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Resumen 
La polinización es una interacción mutualista de gran importancia en la naturaleza. La 
continua interacción entre plantas y polinizadores ejerce presiones que moldean las 
características morfológicas de ambos interactuantes. Por lo tanto, es posible inferir el 
grado de especialización que presentan las plantas y los animales puede a partir de sus 
correspondencias morfológicas. Sin embargo, no se han realizado trabajos donde se 
determine la correspondencia morfológica entre plantas y polinizadores en sistemas 
quiropterofílicos, ni se han evaluado las implicaciones que dicha correspondencia puede 
tener a nivel de la comunidad vegetal. El objetivo del presente estudio fue establecer la 
relación que existe entre la morfología craneal de dos especies de murciélagos 
nectarívoros y la morfología floral de 11 especies quiropterofílicas (cuatro agaves y siete 
cactáceas columnares) en Zapotitlán Salinas, Puebla. Se colectaron de 20 a 24 flores de 
cada especie; de cada flor se tomaron 15 medidas morfométricas. Para los murciélagos, 
se utilizaron cráneos de ejemplares de Leptonycteris yerbabuenae y Choeronycteris 
mexicana colectados en Puebla y Oaxaca y que se encuentran preservados en 
colecciones científicas; de cada cráneo se estimaron 27 medidas morfométricas. Para 
evaluar la correspondencia entre la forma de craneal y floral se tomaron fotografías tanto 
en vista lateral (todas las especies), como en vista frontal (las dos especies de 
murciélagos y las flores de las siete cactáceas) de ambas estructuras. Con los datos 
obtenidos se hicieron análisis de asociaciones morfométricas lineales y geométricas entre 
los caracteres morfométricos de los murciélagos y los caracteres florales de las 11 
especies vegetales. Se encontraron 68 correlaciones significativas entre caracteres 
lineales del cráneo de C. mexicana y las once especies quiropterofílicas, sugiriendo que 
es un visitador generalista. Leptonycteris yerbabuenae presentó 45 correlaciones 
significativas con seis de las once especies vegetales, sugiriendo que es más 
especialista. No se encontró ninguna correspondencia entre la forma floral y craneal. A 
nivel de la comunidad vegetal, las 11 especies vegetales parecen mantener interacciones 
positivas entre ellas a través de un mutualismo secuencial, ya que, al compartir a sus 
polinizadores, sostienen las poblaciones de murciélagos y aseguran su presencia en la 
localidad; lo que garantiza la reproducción de las plantas. Los resultados indican que el 
establecimiento de las correspondencias morfológicas entre los cráneos de los 
murciélagos y las flores de las plantas que visitan es una herramienta útil para inferir no 
solo el grado de especialización de los murciélagos, sino también las interacciones entre 
especies vegetales mediadas por sus polinizadores. Este método de estudio representa 
un primer acercamiento para comprender la dinámica de las interacciones planta – 
polinizador y sentar las bases para implementar estrategias futuras que aseguren la 
sobrevivencia y reproducción tanto de las especies vegetales como de los murciélagos 
que las polinizan.  
 
Palabras clave: Especialista, facilitación, generalista, polinización. 
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Abstract 
Pollination is an important mutualism in nature. The reiterative interaction between plants 
and pollinators imprints ecological pressures that shape the morphology of both 
interactants. Thus, it is possible to infer the degree of specialization of both plants and 
animals based on their morphological correspondences. However, the morphological 
correspondence between plants and pollinators interacting in chiropterophilic systems, as 
well as the implications of such correspondence at the plant community level have not 
been evaluated. The objective of this study was to establish the relationship between the 
cranial morphology of two species of nectar-eating bats and the floral morphology of 11 
chiropterophilic species (four agaves and seven columnar cacti) in Zapotitlán Salinas, 
Puebla. Between 20 and 24 flowers of each species were collected; 15 morphometric 
measurements were taken from each flower. Specimens of the bats Leptonycteris 
yerbabuenae and Choeronycteris mexicana collected in Puebla and Oaxaca and 
preserved in scientific collections were used. 27 morphometric measurements were 
estimated from each skull. To evaluate the correspondence between the cranial and floral 
shapes, I took photographs both in lateral (all species) and frontal (the two species of bats 
and the flowers of the seven cacti) views of both structures. Traditional and geometric 
morphometric analyses were used to find out the correspondence between the skull 
morphology of each bat species and the floral morphology of the 11 plant species. Sixty-
eight significant correlations were found between linear characters of the skull of C. 
mexicana and the 11 chiropterophilic species, suggesting that it is a generalist visitor. 
Leptonycteris yerbabuenae had 45 significant correlations with six of the eleven plant 
species, suggesting that it is more specialized. Moreover, no correspondence was found 
between floral and cranial shape of any of the two bat species. At the level of the plant 
community, the 11 plant species seem to maintain positive interactions among them 
through a sequential mutualism, such that by sharing the same pollinators, they support 
bat populations and ensure their presence at the locality, which in turn assures plant 
reproduction. The results suggest that establishing the morphological correspondences 
between bats and the flowers they visit is a useful tool to infer not only the degree of 
specialization of bats, but also the interactions among plant species mediated by their 
pollinators. This method represents a first approach to understand the dynamics of plant-
pollinator interactions and lay the foundations to implement future strategies that 
guarantee the survival and reproduction of both plants and the bats that pollinate them. 
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1. Introducción 
Las interacciones mutualistas entre plantas y animales mantienen o aumentan la 

adecuación de los organismos involucrados, asegurando así la prevalencia de ambas 

especies (Occhipintti, 2013), en el caso de las especies vegetales favorece la 

reproducción exitosa de las mismas, mientras que en el caso de los animales obtienen 

distintos tipos de beneficios, como alimento, sitios de refugio y de reproducción (Willmer, 

2011). En específico, el establecimiento de las primeras interacciones planta - polinizador 

han sido consideradas como un elemento que promovió la radiación y evolución de las 

plantas con flores (Bhattacharyay y Drossel, 2005). En este sentido, las plantas han 

desarrollado características florales que favorecen la visita de grupos restringidos de 

polinizadores, mientras que los polinizadores también han desarrollado características 

que favorecen la obtención eficiente de los recursos florales que les ofrecen las 

angiospermas, (p. e., aparatos bucales más largos, sentido del olfato altamente 

desarrollado para detectar los aromas florales, comportamientos especificos de forrajeo 

de las flores, etc; Willmer, 2011; Schiestl y Johnson, 2013). Por lo tanto, a partir de los 

rasgos florales se pueden inferir los grupos de organismos que fungen como sus 

principales polinizadores y viceversa (Rosas-Guerrero et al., 2014). De este modo, a 

partir de la relación de los rasgos morfológicos de cada uno de los interactuantes se 

puede establecer el grado de especialización de cada uno de ellos, e incluso inferir la 

efectividad de distintos grupos animales como polinizadores (Ings et al., 2009; Barrios et 

al., 2016). 

