeroa moderado
interfemoral 1 -Denso

Extension posterior de la | O - Plagiopatagio finaliza entre la region

membrana alar | de la tibia y la regién carpal
6 (plagiopatagio) 1 - Plagiopatagio finaliza en la region
carpal
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0 - Pelos abundantes. Bandas no
evidentes
1 - Pelos no abundantes. Bandas
7 Forma interior de la oreja | evidentes
2 - Pelos no abundantes. Bandas no

evidentes

Distribucion de vibrisas | 0 - 4/2
en las zonas | 1-4/1
superiorf/inferior de los |2-3/1
8 nostrilos 3-4/0
4-5/2
5-3/2
6 - 6/2

NUumero de vibrisas en|0-2

9 extremos de la boca 1-1
3-0
4-3
10 Abundancia de vibrisas | O - Vibrisas abundantes
supraoculares 1 - Vibrisas escasas

4.4.2. Caracteres Craneales

Tabla 4: Lista de caracteres craneales

Caracter Descripcion Estados

0 - Ausencia de foraminas

Foraminas incisivas | 1 - Una foramina presente en la linea
11 accesorias media craneal

2 - Dos foraminas presentes, separadas

por la linea media craneal
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Profundidad y desarrollo

0 - Septo nasal conecta con palatino a
gran profundidad

1 - Septo nasal conecta con palatino a

12 del septo/puente nasal, | poca profundidad
en foramenes incisivos 2 — Septo nasal conecta directamente
con palatino, creando un puente nasal.
0 - Septo/foramen esta entre base de C1
Posicion del septo del|yPM1
13 foramen nasal 1 - Septo/foramen esta entre 12 y PM1
2 - Septo/foramen esta entre 12 y PM2
3 - Septo/foramen esta entre C1 y PM2
Forma de los puentes | O - Forma triangular
14 posteriores en foramen | 1 -Forma ovalada
nasal 2 - Forma acunada y con muesca
Emarginacion palatal que | O - Forma de U
15 delimita la fosa | 1 - Forma de V
mesopterigoidea 2 - Forma cuadrada
Borde posterior en | 0 - Diferenciable. Foseta poco profunda.
16 fosetas pterigoideas 1 - Diferenciable. Foseta muy profunda.
2 - No diferenciable. Ausencia de foseta
Fenestras posteriores en | O - 2 fenestras presentes
17 bula timpanica 1 -1 fenestra presente
2 - Ausencia de fenestras
18 Proceso exoccipital 0 - Ausente
1 - Presente
0 - Plano
19 Forma del palatal 1 - Ligeramente deprimido

2 - Muy deprimido, con muesca central
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20 Forma del rostro (vista | O - Esbelto
frontal) 1 - Robusto
21 Desarrollo de la | O - Ausente
proyeccién mastoidea 1 - Desarrollado
Desarrollo de la cresta | O - Ausente
22 sagital 1 - Moderadamente desarrollada

2 - Altamente desarrollada

4.2.2. Caracteres Dentales:

Tabla 5: Lista de caracteres dentales

Caracter Descripcion Estados
0 — Incisivos protruidos
Inclinacion de incisivos | 1 — Incisivos ligeramente protruidos
23 centrales superiores en | 2 — Incisivos curvos
vista lateral 3 — incisivos protruidos, con forma de
gancho
NUumero de incisivos |0—-2
24 superiores en cada rama
maxilar 1-1
0 — Espatula
25 Forma de incisivos | 1 — Cincel (unicuspides)
centrales superiores 2 — Bilobulados, con I6bulo interno de
mayor tamaio
26 Conformacion  caninos | 0 — Caninos curvos
superiores (vista frontal) | 1 — Caninos decurrentes
Numero de molares |0-3
27 superiores en cada rama
maxilar 1-2
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Numero de incisivos |0—-2
28 inferiores en cada rama
maxilar 1-1
0 -1 Iébulo
29 Lébulos en incisivos | 1 — 2 I6bulos
centrales inferiores 2 — 3 l6ébulos
Numero de molares |0-3
30 inferiores en cada rama
maxilar 1-2
0 — Muesca lingual ausente (entocénido,
metacénido y paracénido no
31 Presencia/ausencia  de | distinguibles)
muesca lingual en m1 1 — Muesca lingual presente (entocénido,
metaconido y paracénido distinguibles)
0 — Ausentes
1 - Lingual presente, antero labial
presente paraconido no bifurcado
32 Hendiduras trigdnicas en | 2 — Lingual ausente, antero labial
ml presente
3 — Lingual presente, anterolabial
presente y paraconido bifurcado
4 — Lingual presente, anterolabial
presente, paraconido triangular
Desarrollo del paracénido | 0 — Alta elevacion (sobrepasa
33 respecto al metacénido | metacdnido)
enml 1 — Baja a media elevacion (no
sobrepasaliguala metaconido)
34 Presencia de | 0 — Ausente
paraconulido 1 - Presente
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0 — Metaconido esbelto

35 Forma del metaconido en | 1 — Metacénido ancho
ml 2 — metaconido bifido
36 Protolofido en m1 0 — Ausente
1 - Presente
37 Relacion de tamaifio | 0 —P2<M2
P2/M2 1-P22M2
38 Relacibn de tamafio | 0 —p12p2
p2/pl 1-pl<p2
39 Descripcién de cuspides | 0 — Paracono y entocono ausentes
de M1 1 — Paracono y entocono presentes
Muesca talonida entre | O — Presente
41 entocénido e
hipoconulido en m2 1 - Ausente
0 — Ausencia de cuspuleta anterior.
Cingulo lingual conecta cuspide mayor
42 Cuspides en PM1 con cuspuleta posterior
0 — Presencia de cuspuleta anterior. No
hay cingulo lingual.
0 — Ewvidente. Apariencia del diente es
43 Desarrollo metacono | cuadrada
PM2 (vista ventral) 1 — No evidente. Apariencia del diente es
ligeramente triangular
0 — 2 cuspuletas (en direccién
Descripcion de cuspides | anteroposterior) evidentes
44 enpml 1 — Cuspuletas anteroposteriores no

evidentes

54




Descripcion de cuspides

0 — 2 cuspuletas (en direccion
anteroposterior) evidentes

1 — Cuspuletas anteroposteriores no

45 enpm2 evidentes
0 — Centrado
46 Posicién de M3 respecto | 1 — Inclinado hacia el plano lingual
a la hilera dental 2 — Inclinado hacia el plano labial
0 — Dentro del rango de M2
Ubicacion borde méas |1 — Dentro del rango del metacono de
anterior de la curvatura | M1
47 posterior, en la base del | 2 - Dentro del rango del entocono de M1
arco cigomatico
48 Foramina nasalis (vista | 0 — En linea con los caninos
frontal) 1 - Ausente
0 — Ausente
49 Foramina mandibular | 1 — Bajo el espacio entre c1 y pl
antero-lateral 2 — Dentro del margen de la base de p1
0 — Acortado
50 Forma del craneo en|1-Ligeramente alargado
vista lateral 2 — Muy alargado
51 0 — Ausente
Foramen ovale 1 - Presente
52 0 — Ausente
Foramen alisfenoide 1 — Presente
0 — Recto
53 Orientacion del proceso | 1 — Labial
coronoide 2 — Lingual
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Muesca palatal posterior
(después de la hilera

dental)

0 — Ausente: borde plano

1 — Punta de la muesca en direccion
lingual, fuera de la linea de la hilera
dental

2 — Punta de la muesca en linea con la
hilera dental

3 — Punta de la muesca inclinada hacia

zona labial

4.2.3. Caracteres adicionales (tomados solo para algunos especimenes de

Colombia)
Tabla 6: lista de caracteres adicionales
Caracter Descripcion Estados

Relacién muesca palatal | 0 - Ambas muescas de igual tamafio
interior (M. interior) | 1 - Muesca interior mas profunda que

55 /muesca de la base del | exterior
arco cigomatico (m. | 2 - Muesca exterior mas profunda que
exterior) en vista ventral | interior

0 - Proceso mastoideo mas grande que

Relacién proceso | ectotimpanico

56 ectotimpanico/proceso 1 - Proceso ectotimpanico mas grande

mastoideo (vista lateral)

gue mastoideo

2 - Procesos de igual tamafio

4.5. CARACTERES CUANTITATIVOS

Se han medido un total 596 especimenes de museo pertenecientes a los dos

grupos de especies (Anexo E), y depositadas en diversas colecciones bioldgicas.
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Para cada espécimen fueron tomadas 9 medidas externas y 19 craneo-dentales

con un calibrador digital (+/- 0.001);

4.5.1. Medidas Externas:

AB: Antebrazo

MCIII: Largo del metacarpal del tercer dedo.

MCIV: Largo del metacarpal del cuarto dedo

MCYV: Largo del metacarpal del quinto dedo.

LPDIII: Largo de la primera falange del tercer dedo.
LPDIV: Largo de la primera falange del cuarto dedo.
LPDV: Largo de la primera falange del quinto dedo.
TL: largo de la tibia

LP: largo del pie.

4.5.2 Medidas Craneo-Dentales:

1. Anchura mastoidea: Ancho maximo entre los procesos mastoidales.

2. Anchura caja craneana: Ancho maximo del craneo sobre los arcos cigomaticos
y los procesos mastoidales.

3. Anchura zigomatica: Ancho entre la base posterior de los arcos cigomaticos. En
aguellos individuos sin arcos, esta media podria seguir tomandose, debido a que
la ruptura usualmente ocurre a través del puente del arco y no desde la base.

4. Ancho interorbital: Ancho méaximo entre la base del frontal (en la sutura fronto-
nasalis).

5. Largo mayor del crdneo: Distancia maxima entre la premaxila anterior (sin
incisivos, es decir, desde la raiz del diente), y el punto mas posterior del borde
craneal.

6. Largo condilo basal: Borde posterior de los cdndilos occipitales hasta la
premaxila anterior (de la misma forma que la anterior medida).

7. Serie dental superior: distancia entre la base del canino y el cuerpo del tercer

molar. En esta medida, el calibrador debe tocar ambos dientes, en la posicion mas
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basal. Una mejor forma podria ser hacer la medida de los alveolos, pero esto es
imposible debido a que implica un dafio para el espécimen.

