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Abstract
The origin and phylogenetic relationships of bats
have been much discussed by researchers over re-
cent decades, disputes have generated interesting
hypotheses. We analyze and discuss some of these
approach.
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Resumen

El origen y las relaciones filogenéticas de los mur-
ciélagos han sido muy discutidas por los investiga-
dores a lo largo de las ultimas décadas, y las contro-
versias han generado interesantes hipétesis. En es-
te trabajo analizamos y discutimos algunas de es-
tas propuestas.
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Los murciélagos (Orden Chiroptera, del griego key-
ros=mano y ptera=ala) constituyen el segundo or-
den de mamiferos en cuanto a niimero de especies se
refiere, sélo superados por los roedores. Ellos cons-
tituyen uno de los grupos maés peculiares e intere-
santes, debido a que son los Unicos mamiferos capa-
ces de volar, concentrando sus actividades en la no-
che o en las horas crepusculares. Esto ultimo ha si-
do posible gracias al desarrollo de un sistema de eco-
localizacion que les permite orientarse incluso en la
mas completa obscuridad.

La taxonomia actual no solo buscar clasificar a los
organismos con base en sus caracteristicas morfoldgi-
cas, ecoldgicas, moleculares, entre otras, sino tam-
bién busca que esta ordenacién refleje la filogenia
de las especies y asi determinar su historia evolu-
tiva. La evolucion y clasificacion de los quirépteros
ha sido un tema de gran interés debido a que es-
te grupo posee una enorme riqueza de especies, una

gran diversidad ecolégica y una distribucién cosmo-
polita. Inicialmente los murciélagos fueron clasifica-
dos taxondémicamente con base en sus caracteristi-
cas morfolégicas més evidentes. No obstante el desa-
rrollo de diversos métodos en las ultimas décadas,
tales como los andlisis de diferencias en su constitu-
cién proteica, métodos inmunoldgicos, analisis de di-
ferencias cromosémicas, secuenciacién del ADN pa-
ra algunos marcadores moleculares, datos de hibri-
dizacion del ADN y microsatélites, han permitido
complementar y cotejar diferentes conjuntos de da-
tos moleculares con los morfoldgicos.

Esto ha resultado en la obtencién de un gran nime-
ro de propuestas filogenéticas (en algunos casos muy
disimiles) a diferentes niveles taxonémicos, lo cual
ha originado la formulaciéon de diversas hipotesis
para explicarlas. A pesar de ello, estos métodos
han permitido un enorme avance para desentranar
el origen y posterior evolucién de los quirdpteros,
aunque aun existen diversas incognitas en varios
grupos.

;Origen monofilético o difilético?

El orden Chiroptera estd conformado por dos
subdrdenes de murciélagos: Microchiroptera y Me-
gachiroptera. El primero estd constituido principal-
mente por especies insectivoras, aunque otras se
han adaptado a otras dietas (por ejemplo, el mur-
ciélago vampiro —Desmodus rotundus— que se ali-
menta de sangre), siendo la mayorfa de tamafno pe-
queno y con un sistema de ecolocacién basado en so-
nidos producidos en la laringe. El segundo gru-
po, estd constituido por los llamados “zorros vo-
ladores” cuyas especies son de mucho mayor ta-
mano, siendo exclusivamente frugivoros y nec-
tarfvoros-polinivoros. A diferencia de los micro-
quirépteros estos carecen de un sistema de ecoloca-
cién, con excepcién del murciélago de la fruta Rou-
settus aegyptiacus cuyo sistema se basa en soni-
dos producidos por la lengua, aunque no es tan avan-
zado y complejo.
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Tradicionalmente se ha considerado a los quirdpte-
ros como un grupo monofilético, esto es, que pro-
viene de un ancestro comiin, probablemente de un
mamifero insectivoro arboricola de habitos noctur-
nos caracterizados por producir ultrasonidos como
mecanismo de comunicacién. Las primeras compa-
raciones morfoldgicas entre las especies de murciéla-
gos revelaban un aparentemente claro y evidente ori-
gen monofilético. Sin embargo, varios autores co-
mo Jones y Genoways (1970) cuestionaron dicho ori-
gen a partir de estudios morfolégicos que evidencia~
ban una relacién mas estrecha de los megaquirépte-
ros con los primates y dermépteros (ejemplo, colu-
gos) que con los microquirépteros. Esto implicaria
un caso notable de paralelismo entre los mega y mi-
croquirdpteros, por lo menos en cuanto a la capaci-
dad de vuelo se refiere; lo cual no seria algo tnico ya
que entre los mamiferos se han presentado otros ca-
sos como entre los pinnipedos (e.g. focas) y cetdceos
(e.g. delfines) cuyas extremidades se modificaron pa-
ra la natacién. Esta nueva hipétesis estimulé el desa-
rrollo de nuevas investigaciones sobre el tema.