El análisis de las relaciones morfológicas entre mutualistas permite conocer el nivel 

de ajuste entre la longitud y el tamaño de las flores y la morfología del aparato bucal de 

un animal (Pauw et al., 2008). A su vez, esto permite determinar el grado de la interacción 

entre ambas especies (Borgella et al., 2001). Este tipo de correspondencia morfológica 

entre flores y aparatos bucales ha sido empleada en sistemas de polinización con 

diversos grupos de polinizadores, sobre todo lepidópteros, abejas y aves (Inouye, 1980; 

Nilsson, 1985, 1988; Patt et al., 1989; Suzuki, 1992; Büchert-Lindberg y Mogens-Olsen, 

2001; Schueller, 2007; Pauw et al., 2008; 2020; Hernández-Hernández, 2011; Moré et 

al., 2012; Boberg et al., 2013; Maglianesi et al., 2014; Miller-Struttmann et al., 2015; 

Johnson y Raguso., 2016). En contraste, existen pocos estudios de este tipo con otros 
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grupos de polinizadores como los murciélagos nectarívoros (Muchhala y Thompson, 

2009; Sánchez-Collazo, 2020), a pesar de que la morfología de su rostro está fuertemente 

determinada por el tipo de alimento que consumen (Santana et al., 2012). De hecho, se 

ha sugerido que las dimensiones del cráneo de los murciélagos nectarívoros permiten 

determinar el grado de especialización que éstos tienen con las especies vegetales en 

las que forrajean, así como inferir qué recursos florales son aprovechados en el 

ecosistema en el que habitan (Tschapka, 2004; Muchhala y Thomson, 2009). Por lo tanto, 

el tamaño del cráneo está determinado, al menos parcialmente, por las dimensiones de 

las flores que explotan (Van Cakenberghe et al., 2002). Además no existen trabajos 

donde se ha relacionado la forma de las flores y del aparato bucal de los murciélagos 

nectarívoros utilizando morfometría geométrica como un carácter importante para la 

polinización y la reproducción de las plantas, a pesar de que la morfometría geométrica 

nos puede brindar otro tipo de información a la la morfometría lineal, ya que la primera 

permite delimitar la silueta de los individuos o los contornos (shape) de distintas partes 

del cuerpo o de una estructura en particular, y caracterizar su variación geométrica 

mediante el uso de coordenadas cartesianas sin tomar en cuenta el tamaño, la posición 

y la orientación (Zelditch et al., 2004; Cano-Otalvaro, 2011). 

En México existen 12 especies de murciélagos nectarívoros (Arita y Santos-del 

Prado, 1999). Dos de ellas, Leptonycteris yerbabuenae Martinez y Villa y Choeronycteris 

mexicana Tschudi, coexisten y comparten recursos alimenticios principalmente de 

especies de las subfamilias Cactoideae (Cactaceae) y Agavoideae (Asparagaceae) en el 

norte y centro-sur del país (Ibarra-López, 2012). Sin embargo, se desconoce el grado de 

especialización morfológica que estas especies de murciélagos tienen con las especies 

vegetales cuyas flores visitan. Así mismo, se desconoce su importancia como 

polinizadores para dichas especies vegetales, tanto a nivel específico, como a nivel 

comunidad. En este estudio se evaluará la correspondencia morfométrica de los 

murciélagos C. mexicana y L. yerbabuenae con las flores de once especies 

quiropterofílicas en la región de Zapotitlán Salinas, Puebla. De esta manera, se pretende 

hacer inferencias sobre el grado de especialización y la importancia de estas especies 

de murciélagos en la comunidad vegetal de la localidad.  
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2. Antecedentes  
2.1. La polinización  
Los mutualismos son un tipo de interacción biótica en la cual los individuos de dos 

especies diferentes obtienen beneficios mutuos y gracias a esta interacción aumentan su 

adecuación (Boucher et al., 1982). Estos mutualismos se pueden clasificar de acuerdo 

con los beneficios que proveen, ya sea transporte, protección o nutricionales (Bronstein, 

2015). También pueden clasificarse de acuerdo con el nivel de dependencia de las 

especies interactuantes (i.e. obligados o facultativos) y su nivel de especialización (i.e. 

especialistas o generalistas; Bronstein, 2015; Schupp et al., 2017). A pesar de existir esta 

variación en los sistemas mutualistas, en todos los casos los interactuantes reciben un 

recurso o servicio que afecta positivamente su adecuación y demografía (Connor, 1995; 

Schupp et al., 2017). 

 Uno de los mutualismos más importantes entre las plantas y los animales que 

ocurren en la naturaleza es la polinización (Kearns et al., 1998). La polinización es el 

proceso por el cual se transporta el polen de la antera de una flor al estigma de la misma 

o de otra flor, proceso que puede ocurrir dentro de un mismo individuo o entre distintas 

plantas (Begon et al., 1996). Este proceso puede ser realizado por agentes abióticos 

como el agua y el viento, así como por agentes bióticos como lo son distintos grupos 

animales (Chalcoff et al., 2014). Estos son en su mayoría insectos de los órdenes 

Hymenoptera, Lepidoptera, Diptera y Coleoptera (Faegri y van der Pijl, 1979). Los 

polinizadores vertebrados incluyen a algunos grupos de aves, principalmente a la familia 

Trochilidae, así como a murciélagos de las familias Phyllostomidae y Pteropodidae 

(Fleming y Muchhala, 2008). 

Tanto los polinizadores como las especies vegetales con las que se relacionan han 

desarrollado características que les permiten obtener mejores o mayores beneficios de 

la interacción (Schiestl y Johnson, 2013). Por ejemplo, las plantas han desarrollado 

características florales morfológicas, visuales (color y forma) y olfativas (aromas) que les 

permiten atraer a grupos particulares de animales (Schiestl y Johnson, 2013), así como 

nectarias (Baker y Baker, 1977). Al conjunto de las características que atraen a un grupo 

de polinizadores en particular (i.e. con requerimientos energéticos, comportamiento y 

formas de forrajeo específicas), se les conoce como síndromes de polinización (Fenster 
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et al., 2004). Por ejemplo, las flores polinizadas por aves (i.e. síndrome de ornitofilia) 

presentan antesis diurna, son delgadas y tubulares, de colores rojos, rosas o naranjas, 

sin ningún tipo de aroma, y que producen grandes cantidades de néctar (Faegri y van der 

Pijl, 1979). De manera similar, los polinizadores también exhiben morfologías 

especializadas para obtener eficientemente las recompensas florales de las especies con 

las que interactúan (Clairmont, 2013). Por ejemplo, la probóscide de la especie 

Xanthopan morganii praedicta Walker (Lepidóptera) tiene una longitud exactamente igual 

a la de la corola de la orquídea Angraecum sesquipedale Thouars, de la cual se alimenta, 

lo que le permite extraer eficientemente el néctar (Darwin, 1862; Zhang et al., 2013). En 

interacciones de polinización con una correspondencia morfológica tan marcada entre las 

flores y las partes bucales del visitante floral, se ha confirmado la efectividad del visitante 

como polinizador (Netz y Renner, 2017). 