8. Distancia Palatal: Distancia entre el cingulo posterior de los incisivos, al puente
palatal posterior.

9. Distancia entre caninos superiores: Distancia entre la base de los caninos
superiores (justo antes del hueso).

10. Distancia M1-M1: Distancia (desde la base del diente) entre los primeros
molares superiores.

11. Distancia M2-M2: Distancia (desde la base del diente) entre los segundos
molares superiores

12. Largo post-palatal: Distancia entre el puente posterior palatal y el puente
anterior del foramen magnum.

13. Ancho mandibular: Ancho mayor entre los céndilos mandibulares.

14. Ancho entre caninos inferiores: Distancia mayor entre la base de los caninos,
desde la base del diente, a la misma altura de la base de los incisivos, antes de
que inicie la depresion hacia la base.

15. Serie dental inferior: Distancia mayor entre la base de los incisivos.

16. Distancia m1-m1: Distancia mas grande entre los primeros molares inferiores.
17. Distancia m2-m2:

18. Largo mandibular: Distancia entre el céndilo mandibular y los incisivos
inferiores (desde su base).

19. Altura del proceso coronoide: medido desde el proceso coronoide hasta el

proceso angular de la mandibula.

4.6. EVALUACION A POSTERIORI DE CARACTERES Y DELIMITACION DE
GRUPOS TAXONOMICOS

Con base en la variacion obtenida de los estados de caracter, éstos fueron
divididos en tres grupos (ver Resultados) y a partir de su andlisis se realizaron

agrupamientos de caracter taxonémico, de los cuales, los presentes en Colombia
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fueron evaluados con un tratamiento morfométrico a fin de analizar posibles

patrones de variacién geogréfica.

4.7. ANALISIS DE VARIACION GEOGRAFICA

El siguiente tratamiento se efectu6 de manera independiente para cada uno de los
grupos evaluados a fin de encontrar diferencias intragrupales debido a influencias
geograficas. Los datos seleccionados para el analisis pertenecen solo a hembras,
a fin de evitar ruido estadistico causado por dimorfismo sexual, una caracteristica
que ha sido muy reportada y estudiada para el género (Pacheco y Patterson 1991,
ludica 2000, Contreras-Vega 2000, McCarthy et al. 2005, Jarrin-V y Kunz 2011). A
nivel de clases de edad, solo se tuvieron en cuenta especimenes adultos, para
evitar ruido estadistico debido a caracteristicas propias del desarrollo ontogénico.
Todas las variables fueron transformadas a Logl0 y se efectudé una prueba de
Shapiro-Wilks (de acuerdo a la metodologia empleada por Rodriguez-Posada y
Sanchez Palomino 2009) con eliminacion de datos faltantes (case-wise) para
evaluar los supuestos de normalidad. Las variables que no cumplieron dicho
supuesto fueron excluidas del procedimiento. Para las variables que cumplian los
supuestos, se recuperaron los individuos con datos faltantes (cuyo total
correspondia a un 6% para el grupo S. lilium y un 3% para el grupo S. ludovici) y
se efectu6 una estimacion por Maximum likelihood empleando el algoritmo
Expectation-Maximization (EM), procedimiento similar al efectuado por Jarrin-V. y
Kunz (2011) y que para el andlisis de datos omitidos demuestra que la distribucion
marginal de los registros observados se asocia a una funcién de verosimilitud para
un parametro ¢ desconocido, bajo el supuesto de que el modelo es adecuado
para el conjunto de datos completo. Los célculos se elaboraron con el Software
IBM SPSS Statistics 19.

Los datos complementados fueron posteriormente sometidos a un analisis de

componentes principales (ACP) empleando la matriz de varianza-covarianza
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debido a que los datos son de homogéneos (solo se emplearon medidas). Este
procedimiento de tipo exploratorio permite graficar cada dato en el espacio
multivariado permitiendo observar posibles agrupaciones de individuos. Para estos
andlisis se empleo el programa STATISTICA 8.0.
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5. RESULTADOS Y DISCUSION

5.1. ANALISIS DE VARIACION MORFOLOGICA

5.1.1. CARACTERES EXTERNOS

5.1.1.1. Caracteres de pelaje: La identificacion de Sturnira a nivel de caracteres
externos es complicada debido a la enorme variabilidad presente en el grupo para
este tipo de caracteres. Los trabajos de Wetterer et al. (2000), Mufioz (2001) y
Contreras-Vega (2000) se encuentran entre las principales referencias para
identificacion con base a caracteres externos, siendo el primero una referencia
casi obligada para casi cualquier tipo de estudio morfolégico. De cualquier forma,
con la simple observacién de la coloracién externa no parece ser posible una
identificacion confiable mas alla de la de ubicar dentro de un rango a los
especimenes de un complejo u otro. Asi, para Sturnira lilium podemos encontrar
especimenes desde tonalidades claras (café-crema) hasta especimenes con
tonalidades oscuras (negro-rojizo). Sin que este sea un patron de estricto
cumplimiento, las observaciones mostraron que los patrones mas claros son
propios de tierras centroamericanas y presentandose también en algunos
individuos del Caribe, mientras que los patrones mas oscuros fueron propios de
especimenes del sur del continente (Andes, Yungas, Amazonas, etc.). Hacia el
norte del continente (Colombia), especimenes con distinto tipo de coloracion
parecen entremezclarse, aunque se muestra cierta predominancia de colores
oscuros (figura 8). Para Sturnira ludovici se observan tonalidades principalmente
oscuras (negro, gris, y en menor grado rojizo). En la region de los Andes del norte
(Colombia), predominan las formas oscuras (Figura 9), En Centroamérica, los

individuos parecen ser un poco mas claros.
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Pelos de guarda y pelos de contorno: La evaluacion de los Caracteres 1 y 3
(nimero de bandas en pelos dorsales y ventrales respectivamente), revelé la
presencia de pelos de una sola banda (siempre negros, sin brillo) y pelos con dos
bandas(més claros hacia la base). Por medio de inspeccién superficial, en
ocasiones se observd como el pelaje parecia tomar una apariencia de pelos con
dos o tres bandas dependiendo del espécimen. Con una observacibn mas
profunda, se pudo ver como la cantidad de pelos de una sola banda presentes
podia influir en la nocion engafiosa de la presencia de multiples bandas, y en el
color general del espécimen cuando éste no se esta mirando directamente sobre

un estereoscopio.

Al respecto, Wetterer et al. (2000) sefialan la existencia de 2 tipos de pelos para
Sturnira y algunos filostomidos: Pelos de guarda y pelos de contorno. Los pelos de
contorno son claros, y mas delgados que los pelos de guarda (oscuros y mas
gruesos). En el presente estudio se ha observado que los patrones de coloracién
parecen tener una fuerte conexion con la relacion entre los montos de pelos de
guarda y de contorno observados y asi, un espécimen con una gran cantidad de
pelos de guarda poseera una coloracion mas oscura que uno con mayor cantidad

de pelos de contorno (Fig. 10).

Charreteras: Sturnira es un género particularmente conocido por la presencia de
charreteras. Estas son producto de una secrecion cerosa en la zona de los
hombros (Wetterer et al. 2000). Para ambos complejos de especies, se reportan
charreteras aunque se observa una mayor presencia de estas en Sturnira lilium, y
en general se observaron mas en machos que en hembras. La presencia/ausencia
de charreteras se determina no solo por la coloracion (en ocasiones puede
presentarse una coloracidbn muy similar), sino principalmente por la aglomeracion
de pelos (Fig. 11)
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Figura 10: Comparacion entre pelos de guarda y de contorno. Pelos de Guarda
(A) y pelos de Contorno (B), en dorso (izquierda) y vientre (derecha) en S.
koopmanhilli (CSJ-M 060)

Figura 11: Ausencia/presencia de charreteras. Izquierda: Ausencia de charreteras

(CSJ-M060). Derecha: Presencia de charreteras (CSJ-M061); notese la
aglomeracion de pelos evidenciando la presencia de charreteras.
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Region interfemoral, y partes inferiores: Para S. lilium se pudo observar que
los individuos pertenecientes a Centro América (S. lilium parvidens) (y los de
tierras bajas en general) son menos peludos que los individuos de Suramérica,
especialmente los de tierras altas (Chaco, Yungas, y regiones Andinas) (Fig. 12).
Para los especimenes de S. oporaphilum (sensu Gardner 2008), se observo
siempre una regién con gran cantidad de pelo en la zona interfemoral. Otro
caracter medido fue la extension posterior del ala (caracter 6). Este caracter es Uil
para diferenciar entre los dos grupos evaluados, si bien, en ocasiones es un poco

complicada su apreciacién debido al estado de la piel (Fig. 13).

5.1.1.2. Variacion en caracteres cefalicos: Se encontr0 alta variacion
intrapoblacional e intra-UTOs (para ambos grupos evaluados) a nivel de lineas en
orejas y vibrisas en la region nasal, si bien para este Ultimo caracter, se presentd
una predominancia de 4 vibrisas sobre la altura de los nostrilos, y 2 bajo éstos
(Fig. 14). En géneros como Platyrrhinus esta clase de caracteres han probado ser
ttiles para la diferenciacion de grupos (Velazco y Gardner 2009), sin embargo
para Sturnira parecen no tener una utilidad significativa, debido a su variabilidad, y
otros caracteres como la abundancia de pelos, y la presencia/ ausencia de vibrisas
bucales tampoco han ayudado a separar posibles grupos geograficos o

taxonémicos.

5.1.2. Caracteres Craneo-Dentales: La principal forma de diferenciacion de
especies dentro de Sturnira ha sido mediante el empleo de caracteristicas craneo-
dentales (Gardner 2008, Martinez-Arias et al. 2010, Pacheco y Patterson 1991);
pese a que se escogid un numero relativamente pequefio de caracteres, la

metodologia empleada permitié observar varios de importancia en taxonomia.
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b
Figura 12: Cantidad de pelo interfemoral. Comparacién entre especimenes a lo

largo del rango de distribucion de S. lilium (Sensu Lato). De izquierda a Derecha:
AMNH 205177 (Asuncion, Dist. Catedral, Paraguay), AMNH 189834 (Pochotla,
Oaxaca, México), ICN 12341 (Mistratd, Risaralda, Colombia).