A pesar de que la mayoria de los andlisis han apoya-
do un origen monofilético, estos han enfrentado va-
rias criticas. En una revision retrospectiva, Jones et
al. (2002) mencionan que la mayoria de los estu-
dios cladisticos que han apoyado la monofilia han
usado caracteres morfoldgicos que pueden ser “en-
ganosos” para resolver las relaciones, puesto que mu-
chos de ellos estan altamente correlacionados con el
vuelo. Por esta razon, Pettigrew et al. (1989) propu-
sieron el uso de otros caracteres, sobre todo aquellos
que relacionan a los megaquirépteros con los prima-
tes, principalmente de la estructura cerebral y el sis-
tema ocular, los cuales se ha visto que son muy simi-
lares entre estos dos grupos que, en apariencia, son
muy diferentes morfolégicamente.

Una segunda critica ha sido que, de acuerdo a Hut-
cheon et al. (1998), la mayoria de los estudios filo-
genéticos a nivel molecular aunque han apoyado la
monofilia, tienen un poder muy bajo para resolver es-
tos aspectos, ya que comparados con otros mamife-
ros los megaquirépteros y microquirépteros poseen
una mayor proporciéon de adenina y timina en su
ADN con lo cual se sesgan los resultados, subes-
timando las diferencias entre subérdenes y dando
asi un apoyo artificial a la monofilia. No obstan-
te, otros estudios como el de Porter et al. (1996),
han mostrado que esta tendencia no afecta signifi-
cativamente las hipétesis de la monofilia. Con el fin
de compensar esta tendencia, se han realizado es-

tudios de hibridizacién de ADN (Kirsch, 1996) que
también apoyan el origen monofilético.

Sin embargo, hacia los ultimos anos, otros traba-
jos han demostrado que el origen monofilético ha re-
sultado significativamente mas bajo que el difiléti-
co (descendiente de dos lineas ancestrales). En este
sentido, Teeling et al. (2005), sustentaron que la ra-
ma representativa del suborden Megachiroptera di-
vergié posteriormente a la formacion del linaje de
Icaronycteris index, el murciélago més antiguo co-
nocido que proliferé durante el periodo Eoceno (ha-
ce entre 50 y 53 m.a.), proponiendo que los mega-
quirépteros y microquirépteros evolucionaron a par-
tir de dos diferentes grupos ancestrales de mamiferos
no voladores (origen difilético). Aunado a esto, Pet-
tigrew et al. (1986) sefialaron que un grupo de mur-
ciélagos microquirépteros, los rinolofoideos o mur-
ciélagos de nariz foliada de Europa (Familias Rhino-
lophidae e Hipposideridae) estdn més directamen-
te emparentados con los macroquirépteros. Esta re-
lacion ha sido una sorpresa y no esta todavia plena-
mente aceptada por la comunidad cientifica, ya que
implica que la ecolocacion y no la capacidad de vo-
lar es la que ha surgido al menos en dos ocasiones du-
rante la evolucién de los murciélagos.

Relaciones filogenéticas: estudios macro

y microevolutivos

Dilucidar las relaciones filogenéticas entre los dife-
rentes grupos de murciélagos e incluso entre espe-
cies no ha sido tarea facil, mas aun si tomamos en
cuenta que la mayoria de los estudios se han enfoca-
do en las relaciones interespecificas en la familia Phy-
llostomidae, (murciélagos con hoja nasal restringi-
dos al continente americano) la mas diversa en la re-
gién neotropical, relegando a segundo término a las
restantes familias (Jones et al., 2002). Esto se ha de-
bido principalmente a que los filostémidos han lla-
mado la atencién de una gran cantidad de investiga-
dores por la gran diversidad morfolégica, alimenta-
ria, conductual y reproductiva que exhiben, asi como
por la ocupacion de diferentes nichos, representan-
do un grupo ideal para analisis filogenéticos y des-
cubrimiento de patrones evolutivos. De hecho, en es-
ta familia se han realizado hipétesis filogenéticas ba-
sadas la relacion entre la morfologia y la dieta asu-
miendo, con cierta evidencia, que las diferencias mor-
folégicas a nivel de la estructura craneal y denta-
ria estan intimamente ligadas a la reparticién de los
recursos.