Las interacciones de polinización se han abordado desde distintos enfoques de 

estudio. La gran mayoría caracterizan a la comunidad de visitadores florales o 

polinizadores de las especies vegetales estudiadas (Elbering y Olesen, 1999; Hoffman et 

al., 2003; Galloni et al., 2008; Junker y Blüthgen, 2010). Por ejemplo, Hoffman et al. 

(2003) encontraron que los visitantes florales más comunes de Arabidopsis thaliana (L.) 

Heynh. (Brassicaceae) son abejas solitarias (33.6% de las visitas) y moscas (28% de las 

visitas registradas). Un segundo enfoque de estudio consiste en evaluar la eficiencia de 

polinización de distintas especies o gremios animales de las especies vegetales de 

interés, como se han realizado con especies vegetales de las familias Scrophulariaceae, 

Polemoniaceae, Euphorbiaceae e Iridaceae, por mencionar algunas (Dieringer, 1992; 

Lange et al., 2000; Mayfield et al., 2001; Theiss et al., 2007; Abdelgadir et al., 2009; 

Jacobs et al., 2010; de Souza-Laurindo et al., 2017; Bestea et al., 2019).   

Por último, los estudios de polinización también han abordado el nivel de 

especialización de los polinizadores con las especies vegetales que visitan. En estos 

estudios, el grado de especialización de los polinizadores se ha evaluado de diversas 

formas, incluyendo la cantidad de visitas que realiza el polinizador (Galloni et al., 2008; 

Kishore et al., 2012; Padyšáková et al., 2013; Zych et al., 2019; Celep et al., 2020), y la 

correspondencia morfológica entre el aparato bucal de los polinizadores y las flores de 

las cuales se alimentan (Dohzono et al., 2011). Por ejemplo, a partir de la abundancia y 
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el análisis de las cargas polínicas de los escarabajos Carpophilus dimidiatus Fabricius y 

C. hemipterus Linneo, se determinó que mantenían una relación especializada con 

Annona squamosa L. (Annonaceae; Kishore et al., 2012). Por otro lado, al existir una 

correspondencia morfológica positiva entre el aparato bucal del polinizador de la mosca 

Philoliche longirostris y las flores que visita, se observó un efecto positivo en su 

adecuación (Paudel et al., 2016). Por ejemplo, la correlación positiva entre la longitud de 

la corola de Nicotiana glauca Comes (Solanaceae) y la curvatura del tubo floral de 

Fouquieria formosa Kunth (Fouquieriaceae) con la longitud y la curvatura del pico de los 

colibríes que las polinizan, respectivamente, favorece su éxito reproductivo, así como la 

tasa de visitas de los colibríes (Schueller, 2007; Hernández-Hernández, 2011). 

 

2.2. Relaciones morfológicas y grado de especialización en los sistemas de 
polinización 
El grado de especialización existente en los sistemas de polinización es muy variable, 

dependiendo del número de interactuantes (plantas y/o animales) involucrados (Ings et 

al., 2009). Cuando una especie vegetal es polinizada exclusivamente por un grupo 

particular de animales, se habla de que este sistema de polinización es altamente 

especializado; en cambio, cuando las especies de plantas son polinizadas por varios 

grupos de visitadores, se trata de un sistema generalista (Quesada et al., 2012). 

 El nivel de especialización presente en las interacciones planta – polinizador está 

fuertemente determinado por las características morfológicas involucradas en la 

interacción, mismas que suelen fungir como presiones selectivas, llegando a involucrar 

procesos coevolutivos (i.e. cambio evolutivo recíproco en las especies que interactúan; 

Muchhala y Thompson, 2009). En los sistemas mutualistas de polinización se reconocen 

tres tipos de relaciones o niveles de especialización: i) obligada, en la que ambas 

especies dependen estrecha y directamente una de la otra para su reproducción; ii) 

difusa, en la cual se establecen interacciones facultativas entre varias especies, tanto de 

plantas como de animales; y, iii) asimétrica, en la cual uno de los dos interactuantes se 

especializa en un pequeño conjunto de plantas o polinizadores con características 

morfológicas similares, mientras el otro interactúa con una mayor diversidad de especies 

(Lunau, 2004). De esta forma, si los polinizadores y las plantas que visitan presentan una 
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relación obligada, se habla de una relación especializada entre ambos (Lunau, 2004); 

mientras que, si la relación es difusa o facultativa, se trata de interactuantes generalistas 

(Pauw et al., 2008). Por último, en relaciones asimétricas, uno de los interactuantes será 

especialista, mientras que el otro será generalista (Lunau, 2004).  

Por lo tanto, dado que las características morfológicas de las flores y de sus 

polinizadores fungen como agentes selectivos recíprocos, es posible determinar el grado 

de especialización de ambos interactuantes. Por ejemplo, a partir de la relación 

morfométrica entre el aparato bucal de los animales y las flores de las especies vegetales 

que visitan (Wasserthal, 1997; Pauw et al., 2008, 2020; Ings et al., 2009; Muchhala y 

Thompson, 2009; Hernández-Hernández, 2011; Moré et al., 2012; Boberg et al., 2013; 

Maglianesi et al., 2014; Johnson y Raguso., 2016; Kobayashi et al., 2018; Sánchez-

Collazo, 2020). Una correspondencia estrecha entre la morfología de las flores y las 

partes bucales de los polinizadores puede disminuir la competencia entre especies 

vegetales por polinizadores y entre éstos por la adquisición de las recompensas florales. 

Al mismo tiempo que asegura una polinización exitosa (Alexandersson y Johnson, 2002), 

brindando beneficios a ambos interactuantes (Dohzono et al., 2011). 