Figura 13: Extension del ala. Izquierda: ICN 9872 (San Luis, Antioquia, Colombia),
plagiopatagio termina en la zona de la tibia en S. lilium. Derecha: ICN 13845

(Acacias, Meta, Colombia), plagiopatagio termina en la zona carpal en S. ludovici.

Figura 14: Ausencia de lineas auriculares: CSJ-M 060: S. koopmanhilli (Amalfi,

Antioquia, Colombia)
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5.1.2.1. Caracteres en la region del palatino: De esta region se evaluaron los
caracteres 11 al 19. No se presentd variacion en estados de caracter para la
presencia de fenestras posteriores en la bulla timpanica (encontrandose siempre 2
pequefias fenestras) y el proceso exooccipital siempre estuvo presente. La
profundidad del palatal resalta por ser una caracteristica Util para diferenciar a S.
ludovici del grupo S. erythromos-bogotensis, si bien se presentaron algunos
inconvenientes para establecer los estados de este caracter tal como los
describen Pacheco y Patterson (1991). Las foraminas incisivas accesorias,
presentaron una alta variabilidad intra-UTOs, y todos los estados se presentaron

tanto en machos como en hembras (Fig. 15).

La region adyacente al foramen palatal resulté ser una region sumamente variable
(ver sumarios de variabilidad de caracteres, Anexos C y D). Es de particular
interés observar como el septo palatal puede variar en su forma presentandose
como una conexion de alta profundidad con el palatino en su punto mas posterior,

y llegando incluso a formar un puente continuo (Fig. 16).

El borde palatal que delimita la fosa mesopterigoidea presentd una alta
variabilidad tanto para especimenes de S. lilium, como para especimenes de S.
ludovici (Fig. 17). Sin embargo, se observo cierta tendencia de parte de cada
grupo. Para las OTUs evaluadas de S. lilium se observd que la mayoria poseia
una fosa con forma de “U”, mientras que para S. ludovici se observd una
predominancia de fosa con forma de “V”. Esta peculiaridad probablemente tenga
relacién con que los craneos de S. ludovici son mas alargados que los de S. lilium.
Sin embargo, dada su enorme variabilidad, este caracter no es un caracter
adecuado para taxonomia pese a que Contreras-Vega y Cadena (2000) lo
mencionan como uno de los caracteres discretos para diferenciar a S.

mistratensis.
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Figura 15: Presencia/ausencia de foraminas incisivas. lzquierda: CSJ-M 502:
Ausencia de foraminas en S. lilium (Amalfi, Antioquia, Colombia). Derecha: CSJ-M

061: Presencia de foraminas en S. ludovici (Amalfi, Antioquia, Colombia)

Figura 16: Region del septo nasal. CSJ-M 062: S. ludovici (Amalfi, Antioquia,

Colombia). La linea vertical demarca el recorrido del septo palatal formando un

puente palatino. La flecha sefala el punto exacto donde se puede presentar la

depresién del septo que marca la ausencia del puente.
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5.1.2.2. Caracteres relacionados con la morfologia craneal: Corresponden a

los caracteres 20 al 22, ydel 47 al 56.

La forma del rostro (caracter 20) mostrd6 una predominancia a ser robusto. La
cresta sagital siempre estuvo presente pero su desarrollo, al igual que el desarrollo
del proceso mastoideo, variaba sin seguir un patrén aparente. La foramina nasalis
y la foramina mandibular anterior estuvieron presentes casi siempre. La foramina
mandibular anterior mostré6 un alto grado de variacion intraUTOs, en cuanto a
posicion. El foramen oval y foramen alisfenoide, siempre estuvieron presentes, en
todos los especimenes examinados, y la orientacion del proceso coronoide fue

siempre la misma (labial).

La forma del craneo en vista lateral, permite diferenciar entre los grupos S. liliumy
S. ludovici. Pero ademas, permite separar a los especimenes antillanos (S. .

angeliy S. I. zygomaticus) del resto de los S. lilium.

La ubicacion de la curvatura de la base anterior del arco cigomatico, tiene relacién
con el alargamiento de la region maxilar. Este aspecto es particularmente notable
en los especimenes pertenecientes a la region antillana (tradicionalmente tratados

como Sturnira lilium angeli).

La relacion de tamafio entre la muesca del borde posterior interior del palatal
respecto a la base anterior del arco cigomatico resulté ser un caracter Util para
separar algunos grupos. Este caracter parece estar relacionado con el largo de la
maxila; cuando esta es de forma alargada, la muesca del borde posterior interior
del palatal es mas profunda que la formada por la base anterior del arco

cigomatico (Fig. 19).
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Figura 17: Forma del borde posterior del palatal; Izquierda: MUA 1104: S. ludovici
con borde posterior del palatal demarcando la fosa mesopterigoidea en forma de
V" (San Miguel, Antioquia, Colombia); Centro: ICN 11779: Holotipo de S.
mistratensis mostrando la forma de “U” (Mistratd, Risaralda, Colombia); Derecha:

ICN 9805: Especimen de S. liium con forma andémala (Cocorna, Antioquia,

Colombia).

Figural1l8 : Comparacion de incisivos centrales superiores en Sturnira. De
izquierda a derecha: IAVH 5804:S. lilium (Santa Rosa, Cauca, Colombia). IAVH
5131: S. tildae (Puerto Rastrojo, Amazonas, Colombia). AMNH 261560: S. ludovici
hondurensis (San José, La Paz, Honduras). AMNH 264560: S. oporaphilum

(Carrasco, Cochabamba, Bolivia).
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La forma de la region posterior del craneo, también es otro caracter distintivo. Al
punto donde convergen las crestas lambdoideas y sagital, se le ha denominado
‘punto posterior de unidon crestal”. Su ubicacidén respecto a si es el punto mas
posterior del craneo, o si por el contrario la regién paraoccipital se encuentra
proyectada en un plano mas posterior es un buen caracter para la separacion de
varios grupos taxondémicos (Fig. 22). También, la forma de la regidén supraoccipital
y si esta esta deprimida o no, se observd como un caracter confiable pese a no
haber sido incluido en la lista de caracteres inicialmente evaluados (Fig. 22). La
relacion de la proyeccidon glenoide respecto a la proyeccion mastoidea en vista
lateral del craneo, y la forma del proceso coronoide en vista lateral también

ayudaron a separar grupos taxonémicos.

El grado de protrusion de los incisivos centrales superiores, fue también un
caracter Util para separar los grupos evaluados (lilium y ludovici), de otros taxa

dentro de Sturnira.

5.1.2.3. Caracteres dentales:

Incisivos superiores

Los incisivos centrales superiores mostraron ser un caracter confiable para
diferenciar grupos. Para S. lilium siempre se presentd el mismo patron de incisivos
(bicuspides), pero con las puntas internas mas desarrolladas que las externas. Un
patron similar se observé en S. ludovici (S. oporaphilum sensu Gardner 2008), con
la diferencia de que la zona medial de los incisivos es mas ancha en este ultimo
grupo. Para S. tildae, se observd un patron bilobulado, con ambas cuspides de
igual tamafio y con la zona medial del diente ancha (a diferencia de S. lilium). En
los especimenes centroamericanos de S. ludovici (S. ludovici hondurensis) se

observo un patron completamente unicuspide (ver figura 18).
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Figura 19: Comparacion de holotipos S. lilium parvidens y S. lilium zygomaticus.
(Izquierda)USNM  126555: Holotipo S. lilium parvidens (Papayo, Guerrero,
México). Foto original: David Smicht. Derecha: AMNH 213972: Holotipo S. lilium
zygomaticus (Balata, Martinique, Lesser Antilles). Foto Original: AMNH® 2011.

Figura 20: Caracteres craneales en region posterior. A, C: region supraoccipital.
B, D: Unién posterior de crestas. lzquierda: MUA 10313. Derecha: USMNH
361881: Holotipo de S. angeli (Dominica, Lesser Antilles), foto Original: Dave

Schmidt.
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Incisivos inferiores: Los I6bulos en incisivos centrales inferiores mostraron ser
un buen caracter, sin embargo, su alta exposicion al desgaste puede hacer dificil
discernir entre estados, conllevando a confusiones y a observacion de varios
estados en una misma poblacion (Fig. 21). Observaciones similares han sido
reportadas por McCarthy et al. (2001). Esto sugiere la Unica forma de tener una
plena seguridad es observando la dentina (aunque en individuos muy mayores
ésta también ha sufrido desgaste), o los segundos incisivos. Cuando se tiene el
estado “bilobulado”, la dentina muestra un desarrollo insignificante del I6bulo
medio en los incisivos centrales, y los incisivos externos carecen por completo de
este pequefio I6bulo. Cuando se tiene el estado “trilobulado”, la dentina muestra
un alto desarrollo de la cuspide central en los incisivos centrales, y los incisivos
externos también poseen una cuspide central (Fig. 22). De cualquier forma, el
empleo de las cuUspides en incisivos inferiores es solo recomendable para

individuos relativamente jovenes.

Premolares: Los premolares superiores en los grupos evaluados mostraron muy
poca variacion a nivel de forma, sin embargo su tamafio respecto a otras
estructuras (principalmente, la relacion respecto a molares superiores son un buen
caracter que permite separar ciertos grupos). Los premolares inferiores, fueron
relativamente homogéneos, siendo el primero mas grande que el segundo y
presentando una cuspide central y dos cuspuletas en las esquinas posterior y
anterior. Estas cuspuletas se encontraban unidas por medio de un cingulo lingual
demarcando el borde del diente. EI segundo premolar, es similar en estructura,

pero con una notoria diferencia de tamafio (Fig. 23).