La necesidad de analizar conjuntamente tanto la in-
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Figura 1. Cladograma de diferentes géneros de murciélagos. A la derecha se indican las familias, superfamilias y
subodrdenes. Los niimeros ubicados arriba de las ramas corresponden a los valores de soporte de Bootstrap.

formacion que surge de la genética como de la mor-
fologia, ha dado interesantes resultados, y con ba-
se en esto se ha propuesto el siguiente panorama:
la divisiéon en dos Subdrdenes, que en vez de de-
nominarse Mega y Microchiroptera, se conocen co-
mo Yinpterochiroptera y Yangochiroptera, los cuales
se distinguen morfolégicamente con base en diferen-
cias en los maxilares. En este caso, el nuevo subor-
den Yinpterochiroptera incluye a la familia Ptero-
podidae (zorros voladores) y algunas familias de Mi-
crochiroptera: Rhinolophidae (murciélagos de herra-
dura), Megadermatidae (falsos vampiros), Rhinopo-
matidae (murciélagos cola de ratén) y Craseonycteri-
dae (murciélagos hocico de cerdo). El otro suborden
(Yangochiroptera) incluye al grueso de los micro-
quirépteros. A nivel molecular, Teeling et al. (2005)
encontraron altos valores de soporte de las ramas
(bootstrap) empleando andlisis filogenéticos de Maxi-
ma Verosimilitud (probabilidad de los datos dado un
modelo evolutivo) para apoyar la separacién de es-
tos dos subdrdenes (Fig. 1). Sin embargo, esta pa-
rafilia (grupo que incluye a la especie ancestral y
s6lo a algunos de sus descendientes) de los micro-
quirépteros es controvertida debido a que si se acep-
ta esta nueva clasificacién implicaria cambios en las
hipotesis sobre el origen del sistema de ecolocaliza-

cion de los murciélagos. No se apoyaria un simple ori-
gen de la ecolocalizacion laringeal, sino que se pro-
pondrian dos explicaciones alternativas: 1) que éste
habria evolucionado dos veces en el orden Chiropte-
ra, una vez en el suborden Yangochiroptera y otra
en los microquirépteros ubicados en el suborden Yin-
pterochiroptera; 2) que la ecolocacién laringeal tu-
vo un origen unico en el orden Chiroptera y se per-
di6 posteriormente en la familia Pteropodidae, quie-
nes no lo presentan.

Por otra parte, una buena herramienta para resu-
mir y establecer si hay concordancia entre los dife-
rentes estudios comparativos y en el establecimien-
to de relaciones evolutivas a nivel macroevolutivo, ha
sido el uso de agrupaciones filogenéticas obtenidos
a partir de un conjunto diverso de caracteres (“su-
perdrboles”, Jones et al., 2002). La formacién de “su-
perarboles” puede permitir la identificacién de con-
gruencias taxonémicas y los grupos que ocasionan
conflictos para llegar a un consenso evolutivo acer-
ca de los diferentes taxa. No obstante, la informa-
cién que pueden proporcionar es limitada y conser-
vadora, ya que presenta el problema de sesgo (grupos
taxonémicos més estudiados que otros) y congruen-
cia (diferentes criterios en la eleccién de los carac-
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teres utilizados para la formacién de filogenias) en-
tre los conjuntos de datos bajo andlisis.

A nivel microevolutivo se han desarrollado estu-
dios muy valiosos. El uso de microsatélites “secuen-
cias de ADN en las que un fragmento —cuyo ta-
mano va desde uno hasta seis nucleétidos— se re-
pite de manera consecutiva”’ han servido para con-
testar preguntas relacionadas con parentesco y pa-
ternidad, estructura social y genética poblacional.
Recientemente Ortega y Maldonado (2007), analiza-
ron los datos de 113 microsatélites publicados pa-
ra 12 especies de murciélagos que presentaron un in-
tervalo de 5 a 14 microsatélites por especie (Fig.
2) y los usaron para caracterizar la estructura mi-
crosatelital con base en su tamafio (nimero de ba-
ses), diversidad de alelos (una de las formas alterna-
tivas que puede tener un gen), entre otros. Los re-
sultados indicaron que el tamano del microsatélite
es un factor importante en la tasa de mutacién, apo-
yvando la idea de que entre més grande sea el mi-
crosatélite mayores seran las diferencias en el niime-
ro de alelos, lo que trae como consecuencia un al-
to polimorfismo. Ademas, la dispersién de los ale-
los se mostrd particularmente alta en la inica espe-
cie de megaquiréptero estudiada (C. sphinz), mien-
tras que para algunas especies de microquirépteros
como Myotis myotis no se encontraron valores tan
altos, por lo que es posible que estas caracteristi-
cas particulares permitan diferenciar ambos grupos.