La mayoría de los estudios en los que se ha analizado la correspondencia 

morfológica entre caracteres florales y partes bucales de los polinizadores se ha realizado 

con insectos. En dichos estudios se ha encontrado una correspondencia positiva entre la 

longitud de la probóscide de los insectos y la longitud del tubo floral (Inouye, 1980; 

Nilsson, 1985, 1988; Suzuki, 1992; Singer y Coccuci, 1997; Wasserthal, 1997; Pauw et 

al., 2008, 2020; Moré et al., 2012; Boberg et al., 2013; Johnson et al., 2017). El grupo de 

insectos con el que se ha realizado el mayor número de trabajos de este tipo son los 

lepidópteros. Usando este grupo de insectos se ha encontrado una relación positiva entre 

el largo de la probóscide de esfíngidos con la longitud del espolón de las flores, sobre 

todo en especies de las familias Orchidaceae, Liliaceae e Iridaceae (Nilsson, 1985, 1988; 

Singer y Coccuci, 1997; Wasserthal, 1997; Moré et al., 2012; Boberg et al., 2013; Johnson 

et al., 2017). Además, en algunos de esos estudios se ha encontrado que la relación 

positiva entre dichos caracteres morfológicos (longitud de la probóscide - longitud del tubo 

floral) garantiza el éxito de la polinización, así como la exclusión de polinizadores no 

efectivos (Nilsson, 1985, 1988; Moré et al., 2012; Boberg et al., 2013).  
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En contraste, existen muy pocos trabajos en los que se analicen las relaciones 

morfométricas entre las flores y los polinizadores vertebrados (aves y mamíferos). En 

aves se han reportado asociaciones positivas muy estrechas entre la longitud y la 

curvatura del pico de colibríes con la longitud y la forma de la corola de algunas especies 

vegetales (Büchert-Lindberg y Mogens-Olsen, 2001; Hernández-Hernández, 2011; 

Maglianesi et al., 2014). Además, en especies de las familias Solanaceae y 

Fouquieriaceae se encontró que estas asociaciones morfométricas positivas aumentaban 

el éxito reproductivo de las plantas y la tasa de visitas de los colibríes (Schueller, 2007; 

Hernández-Hernández, 2011). Del mismo modo, la relación entre los rasgos morfológicos 

de los colibríes y las flores que visitan también ha permitido determinar el grado de 

especialización de los colibríes (Schiestl y Johnson, 2013).  

En el caso de los sistemas de polinización por mamíferos, existen pocos trabajos 

que evalúen la correspondencia morfológica entre las partes bucales y los caracteres 

florales de las plantas que visitan. En un estudio reciente, se evaluó la relación 

morfológica entre las flores de la especie Mucuna macrocarpa Wall (Fabaceae) y seis 

especies de mamíferos reportados como sus polinizadores efectivos, entre los que se 

incluyen primates, carnívoros y roedores (Kobayashi et al., 2018). En dicho trabajo se 

encontró que no existía una correspondencia morfológica entre las flores y el aparato 

bucal de los polinizadores, por lo que los autores concluyen que la fabácea estudiada es 

generalista (Kobayashi et al., 2018). En cuanto a estudios con quirópteros, Muchhala y 

Thompson (2009) encontraron una correspondencia morfométrica entre la longitud de la 

corola de Centropogon nigricans Zahlbr (Campanulaceae) y la longitud de la lengua del 

murciélago Anoura fistulata Muchhala, Mena-Valenzuela y Albuja. De manera similar, se 

ha descrito que la longitud y el ancho de la corola de las especies Burmeistera 

rubrosepala (E.Wimm) y B. sodiroana Zahlbr (Campanulaceae) se correlacionan 

positivamente con la longitud y el ancho del aparato bucal del grupo que las poliniza (i.e. 

murciélagos para B. rubrosepala y colibríes en B. sodiroana) respectivamente, 

permitiendo la correcta exportación y deposición del polen (Muchhala, 2007). 

Recientemente se ha reportado que la longitud de la cabeza de Leptonycteris 

yerbabuenae se correlaciona positivamente con la longitud del tubo de las flores de 

Neobuxbaumia tetetzo (F.A.C. Weber ex K. Schum) Backeb (Cactaceae). Mientras que 
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no se encontró alguna asociación morfométrica entre las flores de esta cactácea y las 

dimensiones del cráneo de C. mexicana (Sánchez-Collazo, 2020).  

La mayoría de los trabajos antes mencionados han utilizado la morfometría 

tradicional, que consiste en emplear medidas de longitudes, ángulos, conteos y áreas, 

conocidas como medidas euclidianas (Bookstein, 1996). Sin embargo, la 

correspondencia morfológica entre partes florales y aparatos bucales de los polinizadores 

también se puede evaluar a través de un análisis de morfometría geométrica. Esta técnica 

permite analizar las correspondencias en la forma de los organismos y no de caracteres 

lineales como lo hace la morfometría tradicional (Zelditch et al., 2004). Los análisis de 

morfometría geométrica permiten delimitar el contorno o la forma de distintas partes del 

cuerpo de un organismo y caracterizar su variación geométrica mediante el uso de 

coordenadas cartesianas (Cano-Otalvaro, 2011). La morfometría geométrica se ha 

utilizado para determinar la relación que existe entre la forma de las flores y algunos 

aspectos reproductivos, como la producción de semillas y el tiempo de la apertura floral 

(Sánchez-Villegas, 2016); así como la relación entre la forma de las flores, la frecuencia 

de visitas y el tiempo de manejo de las flores por parte de los polinizadores (Kaczorowski 

et al., 2012; Sánchez-Villegas, 2016). Sin embargo, el uso de la morfometría geométrica 

para determinar la correspondencia entre la forma del aparato bucal de los visitadores y 

los caracteres florales de una especie vegetal dada solo ha sido empleado en un trabajo 

usando colibríes como modelo de estudio (Faure et al., 2022) y uno utilizando 

murciélagos, en el cual no se encontró una asociación entre la forma del aparato bucal 

de dos especies de murciélagos nectarívoros y la forma de las flores de N. tetetzo 

(Cactaceae; Sánchez-Collazo, 2020). A pesar de que la forma de la corola es un rasgo 

con gran plasticidad morfológica al interior de las poblaciones y, por lo tanto, puede tener 

un papel central en la atracción de los polinizadores y en el éxito de las interacciones 

planta-polinizador (Sánchez-Villegas, 2016), pocos estudios han analizado su 

importancia, por lo que se requiere analizar este rasgo en un mayor número de sistemas 

planta – polinizador.  
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2.3. Polinización a nivel comunidad 
El estudio de las relaciones morfológicas entre los polinizadores y las flores que visitan 

es de gran importancia en las comunidades en las que se establecen dichas 

interacciones, ya que para que tengan lugar este tipo de correspondencias es necesario 

que se conserven los rasgos “más aptos” de ambos interactuantes, lo que favorece el 

mantenimiento de la interacción por largos periodos de tiempo (Poveda-Pazmiño, 2019). 