Molares superiores: La forma de los molares superiores es similar, sin embargo
se presentan algunos caracteres de excelente utilidad a la hora de separar grupos
taxondmicos. Uno de los caracteres mas llamativos pese a no ser incluido
inicialmente en el set de caracteres a evaluar, fue la proyeccion labial del entocono

en el primer molar superior (Fig. 24).
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Figura 21: Loébulos en Incisivos inferiores. Arriba: Incisivos de apariencia
bilobulada en S. aratathomasi (MUA11311). Abajo: Incisivos de apariencia
trilobulada en S. aratathomasi (MUA 11094). Especimenes de San Miguel,

Antioquia, Colombia.

= -

Figura 22: Lébulos en incisivos inferiores (2). De izquierda a derecha: Incisivos
centrales bilobulados: AMNH 260870  Paratipo S. sorianoi (Vallegrande,
Santacruz, Bolivia); AMNH 67328 S. ludovici (Gualea, Quito, Ecuador). CSJ-M
519: dentina de S. ludovici (Amalfi, Antioquia, Colombia); Note la ausencia de una
cuspide media en los incisivos externos. Incisivos centrales trilobulados: CSJ-
M519: dentina de S. lilium (Yolombo, Antioquia, Colombia). La cuspide central en

los incisivos centrales se encuentra muy desarrollada.

Figura 23: Forma tipica de los premolares inferiores en vista lateral

(izquiera=posterior). CSJ-M 505: S. ludovici (Urrao, Antioquia, Colombia).
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Usualmente también se encuentra acompafado de una proyeccion del metacono
en el segundo molar superior. Cuando esta caracteristica no se presenta, ambos
molares tienen una forma compacta. La posicion del tercer molar superior es un
caracter con alta variacion, y tampoco permite separar grupos. Su ausencia se

considera una anomalia dental.

Molares inferiores: A nivel de molares inferiores, son Utiles para la separacion de
grupos taxonémicos, la presencia/ausencia de la muesca lingual caracterizada por
tener entocono, metacono y paracono bien definidos y distinguibles (Fig. 25) y la
presencia/ausencia del protol6fido (ambos en el primer molar inferior), y la forma
del paracono. Si bien la forma triangular del paracénido en el primer molar inferior
es una caracteristica propia de los grupos antillanos que no se presenta en ningun
espécimen de otra regidn, caracteres como la presencia/ausencia de hendiduras
trigbnicas en este molar, en general no permiten diferenciar entre grupos
continentales, y los caracteres del segundo molar no representan utilidad en la
diferenciacion de grupos. La presencia de un paraconulido en el primer molar
inferior solo fue reportada para un solo espécimen de toda la muestra revisada
(ICN 11779: holotipo de S. mistratensis). La concordancia de otros caracteres que
permiten la ubicacion de este espécimen como un S. lilium, y la presencia de
paraconulidos en el segundo molar de algunos otros especimenes de la muestra

revisada sugieren que dicho caracter es una anomalia dental (por demés extrafa).

Particularmente, la presencia/ausencia de protoléfido ha mostrado ser un muy
buen caracter para distinguir grupos. Este caracter, tal y como lo mencionan
Pacheco y Patterson (1991), es facilmente observable. Cuando pueda existir
algun tipo de confusion, basta con recurrir a la cercania de las cuspides del
metacénido y endocdnido; cuando estas cuspides estan muy cercanas, existe un

protoléfido. Cuando estan muy separadas, se encuentra ausente (Figura 26).
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Figura 24: Ausencia/presencia de proyeccion en entocono de M1. lzquierda:
AMNH 261560: S. oporaphilum (San Rafael de Amboré, Santa Cruz, Bolivia) con
entocono proyectado en direccion labial. Derecha: ICN 11321: S. lilium

(Montafitas, Caqueta, Colombia) sin entocono proyectado en direccion labial.

Figura 25: Patron de muesca lingual evidente. A: paracdnido, B: metaconido, C:

entoconido. CSJ-M 502. Sturnira lilium (Amalfi, Antioquia, Colombia)

Figura 26: Ausencia/presencia de protoléfido. Derecha: AMNH 261541: S.

oporaphilum con protoléfido. Izquierda: 126811. S. hondurensis sin protolofido.
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La morfologia del segundo molar inferior no permite diferenciar grupos, aunque en
algunos especimenes de S. lilium se report6 la presencia de un paraconulido. La
morfologia de las cuspides fue un caracter muy variable también; el metacénido en
el primer molar en S. lilium presento diversas formas y tamafios, atribuibles tanto

a factores ontogénicos (de desarrollo) como a efectos de desgaste.

5.2. CLASIFICACION DE CARACTERES

Tras la evaluacion de los caracteres seleccionados y la obtencion de nuevos a
partir de la observacion directa de individuos, se ha efectuado una clasificacion de
caracteres con base en la variabilidad observada y se han dividido en (a)
Caracteres Taxonomicamente informativos, (b) Caracteres taxonémicamente no
informativos, y (c) caracteres ambiguos. EIl principio comparativo de Hall (1943)
fue empleado para efectuar esta clasificacion de caracteres, evaluando diferencias

a nivel de localidades y su posterior agregacion dentro de las UTO’s.

5.2.1. Caracteres taxonOmicamente informativos: Aquellos caracteres que
presentan variacion minima a nula, entre individuos de un grupo O Qrupos

determinados.

Estos caracteres son: extension del ala (caracter 6), forma del palatal (caracter
19), inclinacién de los incisivos centrales superiores (caracter 23), forma de
incisivos centrales superiores (caracter 25), conformacion de los caninos
superiores (caracter 26), presencia/ausencia de muesca lingual en ml1 (caracter
31), protoléfido en ml1 (caracter 36), relacion de tamafio entre P2/M2 (caracter 37).
Aunque no fueron incluidos inicialmente en el analisis, la depresidn supraoccipital,
la ubicacién del punto posterior de union crestal y la forma del proceso coronoide

(en vista lateral) son caracteres que permiten agrupamientos taxondmicos.
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5.2.2. Caracteres taxondmicamente no informativos: Cuando existia una alta
variabilidad entre individuos de una misma muestra, o el caracter no mostrd

ningun tipo de variacidon para todos los especimenes bajo revision.

Estos caracteres son: NUmero de bandas en pelos dorsales (siempre 2 tipos de
pelos, evidenciando pelos de guarda y de contorno) (caracter 1), patréon dorsal de
coloracién (caracter 2) , numero de bandas en pelos ventrales (igual que pelos
dorsales) (caracter 3), presencia/ausencia de charreteras (caracter 4), forma
interior de la oreja (caracter 7), distribucion de vibrisas en la zona de las narinas
(caracter 8), numero de vibrisas en los extremos de la boca (caracter 9),
abundancia de vibrisas supraoculares (caracter 10), foraminas incisivas accesorias
(caracter 11), profundidad y desarrollo del septo nasal (carcacter 12), posicion del
septo o foramen nasal (caracter 13), forma de los puentes posteriores del foramen
nasal (caracter 14), borde posterior de las fosetas pterigoideas (caracter 16),
fenestras posteriores en bulla timpanica (caracter 17), proceso exoccipital
(caracter 18), desarrollo de la proyeccién mastoidea (caracter 21), desarrollo de la
cresta sagital (caracter 22), nimero de incisivos superiores en cada rama maxilar
(caracter 24), numero de molares superiores (caracter 27), niamero de incisivos
inferiores? (caracter 28), nimero de molares inferiores (caracter 30), hendiduras
trigénicas en el primer molar inferior (caracter 32), desarrollo del paraconido en el
primer molar inferior (caracter 33), presencia/ausencia de paraconulido en el
primer molar inferior (caracter 34), forma del metacdnido en el primer molar inferior
(caracter 35), relacion de tamafio entre p2/pl (caracter 38), cuspides del primer
molar superior (caracter 39), muesca talonida entre entoconido e hipoconulido en
segundo molar inferior (caracter 41), cuspides del primer premolar superior
(caracter 42), desarrollo del metacono en segundo premolar superior (caracter 43),
cuspides del primer premolar inferior (caracter 44), cuspides del segundo molar

inferior (caracter 45), posicion del tercer molar superior (caracter 46), presencia de

2 . .
Util solo para el subgenero Corvira
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la foramina nasalis (caracter 48), foramina mandibular lateral anterior (caracter
48), presencia de foramen ovale (caracter 51), presencia de foramen alisfenoide
(caracter 52), muesca palatal posterior (punto donde se encuentra M3, caracter
54).

5.2.3. Caracteres Ambiguos: Los caracteres ambiguos fueron aquellos que en
principio son informativos (con estados discretos) para algunos grupos, pero no
informativos para otros. Esta falta de confiabilidad puede deberse a falta de
muestra, 0 a procesos de fijacion de determinados estados de caracter para un
grupo en especifico. También se incluyen caracteres que no pudieron ser
evaluados con la metodologia propuesta, pero cuya observacidn directa sugiere su

confiabilidad.

Estos caracteres son: abundancia de pelo interfemoral (caracter 5), forma del
rostro en vista frontal (caracter 19), numero de I6bulos en incisivos centrales
inferiores (debido al desgaste) (caracter 29), ubicacién del borde mas anterior de
la curvatura anterior del arco cigomatico (caracter 47), forma del craneo en vista

lateral (caracter 50), relacion de la muesca palatal interior respecto a la curvatura

base del arco cigomatico, relacion proceso ectotimpanico y proceso mastoideo.

5.3. SUMARIO TAXONOMICO

5.3.1. Taxa relacionados al nombre Sturnira lilium

Sturnira angeli de la Torre, 1961.
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Holotipo: USMNH 361881 (St. Paul Parish, Dominica). (Ver figura 29)

Sinonimia agregada: S. zygomaticus Jones & Phillips, 1976.

Diagnosis: Especimenes con rostro largo. Entoconido, metacdnido y paraconido
en el primer molar inferior estan presentes y son claramente diferenciables.
Incisivos centrales superiores protruidos. El primer molar superior posee un
entocono prominente y proyectado en direccion labial. EI paracénido en el primer
molar inferior es elongado en direccion anterior, recibiendo una apariencia
triangular. El crAneo posee una depresion abrupta en la zona supraoccipital. La
muesca palatal interior es ligeramente mas profunda que la curvatura del arco
cigomaético.

Distribucion: restringido a las Antillas menores en el mar Caribe.