A este mismo nivel, es decir, dentro del propio nivel
de especie, la estimacién de patrones genéticos intra-
especificos y la distribucién geografica de dichos pa-
trones han dado origen a la filogeografia. Esta ra-
ma de la ciencia se basa en la interaccién de la es-
tructura genética de las poblaciones (procesos de-
mograficos); las relaciones genealdgicas y la dindmi-
ca de los procesos de la tierra (geoldgicos y climdti-
cos). Recientemente, se han elaborado diferentes es-
tudios que explican los factores histéricos que han
propiciado la distribucién geogréfica de las especies
de murciélagos. Por ejemplo, Guevara-Chumacero et
al. (2010), con base en la regién control del ADN mi-
tocondrial, estudiaron la filogeografia del murciéla-
go de espalda desnuda, Pteronotus davyi, quien en
México presenta un area de distribucién que abarca
las vertientes del Pacifico y del Golfo de México con
unién en el Istmo de Tehuantepec, hasta la Peninsula
de Yucatédn. Los autores identificaron un amplio efec-
to de los distintos pulsos climaticos del Pleistoceno
en la historia filogeografica de la especie, compro-
bando la presencia de refugios pleistocénicos y pos-
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Figura 2. Rango del nimero de microsatélites desarro-
llados para doce especies de murciélagos: Cynopterus sp-
hinz (a), Saccopteryx bilineata (b), Rhinolopus ferrume-
quinum (c), Thyroptera tricolor (d), Artibeus jamaicen-
sis (e), Nyctalus noctula (f), Plecotus auritus (g), Myo-
tis myotis (h), Hipossideros turpis (i), Tonatia silvico-
la (j), Eptesicus fuscus (k), Miniopterus schreibersii (1).

teriores procesos de expansién (Fig. 3), aislamien-
to y/o fragmentacién que propiciaron una estructu-
racién genética entre regiones geograficas del Pacifi-
co/Golfo y Sureste, teniendo al Istmo de Tehuante-
pec como barrera geografica entre ellas.

Como hemos observado a lo largo de este escri-
to, existe un buen nimero de incdgnitas y contro-
versias acerca del origen y la filogenia de los mur-
ciélagos. Para su resolucion es necesario establecer
qué caracteres pueden tener mayor peso o deter-
minar cudles son los més adecuados para la rea-
lizacién de las comparaciones. Desafortunadamen-
te en la sisteméatica de los quirdpteros existen to-
davia muchos huecos, ya que las relaciones evolu-
tivas de muchas especies no han sido formalmen-
te investigadas. Ante esta situacién, resulta necesa-
ria la utilizacién de otro tipo de datos complementa-
rios a los que tradicionalmente se han manejado que
puedan apoyar mas las hipdtesis planteadas. Datos
ecolégicos (hédbitos alimentarios, patrones de ecolo-
cacién, entre otros), etolégicos (conducta de aparea-
miento y social, territorialidad) y fisioldgicos (tole-
rancias ambientales, mecanismos neuro-hormonales,



Perspectivas sobre el origen ... José W. Torres Flores y Luis M. Guevara Chumacero. 9

1107

100° 90°

, Sierra Madre Occidental
/

. Sierra Madre Oriental

_, Eje Volcanico Transversal
( Sierra Madre del Sur

_Sierra Madre de Chiapas

Refugio

< \ el "arco”
S5
s

Refugio
Soconusco

Istmo de
Tehuantepec

Figura 3. Posibles refugios pleistocénicos utilizados por P. davyi. Con flechas se indican las posibles rutas de expansién
y diversificacién que siguié la especie, posterior a las glaciaciones del Pleistoceno. En gris se indica su distribucién

geografica.

tasas metabdlicas, por mencionar algunos) son nece-
sarios. Esta claro que en el futuro las lineas de inves-
tigacion estaran enfocadas a una comparacion de di-
ferentes conjuntos de caracteres que permitan com-
prender mejor las relaciones filogenéticas y los pa-
trones de cambio en este diverso e interesante or-
den de mamiferos.
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