Se entiende por caracteres “más aptos” a aquellos rasgos que contribuyen a una alta 

eficiencia de polinización para las plantas, a la vez que facilitan la explotación de recursos 

por parte de solo unas cuantas especies animales, excluyendo a aquellas que no los 

presentan y que, por lo tanto, no pueden explotar ese recurso alimenticio (Maglianesi et 

al., 2014). Las relaciones morfológicas entre el aparato bucal de los polinizadores y las 

flores de las cuales se alimentan son un ejemplo claro de la especialización ecológica 

que ocurre entre las especies de animales y plantas que se desarrollan en un ecosistema 

(Maglianesi et al., 2014; Weinstein y Graham, 2017). Además, la relación morfológica 

entre los rasgos del rostro o aparato alimenticio de los animales y los rasgos florales 

favorece el establecimiento de interacciones entre conjuntos de organismos mutualistas 

con caracteres morfológicos similares (Vázquez et al., 2009). De esta manera se 

establecen redes especializadas de interacciones entre plantas y polinizadores que 

inciden en la coexistencia de las especies y en la estructura y la estabilidad de las 

comunidades ecológicas (Waser et al., 1996). 

Aunque diversos estudios han resaltado la importancia de la relación entre los 

rasgos morfológicos y el grado de especialización de las especies interactuantes (Nilsson 

et al., 1987; Fleming y Muchhala, 2008; Dalsgaard et al., 2011; Martins y Johnson, 2013; 

Amorim et al., 2014; Maglianesi et al., 2014; Sazatornil et al., 2016; Johnson et al., 2017; 

Weinstein y Graham, 2017; Sonne et al., 2019, 2020), los estudios de ese tipo a nivel 

comunidad todavía son escasos. La importancia de este tipo de relaciones morfológicas 

a nivel de la comunidad se ha analizado en sistemas de polinización por esfíngidos 

(Insecta: Lepidoptera: Sphingidae). De manera general, estos estudios han mostrado que 

las especies de esfíngidos con probóscides largas tienen acceso a un gran número de 

especies vegetales, por lo que son consideradas generalistas (Amorim et al., 2014; 

Johnson et al., 2017). Por su parte, las plantas con tubos florales largos restringen la 
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cantidad de especies de esfíngidos que pueden acceder a las recompensas ofrecidas, 

por lo que fungen como un interactuante especializado (Nilsson et al., 1987; Martins y 

Johnson, 2013; Amorim et al., 2014; Johnson et al., 2017). En contraste, Sazatornil et al. 

(2016) encontraron que, aunque los esfíngidos con probóscides largas pueden 

aprovechar los recursos florales de un gran número de especies, suelen preferir aquellas 

cuya longitud del tubo floral es similar a su probóscide. De esta manera, los esfíngidos 

evitan competir por el néctar con especies de esfíngidos con probóscides de diferentes 

longitudes (Sazatornil et al., 2016). A partir de estos estudios, se infiere que los sistemas 

de polinización por esfíngidos son asimétricos, donde los esfíngidos pueden visitar un 

mayor número de especies vegetales, mientras que las plantas se especializan en 

especies de esfíngidos con longitudes de probóscide particulares. 

En el caso de polinizadores vertebrados, los estudios a nivel comunidad se han 

realizado con colibríes. En ellos, se ha encontrado que la relación entre el tamaño del 

pico y las flores que visitan es diferente al patrón general descrito en los sistemas planta 

- esfíngido. En este sentido, tanto las aves como las plantas presentan un alto grado de 

especialización: colibríes con picos más largos se especializan en tipos florales con 

longitud similar; mientras que las plantas se especializan en especies de colibríes cuyos 

picos tienen forma, tamaño y curvatura similares a las de sus flores (Maglianesi et al., 

2014). El alto grado de especialización observado en los sistemas de polinización por 

colibríes implica el desarrollo de coadaptaciones morfológicas entre el pico y el tubo floral 

de las especies vegetales y una fuerte partición de nichos (Fleming y Muchhala, 2008; 

Sonne et al., 2019). En estos sistemas de polinización se ha reportado una relación 

positiva entre la partición de nichos y la diversidad morfológica de los picos de los 

colibríes presentes en la comunidad (Weinstein y Graham, 2017; Maruyama et al., 2018; 

Sonne et al., 2019).  

Por otro lado, no existen trabajos a nivel comunidad en los que se evalúen las 

correspondencias morfológicas entre murciélagos y las plantas quiropterofílicas que 

visitan. Este tipo de estudios es de gran importancia en un país como México, en el que 

las zonas áridas ocupan una gran extensión del territorio nacional (66%; Casas, 2002), y 

donde cactáceas y agaváceas, muchas de ellas polinizadas por murciélagos 

nectarívoros, son componentes importantes de la vegetación (Casas, 2002). De las 116 
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especies de cactáceas columnares que se reconocen alrededor del mundo (Bravo-Hollis, 

1991), 70 se distribuyen en el país (Valiente-Banuet, 2002). De éstas, alrededor del 70% 

presentan flores con características específicas para la polinización por murciélagos 

(Faegri y van der Pijl, 1979; Valiente-Banuet, 2002; Fenster et al., 2004). Además, en 

conjunto, las cactáceas columnares y las agaváceas conforman un ''corredor de néctar'' 

para murciélagos nectarívoros migratorios a lo largo del país (Fleming et al., 1993), por 

lo que representan un recurso importante para ese grupo de mamíferos. Por lo tanto, 

seria relevante estudiar el papel o la importancia que tienen las especies de murciélagos 

como polinizadores para la comunidad vegetal conformada por cactáceas y agaváceas 

en nuestro país.  

 

2.3.1 Importancia de la polinización en la comunidad vegetal. Las especies vegetales 

son la base de los ecosistemas terrestres. Las interacciones mutualistas que establecen 

con los animales han sido esenciales en la diversificación y la especiación de las 

angiospermas (Fenster et al., 2004; Forrest et al., 2011). En particular, las interacciones 

mutualistas de polinización no solo determinan el éxito reproductivo de las plantas, sino 

que también tienen efectos reguladores de la composición, abundancia y diversidad de 

las comunidades vegetales (Maron y Crone, 2006; Sauve et al., 2016). Por lo tanto, este 

tipo de interacciones puede influir en los patrones de distribución y la co-ocurrencia de 

las especies vegetales de un hábitat en particular (Heystek y Pauw, 2014).  