Observaciones: tratado como una subespecie de S. lilium a partir del trabajo de
Jones & Phillips (1976). El holotipo de S. lilium zygomaticus (AMNH 213972)
comparte todas las caracteristicas de S. angeli, lo que sugiere que debe

considerarse como una sinonimia de este nombre.

Sturnira luisi Davis, 1980

Holotipo: TCWC 9959 (Naranjo, Alajuela, Costa Rica). (Ver figura 30)

Diagnosis: El principal caracter que diferencia los individuos de esta especie,
sigue siendo la forma del arco cigomatico. Pese a que se trataron de evaluar
diversos caracteres, no fue posible encontrar nuevos caracteres que permitieran
diferenciar mejor estos individuos. Adicionalmente, en la regién del Chocé
biogeografico es simpatrico con S. liium, y se diferencia de éste por poseer un
crdneo mas alargado y de mayor tamafio.

Distribucion: se encuentra en el Choco Biogeografico, y enla zona de transicion
Choco-Centroamérica. Todos los especimenes reportados por Mufioz (2001) para
los Andes Centrales son S. lilium, no S. luisi.

Observaciones: se requiere una comparacion directa del material tipo con

material del Choc6 y Centroamérica. Es posible que haya diferencias con S. lilium,
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a nivel del tamafio de premolares y molares superiores, caracteres que nho

pudieron ser evaluados por completo para este grupo en particular.

Sturnira lilium lilium Geoffroy St-Hillaire,1810.

Diagnosis: Especimenes que poseen entocdnido, metaconido y paraconido en el
primer molar inferior distinguibles. No poseen proyeccion labial en el entocono del
primer molar superior, ni protoléfido. Los arcos cigométicos son curvos, Yy el rostro
va desde corto hasta ligeramente alargado. Se pueden observar dos posibles
grupos en Colombia: uno corresponde a especimenes de rostro corto y el otro
grupo a especimenes de rostro ligeramente alargado. (Ver figura 31).
Distribucion: Los especimenes de rostro corto fueron observados hacia las
regiones del Chocd Biogeografico y Caribe, mientras que los especimenes de
rostro alargado se encontraban principalmente en las regiones Andina, Orinoquia
y Amazonia.

Observaciones: Se requiere una comparacién con especimenes de Panama y
Costa Rica. Los individuos de “rostro corto” se encontraron hacia la region del
Choco biogeografico, en donde eran simpatricos con S. luisi. Se barajan dos
opciones: Es posible que hacia el norte, S. luisi haga un reemplazo paulatino de
estos especimenes hasta ocupar completamente la region de transicion
Centroamérica-Suramérica; la segunda opcién consiste en que estos individuos
tengan algun tipo de relacion con S. parvidens, nombre asignado a los

especime nes centroamericanos.

Tratamiento morfométrico

Los tres primeros componentes principales han explicado un 79.4% de la variacién
total (CP1: 50.74%, CP2: 17.08% Y CP3: 11.52%). Las variables que aportaron
valores mas altos al componente principal 1 fueron: Distancia m1-ml, distancia
m2-m2, serie dental inferior, altura del proceso coronoide y largo mandibular (ver

tabla 4 vy Figura 27.). Esto nos indica que la variacion en este componente
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principal representa una variacion a nivel de caracteres mandibulares. En la tabla
de contribucién de variables a cada componente principal (tabla 5) se puede

corroborar esta observacion.

En general, podemos observar un alto sobrelapamiento de los grupos evaluados
(Fig. 28), con una tendencia de los grupos del Chocd, Caribe y la Orinoquia, a ser
mas pequefios (especimenes de tierras bajas en Colombia), y presentando cierto
grado de diferenciacion con el grupo de Chaco-Catinga (al sur del continente). Es
de mencionar que existe una baja contribucién del componente principal 1 a la

variabilidad.

Tabla 7: Coordenadas de las variables en el espacio de los tres primeros

Componentes Principales (CP)

Medida Coordenadas de variables en CP
cP1 | cpP2 | cP3
Ancho Interorbital 0.003872 -0.00016¢ 0.000657
Largo Mayor del Craneo 0.01011z 0.00167C 0.000214
Distancia M1-M1 0.01486¢ 0.000511 0.00529¢
Serie Dental Inferior 0.01856C -0.01782~ -0.00804¢
Distancia m1-m1 0.01589¢ 0.00033: 0.00761cC
Distancia m2-m2 0.01651C 0.00000¢ 0.01112¢
Largo Mandibular 0.013474 0.00113C -0.00581¢
Altura Proc. Coronoide 0.017952 0.01594¢E -0.00893¢

Sturnira lilium parvidens Goldman, 1917.

Holotipo: USNM 126555 (Ver figura 32)

Diagnosis: diferencias con S. lilium lilium mas alld de un craneo mas corto y
compacto, coloracion mas clara y menor tamafio corporal parecen dificiles de
establecer.

Distribuciéon: No ha existido nunca un consenso claro acerca de los limites
geograficos de este taxdn. Con las observaciones realizadas en este trabajo, se

sugiere que solo se reconozcan como rango las regiones geograficas 1 y 2 (Fig.

83



5). Se requiere revisar la region 3 (region de transicion Suramérica-Centroamerica)

a fin de determinar si en dicha region se encuentran especimenes de esta

subespecie.
Ubicacién de las medidas en el plano
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Figura 27: Ubicacion de las medidas sobre los 2 primeros componentes

principales para S. lilium lilium.

Tabla 8: Contribucién de las variables a los tres primeros componentes

principales.
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Variable

Contribucién de las variables

cP1 | cp2 | cp3

Ancho Interorbital

Largo Mayor del Craneo

Distancia M1-M1

Serie Dental Inferior

Distancia m1-m1l

Distancia m2-m2

Largo Mandibular

Altura Proceso Coronoide

0.008757 0.000047 0.001112
0.059749 0.004840 0.000118
0.129141 0.000453 0.072143
0.201219 0.551127 0.166654
0.147590 0.000193 0.149002
0.159224 0.000000 0.318595
0.106052 0.002216 0.086999
0.188269 0.441124 0.205379
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Observaciones: En la region del Chocd biogeografico y la regién Caribe
(Colombia) se encuentran especimenes de tamafio similar a S. |. parvidens. Se
requiere una comparacion de especimenes de Centroamérica (principalmente
regiones de Panama y Costa Rica), a fin de determinar diferencias y similitudes

entre ambos grupos.

Sturnira perla Jarrin-V. y Kunz 2011

Holotipo: QCAZ 120 (Bosque Protector La Perla, Santo Domingo, Ecuador).
Diagnosis enmendada: Craneo de forma globular y con rostro abultado. Arcos
zigomaticos curvos. Tercer molar superior es particularmente grande en
comparacion con otras especies de Sturnira (Jarrin-V. y Kunz, 2011). El borde
anterior del proceso coronoide es recto en vista lateral (caracter anico en todo
Sturnira). La proyeccién de los incisivos centrales superiores es marcadamente
curva en vista lateral, en contraste con S. lilium (ligeramente proyectados). La
curvatura del arco cigomatico es abruptamente mas profunda que la muesca
palatal interior (Fig. 33 y 34).

Distribuciéon: Se encuentra en la regién del Choc6 biogeogréfico, hasta la zona
mas al norte en Colombia (este registro constituye el primer reporte para el pais).
Se requieren datos de la regién geografica 3, a fin de determinar su posible

presencia en Centroamérica.

5.3.2. Taxa relacionados al nombre Sturnira ludovici

Sturnira hondurensis Goodwin 1940

Holotipo: AMNH 126811 (localidad tipo: La Cruze Grande, cerca a San Jose,
Honduras) (Fig. 37)
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Sinonimia agregada: S. occidentalis Jones & Phillips, 1976

Diagnosis enmendada: Especimenes rostro alargado. Incisivos centrales
superiores protruidos y unicuspides. Proyeccion glenoidea es mas larga que la
proyeccion mastoidea. El protoléfido en el primer molar inferior se encuentra
ausente.

Distribucidon: esta especie se encuentra en las unidades geograficas 1y 2, donde
puede ser simpatrica con S. mordax.

Observaciones: ludica (2000) y Gardner (2008) sugirieron la categoria de especie
para este taxdn, pero no aportaron datos publicados contundentes que permitieran
validar dicha categoria.

Se tuvo acceso a material de la localidad tipo de de S. occidentalis (Talpa de
Allende, México). Este material comparte las caracteristicas diagnésticas de S.

hondurensis.

Sturnira oporaphilum Tschudi 1844

Sintipo: ZSM 145. (Localidad tipo “Perd”). (Figura 38)

Sinonimia agregada: S. ludovici Anthony, 1924 (ver Gardner 2008)

Diagnosis enmendada: especimenes de rostro alargado, incisivos centrales
superiores protruidos y bilobulados, con el I6bulo interno de mayor desarrollo que
el externo y cuyo apice diverge repecto al lébulo central del otro incisivo.
Protoléfido en el primer molar inferior esta presente y es distinguible.
Observaciones: esta especie (sensu Gardner 2008) puede ser simpatrica con S.
erythromos y S. bogotensis, pudiendo ser confundida por la falta de muesca
lingual en el primer molar inferior. Sin embargo, S. erythromos y S. bogotensis son
mMAas pequefias con incisivos curvos en lugar de protruidos, y rostro mas corto;
adicionalmente, el entocono en el primer molar superior no esté inclinado hacia la
region labial de manera prominente, y carecen de protoléfido en el primer molar

inferior.
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Figura 31: Craneo de S. lilium. ICN 16022. (Santa Catalina, Bolivar, Colombia)
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Figura 32: Holotipo de S. I. parvidens. USNM 126555. Fotos originales: Dave
Schmidt.

Figura 33:.Proceso coronoide recto en vista lateral para S. perla. CM 112822

(Esmeraldas, Ecuador). Foto original: John Wible.

Figura 34: Craneo de Sturnira perla. CM 112823 (Esmeraldas, Ecuador). Fotos

originales: John Wible.
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Tratamiento morfométrico

Los tres primeros componentes principales explicaron el 81.7% de la variacion
(CP1: 68.82%, CP2: 7.20% Y CP3: 5.67%). Las variables que aportaron los
valores mas altos para el primer componente principal fueron la serie dental
superior, el ancho de la caja craneana y la serie dental inferior mientras que el
largo post-palatal tuvo los valores mas bajos (ver tabla 6). Estos valores podrian
atribuirse a la variacion observada en las distintas formas de los craneos para los
individuos del sur (S. oporaphilum oporaphilum, incluyendo también los paratipos
de S. sorianoi), respecto a los del norte (S. oporaphilum ludovici). Asi, las
diferencias observadas para el Componente Principal 1 permiten cierto grado de
separacion entre las unidades, siendo el cafion del rio Marafion (Peru) el posible
limite de ambos grupos (Figs. 36 y 5). Los valores obtenidos permiten también
inferir que las diferencias observadas no estan relacionadas con el tamafio de los

individuos.

Tabla 9: Coordenadas de las variables en el espacio de los tres primeros

Componentes Principales (CP)

Coordenadas de variables en CF
Medida cP1 | cpr2 | cP3

Anchura Mastoidea -0.010597 0.000092 -0.00197:%
Anchura Caja Craneana -0.00896% 0.001225  0.000219
Anchura Cigomatica -0.01029: 0.006171  0.002056
Anchura Interorbital -0.01154z 0.008718 -0.00749C
Largo Céndilo-Basal -0.01291€¢ -0.000527 -0.00354¢
Serie Dental Superior -0.00957C  0.001726 -0.002291
Distancia Palatal -0.01505C -0.00351¢ -0.00395:
Distancia M1-M1 -0.010661 0.001532 0.003890
Distancia M2-M2 -0.01345: 0.004468  0.006800
Largo Post-Palatal -0.02328€¢/ -0.008924 0.000091
Serie Dental Inferior -0.00954€ -0.000867 -0.001784
Distancia m1-m1 -0.015647 -0.000654  0.002634
distancia m2-m2 -0.01288z 0.001320  0.004055
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Ubicacion de las medidas en el plano
de Componentes Principales (1 vs 2)
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Figura 35: ubicacion de las medidas sobre los 2 primeros componentes

principales para S. oporaphilum

Tabla 10: Contribucién de las variables a los tres primeros componentes

principales

Variable

Contribucién de las variables
cP1 | cpr2 | cP3

Anchura Mastoidea

0.04978z 0.00003€ 0.02097:

Anchura Caja Craneana

0.03563% 0.006357 0.00025¢

Anchura Cigomatica

0.04696¢€ 0.161277 0.02275¢

Anchura Interorbital

0.05906€ 0.32197( 0.302161

Largo Condilo-Basal

0.073961 0.00117¢€ 0.06780z

Serie Dental Superior

0.04060% 0.012611 0.02826¢

Distancia Palatal

0.10042Z 0.052447 0.08415¢

Distancia M1-M1

0.05039( 0.00994¢€ 0.08151¢

Distancia M2-M2

0.080244 0.084564 0.24901¢

Largo Post-Palatal

0.240411 0.33724% 0.00004=

Serie Dental Inferior

0.040401 0.00318% 0.01715C

Distancia m1-m1

0.108551 0.00181( 0.03735¢

distancia m2-m2

0.073567 0.00737% 0.08854(
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Sugerencia de tratamiento subespecifico:

Gardner (2008) sugiere la divisibn de S. oporaphilum en S. oporaphilum
oporaphilum y S. oporaphilum ludovici; los resultados obtenidos tras los analisis
morfolégicos y morfométricos realizados en este trabajo, concuerdan con dicha
hipotesis taxondmica. Se sugiere como limite geografico de ambos taxa el cafién

del Rio Marafion (Peru).

Sturnira oporaphilum oporaphilum Tschudi 1846

Criterio Geografico: desde el sur del valle del Rio Marafibn hasta el centro de
Bolivia.

Sturnira oporaphilum ludovici Anthony 1924

Criterio Geografico: Andes Ecuatorianos, Colombianos y Venezolanos, hasta el

norte del Rio Marafién en Perd.

Sturnira koopmanhilli McCarthy, Albuja y Alberico (2006)

Diagnosis enmendada: Especimenes de craneo alargado, Incisivos centrales
superiores protruidos y convergentes entre si en sus apices, espacios entre las
series molares superiores e inferiores, protoléfido en el primer molar inferior, y
segundo premolar mas grande que el segundo molar (hilera dental superior).
(Figura 39).

Distribucion: Inicialmente reportado para el Choco Biogeografico, en el presente

trabajo se extiende surango hasta los andes centrales (Amalfi, Antioquia).
Observaciones: Confundido con S. mordax por Alberico (1994) para Colombia

5.3.3. El caso Sturnira mistratensis: Este taxdén fue descrito con base a un

anico individuo (ICN 11779). Los principales caracteres diagndsticos para la
especie son la presencia de un paraconulido en el primer molar inferior, y la forma

de la emarginacién palatal de la fosa mesopterigoidea.
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La evaluacion de estos caracteres, sugiere que el paraconulido deba ser
considerado una anomalia dental, mientras que la forma de la emarginacion

palatal de la fosa mesopterigoidea mostré un alto grado de variabilidad.

Los resultados obtenidos, y las disposiciones del Codigo Internacional de
Nomenclatura Zooldgica (ICZN 1999) sugieren que Sturnira mistratensis debe ser

considerado como una sinonimia menor de S. lilium.

3.3.4. El caso Sturnira sorianoi: Tras revisar los paratipos de S. sorianoi, se ha
determinado que estos especimenes pertenecen a S. oporaphilum oporaphilum.
Sin embargo, fotografias del holotipo de S. sorianoi (Venezuela) en la publicacion
original de la especie (Sanchez-Hernandez et al. 2005) revelan que dicho
espécimen carece de proyeccion en el entocono del primer molar superior, lo que
sugiere su asignacion dentro de S. erythromos como una sinonimia menor. En
conclusidn, S. sorianoi (representado solo por el holotipo) seria un sinbnimo menor
de Sturnira erythromos Tschudi 1844, mientras que los paratipos corresponderian

a S. oporaphilum oporaphilum.

5.4. ANOMALIAS DENTALES EN STURNIRA

Durante la inspeccion de los especimenes, se encontraron diversas anomalias
dentales, cuya ocurrencia es muy escasa en relacién al niumero de especimenes
revisados, y que en ocasiones son citados en la literatura como caracteres con
peso taxonémico por algunos autores (ver: Cuartas-Calle y Mufoz 1999,

Contreras-Vega y Cadena 2000).

La abscision molar es el fendbmeno mas comun de las anomalias dentales (ver Rui
y Drehmer 2004), y tiene particular ocurrencia para registros antillanos. La atricion
molar es un fenébmeno por primera vez reportado para el género (Fig. 22, derecha)

y que puede tener sus causas en problemas de nutricion.
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Figura 37: Holotipo S. hondurensis (AMNH: 126811) Fotos originales: American

Museum of Natural History ®.

Figura 39: Craneo de Sturnira koopmanhilli. CSJ-M 529 (Urrao, Antioquia,

Colombia).
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El desarrollo de cuspides accesorias en los primeros molares de S. lilium puede
presentarse debido a problemas relacionados con el desarrollo ontogénico de los
individuos. Se encontraron varios especimenes con paraconulidos en m2, pero
solo hay uno reportado con paraconulido para ml. Aparte de cualquier dafio
ocasionado por medios mecéanicos, este resultado es de esperarse debido a que
los molares en los mamiferos siguen un desarrollo secuencial en direccion antero-
posterior (Kavanagh et al. 2007), y como resultado es posible que el m2 y el m3

sucesivamente sean mas propensos a desarrollar anomalias dentales.

Tabla 11: Lista de anomalias dentales encontradas.

Anomalia Taxon
S. angeli
S. lilium
Absicion Molar S. hondurensis

S. oporaphilum

ludovici
Absicion premolar S. lilium lilium
Absicion incisivos S. lilium lilium
Molares
Supernumerarios S. lilium lilium
Incisivos
supernumerarios S. lilim lilium
Gaps molares S. lilium lilium
Gaps premolares S. hondurensis

S. oporaphilum

Gaps Incisivos ludovici
Atricion Dental S. koopmanhilli
Paraconulido en ml S. lilium lilium
Paraconulido en m2 S. lilium lilium
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6. CONCLUSIONES

El andlisis de la variabilidad de caracteres debe ser considerado siempre el primer
paso en un estudio taxonémico, puesto que permite categorizar rasgos de diversa
indole de acuerdo a su poder informativo. Esto facilita y da sustento a la
elaboracion de hipotesis taxondmicas y proporciona bases soélidas para estudios
filogenéticos. El hecho de encontrar nuevos caracteres para el género evidencia la

utilidad de emplear metodologias basadas en el estudio de la variabilidad.

Los caracteres dentales muestran un alto grado de confiabilidad, sin embargo su
exposicion al desgaste puede hacer que en ocasiones sea dificil discernir entre un
estado u otro. En este sentido, se recomienda fuertemente la exploracion de
caracteres comparativos. La morfologia craneal ha sido poco explorada dentro de
Sturnira, y gracias a este trabajo se han encontrado caracteres de utilidad

taxondmica en las regiones occipital y mastoidea.

Sturnira lilium lilium y Sturnira oporaphilum ludovici son taxa validos para
Colombia. Para S. I. lilium se presentan dos formas cuya principal forma de
diferenciacion es el tamafio. S. perla es una especie presente en el pais, y S.
koopmanhilli se encuentra también en los Andes centrales. La forma del proceso
coronoide es un caracter adicional Uutil para la identificacion de S. perla, y la forma
de los incisivos centrales superiores permite diferenciar facilmente a S.

koopmanhilli de S. oporaphilum ludovici en Colombia.