El impacto de las interacciones mutualistas de polinización sobre la comunidad 

vegetal no está determinado exclusivamente por las interacciones planta – polinizador, 

sino también por las interacciones planta – planta, mediadas a través de los polinizadores 

(Waser y Real, 1979). A nivel de la comunidad, las interacciones mediadas por 

polinizadores pueden tener distintos efectos sobre las especies vegetales. Por un lado, 

especies vegetales con similar morfología y fenología florales podrían establecer una 

interacción de competencia a través de los polinizadores compartidos (Heystek y Pauw, 

2014). Las interacciones de competencia son interacciones antagónicas con 

consecuencias negativas para las especies interactuantes (Mitchell et al., 2009), por lo 

que son importantes fuerzas estructuradoras de las comunidades vegetales (Wilden, 

1991). Entre las consecuencias negativas de las interacciones de competencia mediadas 
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por polinizadores se encuentra la pérdida de polen y la saturación o bloqueo del estigma 

con polen heteroespecífico, lo que disminuye la producción de semillas viables (Stone et 

al., 1996). Por ejemplo, Waser (1978) encontró cuando las especies Delphinium nelsonii 

Greene (Ranunculaceae) e Ipomopsis aggregata (Pursh) V.E. Grant (Polemoniaceae) 

florecían simultáneamente, por lo que había una mayor deposición heteroespecífica de 

polen por el colibrí Selasphorus platycercus (Swainson) (Apodiformes) y reducía 

significativamente el número de semillas producidas por ambas especies. 

Para evitar los efectos negativos de las interacciones de competencia entre plantas 

mediadas por polinizadores, las plantas han desarrollado estrategias que les permiten 

hacer un uso diferencial de los servicios que les proveen sus polinizadores. Un ejemplo 

de este tipo de estrategias es la diferenciación fenológica, ya sea floreciendo en distintas 

estaciones o meses (Botes et al., 2008; Kehrberger y Holzschuh, 2019) o teniendo 

periodos de antesis distintos (diurna vs. nocturna; Stone et al., 1996, 1998). Por ejemplo, 

Kehrberger y Holzschuh (2019) encontraron que la frecuencia de visitas de los 

polinizadores de la especie Pulsatilla vulgaris Mill (Ranunculaceae) era mayor al inicio de 

la floración cuando era la única especie en floración, y que disminuían conforme otras 

especies vegetales que competían por los mismos polinizadores empezaban a florecer. 

Otra estrategia para evitar la competencia entre plantas mediada por polinizadores 

consiste en la diferenciación de caracteres florales cuando sus periodos de floración son 

simultáneos (Heinrich, 1975; Caruso, 2001), fenómeno incluido dentro del concepto de 

desplazamiento de caracteres (Heithaus, 1974; Pleasants, 1980; Armbruster et al., 1994; 

Muchhala y Potts, 2007). Ejemplo de ello lo constituyen cambios en caracteres 

morfológicos como la longitud o el ancho de la corola, la producción diferencial en la 

cantidad y concentración de néctar (Armbruster et al., 1994; Caruso, 2000; Eaton et al., 

2012) e incluso la longitud de los estambres para garantizar la colocación de polen en 

diferentes partes del cuerpo del polinizador (Brown y Kodric-Brown, 1979; Armbruster et 

al., 1994; Muchhala y Potts, 2007; Muchhala y Thompson, 2012). Estas modificaciones 

morfológicas favorecen la utilización diferencial de los recursos a través de la "partición 

de nichos”, ya sea utilizando polinizadores con diferentes longitudes y anchos de 

probóscide; con distintos requerimientos energéticos, o el mismo polinizador pero 

ocupado de forma diferencial; lo que permite la co-existencia de las especies vegetales 
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(Armbruster et al., 1994). En comunidades vegetales de especies de Euphorbiaceae, 

Orchidaceae y Solanaceae polinizadas por esfíngidos, se ha observado que la 

diferenciación en la longitud y ancho del tubo floral es una de las estrategias más 

utilizadas para evitar la competencia por polinizadores (Armbruster y Herzig, 1984; 

Armbruster et al., 1994; Moré et al., 2012, 2014; Sazatornil et al., 2016; Soteras et al., 

2020). Al presentar tubos florales de distintas longitudes, cada especie puede ser 

polinizada por distintas especies de esfíngidos o por un grupo reducido de esfíngidos en 

las que el polen de cada especie vegetal es depositado en distintas partes de la 

probóscide. Por su parte, en un estudio con las especies Aphelandra acanthus Nees 

(Acanthaceae) y Burmeistera sodiroana Zahlbr (Campanulaceae) se encontró que la 

longitud diferencial de los estambres permitía que también la deposición del polen sobre 

la cabeza de sus murciélagos polinizadores también fuera diferencial (Muchhala y 

Thompson, 2012).   

En ambientes con mayor estrés abiótico (i.e. temperaturas extremas, sequías, 

inestabilidad del suelo, erosión) para la comunidad vegetal, las interacciones planta-

planta mediadas por polinizadores que predominan, son las facilitadoras (Callaway et al., 

2002), aquellas que permiten el sostén y manteniendo de las poblaciones de 

polinizadores, beneficiando a todas las especies vegetales involucradas (Waser y Real, 

1979; Callaway et al., 2002). Las interacciones de facilitación pueden establecerse de 

dos maneras. La primera se presenta entre especies vegetales con periodos de floración 

escalonados, lo que facilita la presencia y actividad de los polinizadores efectivos para 

todas las especies vegetales involucradas. Este fenómeno se conoce con el nombre de 

facilitación o mutualismo secuencial (Waser y Real, 1979). En este tipo de facilitación, 

una especie favorece a aquellas que florecen posteriormente a través del sostenimiento 

de los polinizadores compartidos (Ogilvie y Thompson, 2016). De esta forma, 

polinizadores no migratorios, con ciclos de vida largos, o con baja movilidad se alimentan 

de las especies vegetales disponibles en su hábitat a lo largo del tiempo, beneficiando a 

ambos interactuantes (Bronstein y y Hossaert-McKey, 1995). Por ejemplo, se ha 

reportado que las bromelias Pitcairnia recurvata (Scheidw) K. Koch, Pseudalcantarea 

viridiflora Beer, Werauhia noctiflorens T. Krömer, Espejo, López-Ferr. y Acebey y W. 

nutans (L.B.Sm.) J.R. Grant presentan un patrón de floración escalonada, lo que 
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disminuye la competencia entre ellas por los polinizadores compartidos, a la vez que les 

provee de alimento, manteniendo las poblaciones de murciélagos nectarívoros (Aguilar-

Rodríguez et al., 2019). 

La segunda forma en que las interacciones de facilitación mediadas por 

polinizadores se establecen es cuando varias especies vegetales florecen 

simultáneamente (Moeller, 2004, 2006; Ghazoul, 2006; Molina-Montenegro et al., 2008; 

McKinney y Goodell, 2011; Sieber et al., 2011; Johnson et al., 2012; Seifan et al., 2014). 

En este contexto, se genera un efecto aditivo del despliegue floral de cada especie, de 

forma que el despliegue floral de la comunidad es más atractivo, lo que incrementa la 

tasa de visitas de los polinizadores, asegurando la reproducción de las especies 

involucradas (Feldman et al., 2004). Por ejemplo, se ha registrado un aumento en el seed-

set y la tasa de visitas de las abejas y sírfidos que polinizan a Raphanus raphanistrum L. 

(Brassicaceae) cuando su periodo de floración coincide con el de otras especies 

vegetales (Ghazoul, 2006). La floración simultánea de una especie vegetal con otras que 

ofrecen una gran cantidad de recompensas para el polinizador puede incrementar el 

número de visitas que recibe a través de un efecto denominado como “imán”, en el que 

las especies más atractivas para los polinizadores favorecen las visitas a especies menos 

atractivas o recompensantes (Thomson, 1978; Laverty, 1992; Molina-Montenegro et al., 

2008; Seifan et al., 2014). Por ejemplo, la especie Centaurea cyanus L. es una asterácea 

muy llamativa que al florecer de manera simultánea con especies de las familias 

Asteraceae y Fabaceae, favorece la tasa de visitas de los polinizadores, así como el 

número de semillas producidas por todas las especies (Seifan et al., 2014). Así mismo, 

la facilitación entre varias especies del género Primula L. con floración sincrónica resultó 

en un mayor número de polinizadores para todas las especies (Gurung et al., 2018).  

A pesar de la importancia que tienen las interacciones planta-planta mediadas por 

polinizadores en la estructuración y la diversidad de los ecosistemas, pocos estudios se 

han enfocado en este tipo de interacciones en sistemas de polinización por murciélagos 

(Muchhala y Thompson, 2012; Aguilar-Rodríguez et al., 2019). Por lo tanto, se desconoce 

el tipo de interacciones planta-planta mediadas por polinizadores (competencia vs. 

facilitación) que se establecen en comunidades vegetales con sistemas de polinización 
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quiropterofílico, tales como los dominados por cactus columnares y magueyes en 

ambientes áridos.  

 
2.4. Polinización en sistemas quiropterofílicos de las familias Cactaceae y 
Asparagaceae 
La polinización por murciélagos ocurre en más de 500 especies (aproximadamente 528 

especies) de 67 familias vegetales, destacando las familias Bromeliaceae, Malvaceae, 

Musaceae, Sapotaceae, Solanaceae, Cactaceae y Asparagaceae (Fleming et al., 2009). 

Las flores de las especies polinizadas por murciélagos (i.e. quiropterofílicas) presentan 

flores nocturnas o crepusculares, es decir, con antesis, dehiciencia de las anteras y 

producción de néctar a partir del anochecer o durante toda la noche (Faegri y van der Pijl, 

197). Las flores de estas especies son muy fragantes, con olores fuertes, afrutados o 

fermentados, desagradables para el humano, o sulfurosos; de colores no conspicuos 

como blanco, crema o verdoso. En general, las flores son de gran tamaño en 

comparación a especies florales con otros polinizadores, en forma de “campana o de 

cuenco”, con las paredes engrosadas, que facilitan el acceso a la cabeza, el hocico y la 

lengua del murciélago (Faegri y van der Pijl, 1979; Fenster et al., 2004). Algunas especies 

quiropterofílicas presentan flores en forma de “cepillo”, ya sea solitarias o agrupadas en 

inflorescencias. En este caso, se producen muchas flores de tamaño pequeño, con 

estambres muy largos que dan la apariencia de cepillo o pincel a la flor, como en la 

especie Pseudobombax ellipticum A. Robyns (Malvaceae; Eguiarte et al., 1987). Las 

recompensas florales en sistemas quiropterofílicos consisten en grandes cantidades de 

néctar; por ejemplo, una flor puede llegar a producir entre 10 y 15 ml por noche, también 

en menor medida, el polen, que es considerado un recurso con altos niveles nutricionales 

para los murcielafos  (Winter y von Helversen, 2001; Fleming et al., 2009). 

Dentro de la Familia Cactaceae se distinguen cuatro síndromes de polinización 

muy bien definidos: por abejas (melitofilia), por mariposas nocturnas (falenofilia), por 

aves (ornitofilia) y por murciélagos (Plasencia-López, 2003). La Tribu Pachycereeae, 

conformada exclusivamente por especies columnares, es una de las mejor representadas 

en México (119 especies; Barba-Montoya, 2012). En esta tribu, el 60% de las especies 

presenta características florales asociadas con la polinización por murciélagos (Valiente-
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Banuet et al., 1996). Los estudios de polinización de cactáceas columnares se han 

enfocado en discernir de entre los grupos de visitantes florales, aquellos que llevan a 

cabo la polinización de manera efectiva. La determinación de los polinizadores efectivos 

de las cactáceas columnares se ha realizado principalmente a través de estimadores 

como la frecuencia de visitas (Fleming et al., 1996; Cruz y Casas, 2002; Ibarra-Cerdeña 

et al., 2005, 2007; Arias-Cóyotl et al., 2006; Oaxaca-Villa et al., 2006; Munguía-Rosas et 

al., 2009; Ortiz et al., 2010; Miranda-Jácome et al., 2019), el  fruit-set y el seed-set, (i.e. 

proporción de flores que maduran en frutos y la proporción de óvulos que maduran en 

semillas, respectivamente; Fleming et al., 1996; Valiente-Banuet et al., 1996, 1997ª, b, 

2004; Cortés- Díaz, 1997; Casas et al., 1999; Fleming et al., 2001; Cruz y Casas, 2002; 

Casas et al., 1999; Fleming et al., 2001; Méndez et al., 2004; Molina-Freaner et al., 2004; 

Ibarra-Cerdeña et al., 2005; Dar et al., 2006; Miranda-Jácome et al., 2019) y, en menor 

medida, a través del análisis de las cargas polínicas transportadas por los animales 

(Valiente-Banuet et al., 2004; Arias-Cóyotl et al., 2006; Dar et al., 2006; Munguía-Rosas 

et al., 2009). 

Por su parte, dentro de la familia Asparagaceae, más del 60% de las 211 especies 

del género Agave registradas hasta el momento presentan características florales 

asociadas a la polinización por murciélagos (Eguiarte et al., 2000). Además, es 

importante reconocer que 159 de estas especies se encuentran distribuidas en nuestro 

país, lo que no es de sorprenderse ya que México es considerado el centro de 

diversificación del género Agave (Good-Avila et al., 2006). Sin embargo, solo en ocho 

especies de agaves se ha documentado quiénes son sus polinizadores efectivos a través 

de estimadores como la frecuencia de visitas y experimentos de exclusión para la 

obtención del fruit-set y el seed-set (Arizaga et al., 2000; Slauson, 2000; Molina-Freaner 

y Eguiarte, 2003; Flores–Torres y Galindo-Escamilla, 2017; Borbón-Palomares et al., 

2018), pero solamente se ha restringido a especies del subgénero Agave (sensu Gentry 

1982), caracterizado por las inflorescencias paniculadas (sin estudios en el subgénero 

Littaea). 