Se sugiere validar a nivel especifico a los taxa S. hondurensis y S. angeli,
limitando el rango geogréafico de la primera a Centroamérica, y para la segunda a
las Antillas menores. Sturnira sorianoi no es una especie valida; es un taxén
compuesto, dado que su holotipo es un individuo de S. erythromos y sus paratipos

corresponden a S. oporaphilum. Finalmente, el holotipo de Sturnira mistratensis
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relne todas las caracteristicas de S. lilium, y por tanto S. mistratensis debe ser

considerado una sinonimia de S. lilium.
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ANEXO A: Especimenes examinados

Sturnira lilium parvidens (46): GUATEMALA (5): Jutiapa: Moyuta (AMNH:
217402, 217403, 243763, 244335). HONDURAS (12): Francisco Moran: Distrito
Central (AMNH: 126220-25, 126444); La paz: Yarula (AMNH: 126779-83).
MEXICO (29): Chiapas: Ixhuatan (AMNH: 203703); Colima: Pueblo Juarez
(AMNH. 256990); Oaxaca: Pochutla (AMNH: 189815-39); San Luis Potosi: Villa
Hidalgo (AMNH: 177427), Ciudad valles (AMNH: 254624). NICARAGUA (1):
Chinandega: Posoletega (AMNH: 243766).

Sturnira lilium lilium (412): ARGENTINA (4): Jujuy: Ledesma (AMNH: 185320,
185321, 186949); Tucuman: Tafi del Valle (AMNH: 256984). BOLIVIA (105): Beni:
Cercado (AMNH: 210731, 210732, 255904, 250905, 261554), General José
Ballivian (AMNH: 210723, 210730, 248094-248099), ltenez (AMNH: 209422,
209424), Mamore (AMNH: 210724-27), San Joaquin (AMNH 215022, 215023),
Serrania Pilon (AMNH: 264652), Rurrenambaque (AMNH: 248098), Vaca Diez
(AMNH: 209412, 209415-18, 209420, 209421, 210728, 210729), Yacuma (AMNH:
210733, 263460); Chuquisaca: Luis Calvo (AMNH: 246589, 261500, 261501,
261503, 264022); Cochabamba: Chapare (AMNH: 248100, 248101, 248106,
268622); La Paz: Provincia NorYungas (AMNH: 263461, 246552, 246553, 246562,
246563, 246564, 246566, 246567, 248859, 248860, 264899, 264653); Pando:
Abuna (AMNH: 262472-76), Manuripi (AMNH: 248861, 248862, 248865, 248869,
248871-73); Santa Cruz: Andrés Ibafiez (AMNH: 263198), Cordillera (AMNH:
260869), Ichilo (AMNH: 246584-87, 260186), Nuflo de Chavez (AMNH: 260180),
Provincia Velazco (AMNH: 268963, 268964), Sara (AMNH: 246327-48), Velazco
(AMNH: 263614, 263615); Tarija: Gran Chaco (AMNH: 246590, 246591, 246593,
246594). BRASIL (15): Amazonas: Manaus (AMNH: 91467-70), Borba (AMNH:
92200, 92227, 92228, 92232, 92249); Espirito Santo: Santa Barbara do Caparaé
(AMNH: 80402); Minas Gerais: Vicosa (AMNH: 268400); Par4d: Faro (AMNH:
93896-99). COLOMBIA (197): Amazonas: Caserio Araracuara (ICN: 8529), Leticia
(ICN: 17905), Puerto Rastrojo (IAVH: 5136). Antioquia: Amalfi (CSJ-M: 502, 503,
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513-15. MUA: 10647, 10652, 10916), Anori (MUA: 10940, 10945) Cocorna (ICN:
9805, 9869, 9870), Guarne (ICN: 9806), Maceo (ICN: 18146), Medellin (CSJ-M:
518), Puerto Triunfo (ICN: 9807. MUA: 10332, 10421, 10423, 10355, 10295),
Puerto Valdivia (AMNH: 37684, 37685. MUA: 11074), Salgar (ICN: 181448), San
Luis (ICN: 9872, MUA: 11031); Atlantico: Usacuri (MUA: 11540), Pioj6 (MUA:
11532); Bolivar: Mompox (MUA: 11193, 10698, 10712, 10727, 10709), Santa
Catalina (ICN: 16026, MUA: 11518); Caldas: La Dorada (MUJ: 191), Samana (ICN:
10823-26, 14796); Caqueta: Montafiitas (ICN: 11320-24); Casanare: Aguazul (ICN:
8347, 8348); Cauca: Santa Rosa (IAVH: 5799, 5801, 5803-05, 5810, 5811, 5814,
5821, 6048, 6049, 6051, 6052); Cesar: Chimichagua (ICN: 19033, 19034),
Ciénaga de Zapatosa (ICN: 19035), Manaure (ICN. 18900-18903), Zumbador
(ICN: 18528, 18529, 18532, 18533); Choco: Acandi (IAVH: 4257), Lloro, (MUA:
11380), Rio Sucio (IAVH: 3207, 3449, 4259-62, 4265-67, 4269, 4270, 4273, 4275,
4277, 4280-83, 4285-94, 4296-98, 4300. MUA: 11283, 11355), Unguia (IAVH:
3201); Cérdoba: Ayapel (ICN: 17271, 17272), Lorica (ICN: 17274), Monteria (ICN:
17280), Pueblo Nuevo (ICN: 1561, 1540, 17283); Cundinamarca: Medina (ICN:
10864), Pacho (AMNH: 207449), Santandercito (ICN: 5264), Tena (ICN: 5500),
Ubalda (ICN: 151222), Yacopi (ICN: 13794); Guajira: Fonseca (MUA: 11256),
Maicao (ICN: 14964, 14963); Huila: Baraya (ICN: 13621, 136330, 13623, 13624,
16631, 16633), Timana (ICN: 17793), Villavieja (ICN: 8464); Magdalena: San
Pedro de la Sierra (ICN: 5232-35, 5238), San Sebastian (ICN: 11450), Santa Marta
(ICN: 6774, 6776, 7956, 7953, 7952); Meta: Mesetas (ICN: 11604-07), Parque
Nacional La Macarena (IAVH: 2273, 2398, 2407), San Martin (MUJ: 1205),
Villavicencio (IAVH: 3210. ICN 18027); Putumayo: Puerto Leguizamo (ICN: 13763-
67, 13769-71); Risaralda: La Virginia (MUA: 11429), Mistrato (ICN: 11779, 12338-
45), Pereira (MUJ: 1139); Santander: Encino (ICN: 17554), El Roble (MUJ: 490),
Puerto Parra (ICN: 18778, 18783). Tolima: Libano (ICN: 8384, 8384), Mariquita
(AMNH 207850. ICN: 12287), Nagataima (ICN: 9685); Valle del Cauca: Alcala
(MUJ: 1079, 1422, 1078), Buenaventura (ICN: 6085), Cali (ICN: 5003, 6086,
6087); Vaupés: La Libertad (ICN: 12741), Mita (ICN: 5501, 5502). ECUADOR (4):
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Zamora (AMNH: 36556-59). GUYANA FRANCESA (12): Cayenne: Sinnamary -
Paracou (AMNH: 266199, 266205-07, 266210, 266236, 266226, 266230-34).
PARAGUAY (10): Canindeyu: lgatimi (AMNH: 234280); Central: Asuncién (AMNH:
205177-81); Guaira: Villarica (AMNH: 217541, 217542); Paraguari: Sapucay
(AMNH: 23802, 23803). PERU (50): Ayacucho: Lamar (AMMH: 208063-70); Junin:
Chanchamayo (AMMH: 230527-33, 230538, 230539, 230541, 230542, 230544-
46); Loreto: Alto Amazonas (AMNH: 230535-37, 71691-95); Pasco: Oxapampa
(AMNH: 230560-69, 239923, 213354-56, 213359, 213360, 213363, 213367,
230558, 230559). TRINIDAD & TOBAGO (14): Trinidad: Saint Andrews County
(AMNH: 256320, 204710, 204711, 204717, 204720), Saint George County (AMNH:
178652, 179953, 204712-14, 204723-26). VENEZUELA (2): Bolivar: Cedeno
(AMNH 17028); Yaracuy: (AMNH: 32122).

Sturnira angeli angeli (3): Antillas Menores: Dominique: Saint Paul (AMNH:
214196, 214197. USNM: 361881).

Sturnira angeli zygomaticus (8): Antillas Menores: Martinique: Balata (AMNH:
213959, 213962, 213964, 213969, 213971-73, 213975)

Sturnira perla (3): COLOMBIA (1): Choc6: Parque Natural Nacional Los Katios
(MUA: 10981). ECUADOR (2): Esmeraldas (CM: 112822, 111812).

Sturnira hondurensis (20): COSTA RICA (1): Puntarenas: Coto Brus (AMMH:
142366). GUATEMALA (1): Santa Rosa: Chiquimulilla (AMNH: 243767).
HONDURAS (3): Cortés: Omoa (AMNH: 265118): La Paz: San José (AMNH:
126791, 126811). MEXICO (15): Chiapas: Ixhuatan (AMNH: 203698); Jalisco:
Talpa de Allende (AMNH: 254633-39); Puebla: Hueytamalco (AMNH: 237363-65);
San Luis Potosi: Villa Hidalgo (AMNH: 177425, 177426).

Sturnira oporaphilum ludovici (71): COLOMBIA (69): Antioquia: Amalfi (CSJ-M:
61, 62, 528); Don Matias (ICN: 18149, 18150); Urrao (CSJ-M: 521, 523-527, 504,
505); Boyaca: Almeida (ICN: 8867), Pajarito (ICN: 8036-38, 8349), Santa Maria
(ICN: 15075, 16335-37); Caldas: Manizales (ICN: 16999, 17000, 17003); Cesar:
Zumbador (ICN: 18534); Cundinamarca: Bojaca (MUJ: 390), Supata (MUJ: 1485),

Tena (ICN: 5503); Huila: Parque Nacional Natural “Cueva de los Guacharos”
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(IAVH: 3213); Meta: Acacias (ICN: 9715-17, 13845, 13847), Cubarral (ICN: 13810,
ICN: 13811), San José de Amara (ICN: 10054); Norte de Santander: Toledo
(IAVH: 6712, 6687); Quindio: Finlandia (ICN: 12466-74); Risaralda: Mistratd (ICN:
11775-78), Pereira (ICN: 11255, 11256. MUJ: 1149, 1104, 1143, 1141, 1107,
1108), Pueblo Rico (ICN: 11498-00). Santander: Encino (ICN: 17557-59, 17561);
Valle del Cauca: Alcala (MUJ: 1084). ECUADOR (2): Pichincha: Gualea (AMNH:
67328, 67329).

Sturnira oporaphilum oporaphilum (29): BOLIVIA (26): La Paz: Nor Yungas
(AMNH: 264559-62, 264671, 264900), Sud Yungas (AMNH: 263462-66, 264901);
Santa Cruz: Estancia Cuevas (AMNH: 264023), Ichilo (AMNH: 261534-38, 261540,
261552, 261553, 262363, 261541), San Rafael de Ambor6é (AMNH: 261564,
261566, 261585, 261586, 261588, 261593), Valle Grande (AMNH: 260870,
260871, 260872, 260876-78). PERU (3): Ayacucho: Lamar (AMNH: 233561,
233550); Cusco: Cordillera Vilcabamba (AMNH: 214338, 233577, 214346).
Sturnira koopmanhilli (5): COLOMBIA (5): Antioquia: Amalfi (CSJ-M 60. MUA:
10641), Urrao (CSJ-M 529, 530); Valle del Cauca: Dagua-Queremal (ICN: 6881).
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ANEXO B: Sumario de variabilidad de caracteres (por UTO) para el grupo Sturnira

OTU 1+2:

lilium.

Por criterio de muestra, y similaridad de unidades geograficas (la unidad

geografica 1 es una zona de transicién) se han agrupado estos dos grupos.

Ambos representan especimenes bajo el nombre de “Sturnira lilium parvidens”

Caracteres constantes

1, 6, 10, 13, 17, 18, 19, 21, 22, 24, 25, 26,
27, 28, 30, 31, 34, 35, 36, 38, 39, 42, 43,
44, 45, 48, 50, 51, 52, 53, 54.

Caracteres variables

2,3,4,5,7,8,9, 11, 12, 14, 15, 16, 20, 23,
29, 32, 33, 37, 41, 46, 47, 49.

OTU 3: Debido al bajo nimero de muestra que presentdé la OTU 3, y la no

conveniencia de asociarlo a otra region geografica, solo se pudo elaborar el

sumario de variabilidad, sin poder elaborar una tabla de frecuencias.

Caracteres constantes

1, 3, 4,5, 6,9, 10, 12, 14, 17, 18, 20, 21,
22, 23, 24, 25, 26, 27, 28, 29, 30, 31, 32,
34, 36, 37, 38, 39, 41, 42, 44, 45, 46, 49,
51, 52, 53, 54, y el caracter adicional 55

Caracteres variables

2,7,8, 11, 13, 15, 19, 33, 35, 47, 48, 50

OTU 4:

Caracteres constantes

1, 5, 6, 10, 18, 25, 26, 27, 28, 30, 38, 39,
42, 44, 45, 51, 52, 53.

Caracteres variables

2,3,4,7,8,9, 11, 12, 13, 14, 15, 16, 17,
19, 20, 21, 22, 23, 24, 29, 31, 32, 33, 34,
35, 36, 37, 41. 43, 46, 47, 48, 49, 50, 54, y
los caracteres adicionales 55y 56.

115




OTU 5:

Caracteres constantes

1, 3,56, 7 9 10, 11, 12, 13, 14, 15, 16,
17, 18, 19, 20, 21, 22, 23, 24, 25, 26, 27,
28, 29, 30, 31, 32, 34, 36, 37, 38, 39, 41,
42, 43, 44, 45, 46, 48, 50, 51, 52, 53 y el

caracter adicional 55.

Caracteres variables

2, 4, 33, 35, 47, 49, y 54.

OTU 6:

Caracteres constantes

1,5, 6, 17, 24, 25, 26, 27, 28, 29, 30, 31,
34, 36 ,38, 39, 42, 44, 45, 51, 52, 53.

Caracteres variables

2,3,4,7,8,9, 10, 11, 12, 13, 14 ,15, 16,
18, 19, 20, 21, 22, 23, 32, 33, 35, 37, 41,
43, 46, 47, 48, 49, 50, 54, 55, 56.

OTU 7:

Caracteres constantes

1, 3,56, 7, 9 13, 17, 18, 20, 21, 22, 23,
24, 25, 26, 27, 28, 29, 30, 31, 34, 36, 37,
38, 39, 41, 42, 43, 44, 45, 47, 48, 49, 51,
52, 53.

Caracteres variables

2, 4, 8,10, 11, 12, 14, 15, 16, 19, 32, 33,
35, 46, 50, 54.

OTU 8:

Caracteres constantes

1,2,3,5,6,9, 10, 13,17, 18, 19, 20, 21, 22,
23, 24, 25, 26, 27, 28, 29, 30, 31, 32, 34,
35, 36, 37, 38, 39, 41, 42, 44, 45, 47, 48,
49, 50, 51, 52, 53, 54.

Caracteres variables

4,7,8,11, 12, 14, 15, 16, 33, 46
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OTU 9:

Caracteres constantes

1,2, 3,6, 8,10, 13, 17, 18, 19, 21, 22, 23,
24, 25, 26, 27, 28, 29, 30, 31, 34, 36, 37,
38, 39, 41, 42, 44, 45, 47, 48, 51, 52, 53,
55.

Caracteres variables

4,5,7,9, 11, 12, 14, 15, 16, 20, 32, 33, 35,
43, 46, 49, 50, 54, 56.

OTU 10:

Caracteres constantes

1,9, 17, 18, 21, 24, 25, 27, 28, 29, 30, 31,
34, 36, 37, 39, 42, 44, 45, 48, 50, 51, 52,
53, 55, 56.

Caracteres variables

2,3,4,5,6,7,8, 10, 11, 12, 13, 14, 15, 16,
19, 20, 22, 23, 26, 32, 33, 35, 41, 43, 46,
47, 49, 54.

OTU 11:

Caracteres constantes

1,3,6,9, 10, 12, 13, 16, 17, 18, 19, 20, 21,
23, 24, 25, 26, 27, 28, 29, 30, 31, 34, 36,
37, 38, 39, 41, 42, 43, 44, 45, 47, 48, 51,
52, 53, 54.

Caracteres variables

2,4,5,7, 8,11, 14, 15, 22, 32, 33, 35, 46,
49, 50.

OTU 12:

Caracteres constantes

1, 3, 6, 17, 18, 19, 20, 21, 23, 24, 25, 26,
27, 28, 29, 30, 31, 36, 37, 38, 39, 41, 42,
44, 45, 47, 48, 49, 50, 51, 52, 53, 54.

Caracteres variables

2,4,5,7,8,9, 10, 11, 12, 13, 14, 15, 16,
22, 32, 33, 34, 35, 46.

OTU 13:
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Caracteres constantes

1, 3,5 6,7, 9, 17, 18, 19, 20, 21, 22, 23,
24, 25, 26, 27, 28, 29, 30, 31, 32, 33, 35,
36, 37, 38, 39, 41, 42, 43, 44, 45, 47, 49,
50, 51, 52, 53

Caracteres variables

2, 4,8, 10, 11, 12, 13, 14, 15, 16, 34, 46,
48, 54

OTU 14:

Caracteres constantes

1,2,4,5, 8,17, 18, 19, 20, 24, 25, 27, 28,
29, 30, 31, 34, 36, 37, 38, 39, 42, 43, 44,
45, 46, 47, 48, 49, 43, 44, 46, 47, 48, 49,
52, 53, 54.

Caracteres variables

3,6,7,9, 10, 11, 12, 13, 14, 15, 16, 21, 22,
23, 26, 32, 33, 35, 41, 50.

OTU 15: (Solo para caracteres craneo-dentales)

Caracteres constantes

13, 16, 17, 18, 19, 20, 21, 22, 23, 24, 25,
26, 27, 29, 31, 32, 33, 34, 35, 36, 37, 38,
39, 41, 42, 43, 44, 45, 47, 48, 49, 50, 51,
52, 53.

Caracteres variables

11, 12, 14, 15, 28, 30, 46, 54.

OTU 16:

Caracteres constantes

1, 3,5 6,79, 10, 12, 13, 17, 18, 25, 27,
28, 29, 30, 31, 32, 33, 34, 35, 36, 37, 38,
39, 42, 44, 45, 46, 50, 51, 52, 53, 54.

Caracteres variables

2, 4, 8, 11, 14, 15, 16, 19, 20, 21, 22, 23,
24, 26, 37, 41, 43, 47, 48, 49, 55.
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ANEXO C: Sumario de variabilidad de caracteres (por UTO) para el complejo

Sturnira ludovici.

OTU 17:

Caracteres constantes

1, 3,5 6,9, 10, 13, 16, 17,18, 20, 21, 23,
24, 26, 27, 28, 29, 30, 31, 32, 33, 34, 36,
38, 39, 41, 42, 44, 45, 48, 50, 51, 52, 53,
54, 55.

Caracteres variables

2,4,7,8, 11, 12, 14, 15, 19, 22, 25, 35, 37,
46, 47, 49.

OTU 18:

Caracteres constantes

1, 2, 10, 13, 17, 18, 19, 20, 24, 25, 26, 28,
31, 34, 35, 36, 37, 38, 39, 42, 45, 48, 51,
52, 53.

Caracteres variables

3,4,5,6,7,8,9, 11, 12, 14, 15, 16, 21, 22,
23, 27, 29, 30, 32, 33, 41, 43, 44, 46, 47,
49, 50, 54, 55, 56.

OTU 19:

Caracteres constantes

1,2,3,4,5,6,9, 10, 13, 16, 17, 18, 19, 21,
22, 23, 24, 25, 26, 27, 28, 30, 31, 32, 33,
34, 35, 36, 37, 38, 39, 41, 42, 44, 45, 47,
48, 49, 50, 51, 52, 53, 54, 55.

Caracteres variables

7,8, 11,12, 14, 15, 20, 29.
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ANEXO D: Medidas externas para S. ludovici (sensu lato)
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ANEXO E: Medidas externas para S. lilium (sensu lato)
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