Los murciélagos Leptonycteris yerbabuenae y Choeronycteris mexicana coexisten 

en Zapotitlán Salinas, Puebla. Aunque ambas especies son migratorias, se ha 

demostrado que algunas poblaciones de L. yerbabuenae son residentes de la zona 
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centro-sur del país, en la que realizan migraciones locales (Rojas-Martínez et al., 1999). 

Por su parte, C. mexicana es una especie que puede moverse grandes distancias, con 

un rango de distribución que abarca desde el sur de los Estados Unidos hasta Honduras 

y Guatemala (Cryan y Bogan, 2003; Cole y Wilson, 2006). Ambas especies de 

murciélagos han sido reportadas como visitadores florales de todas las especies del 

género Agave y del 47% de las cactáceas columnares reconocidas en México (Valiente-

Banuet, 2002; Rocha et al., 2006). Sin embargo, en la región de Zapotitlán Salinas, dentro 

de la “Reserva de la Biosfera Tehuacán-Cuicatlán”, se han determinado los visitantes 

florales de ocho especies de cactáceas columnares y de dos especies de agaves, y han 

delimitado que sus polinizadores son el gremio de los murciélagos nectarívoros sin 

distinguir entre la especialización de cada especie por separado. Además, no se han 

realizado estudios de correspondencias morfológicas con las flores que visitan, ni se ha 

evaluado su importancia ecológica como polinizadores de la comunidad vegetal de la 

localidad. Por ello, en el presente estudio se busca establecer la relación que existe entre 

la forma y el tamaño del cráneo de esas dos especies de murciélagos nectarívoros con 

la forma y el tamaño de las flores quiropterofílicas (cactáceas y agaváceas) en Zapotitlán 

Salinas, Puebla. 
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3. Justificación 
Los murciélagos representan uno de los grupos de mamíferos más amenazados en el 

mundo (Gómez-Ruiz et al., 2015). En el caso particular de México, de las 38 especies 

que se encuentran en alguna categoría de riesgo (Norma Oficial Mexicana NOM-059-

SEMARNAT, 2010), Choeronycteris mexicana se considera amenazada, mientras que L. 

yerbabuenae fue considerada dentro de esa misma categoría hasta el año 2013 (NOM-

059-SEMARNAT-2010 Modificación, 2016). Este grupo de quirópteros tiene un alto grado 

de vulnerabilidad y propensión a la extinción, ya que su sobrevivencia depende 

completamente de la disponibilidad de néctar floral para cubrir sus requerimientos 

energéticos, así como de la disponibilidad de refugios ubicados en zonas conservadas 

(Arita y Santos-del Prado, 1999). Los murciélagos nectarívoros juegan un papel ecológico 

importante en los ecosistemas áridos y semiáridos del país, ya que son polinizadores 

especializados de diversas cactáceas columnares y agaváceas (Valiente-Banuet, 2002; 

Rocha et al., 2006; Gómez-Ruiz et al., 2015), lo que asegura la reproducción y 

mantenimiento de las poblaciones de esos grupos vegetales. Por su parte, las cactáceas 

columnares y las agaváceas son componentes de gran importancia en los ecosistemas 

donde se encuentran ya que son recursos alimenticios y son usadas como sitio de percha 

y sitio de reproducción de distintos grupos de animales (Casas, 2002). Por último, las 

interacciones de polinización entre murciélagos y plantas pueden estar mediando las 

interacciones planta-planta entre especies quiropterofílicas, influyendo en la 

composición, diversidad y abundancia de las comunidades vegetales (Sauve et al., 2016).  

Determinar la existencia de especialización en L. yerbabuenae y C. mexicana con 

los recursos florales disponibles en Zapotitlán Salinas, Puebla, a partir de asociaciones 

morfológicas, permitirá inferir su importancia para la comunidad de cactáceas y 

agaváceas dominantes en la localidad. En última instancia, esta información favorecerá 

la generación de planes de manejo que prevengan y disminuyan el sacrificio de 

murciélagos nectarívoros, así como el establecimiento de estrategias de protección de 

las especies vegetales que son visitadas y polinizadas por ellos.  
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4. Hipótesis  
1. En Zapotitlán Salinas se distribuyen nueve especies de cactáceas columnares y cuatro 

especies de agaves con características florales quiropterofílicas y que son visitadas por 

los murciélagos L. yerbabuenae y C. mexicana (Valiente-Banuet et al., 1996, 1997a, b; 

Cortés-Díaz, 1997; Casas et al., 1999; Arizaga et al., 2000; Cruz y Casas, 2002; Otero-

Arnaiz et al., 2003; Sánchez-Collazo, 2020). Además, se ha reportado que C. mexicana 

se alimenta de 14 especies vegetales en dicha localidad (Ibarra-López, 2012), lo que 

sugiere que establece interacciones generalistas con dichas especies vegetales; 

mientras que L. yerbabuenae visita once especies vegetales en la zona, pero se ha 

demostrado que mantiene una interacción de polinización especializada con N. tetetzo 

(Sánchez-Collazo, 2020). Por lo tanto, se espera que C. mexicana no presente alguna 

asociación morfológica positiva con la forma y el tamaño de las flores de las especies 

vegetales quiropterofílicas que visita; mientras que L. yerbabuenae sí presente una 

correspondencia en forma y tamaño con las flores de algunas de las especies vegetales 

que sean similares morfológicamente a las flores de N. tetetzo y que visita en la zona de 

estudio.  

2. Dentro de las comunidades vegetales se pueden establecer dos tipos de interacciones 

planta-planta mediadas por polinizadores: competencia y facilitación (Andrade-Vilela et 

al., 2014). En zonas con menor estrés abiótico, las interacciones de competencia se 

presentan más frecuentemente, mientras que, en zonas de mayor estrés, como en zonas 

áridas y semiáridas, la facilitación es más frecuente (Callaway et al., 2002). En la 

“Reserva de la Biosfera Tehuacán -Cuicatlán”, se han reportado once especies 

quiropterofílicas que florecen asincrónicamente entre el periodo de diciembre a 

septiembre y que comparten a los murciélagos L. yerbabuenae y C. mexicana como 

visitantes florales. Por lo cual, esperamos inferir que las especies vegetales que 

presenten una relación morfológica con estas especies de murciélagos presenten una 

interacción de facilitación a través del mantenimiento de las poblaciones de murciélagos 

que las polinicen efectivamente.  
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5. Objetivos  
El objetivo general de este estudio es establecer la relación que existe entre la morfología 

del cráneo de dos especies de murciélagos nectarívoros con la morfología floral de 

especies quiropterofílicas en Zapotitlán Salinas, Puebla. 

 

Los objetivos particulares son:  

1.- Caracterizar morfológicamente el cráneo de dos especies de murciélagos 

nectarívoros, así como las flores de 11 especies de las familias Cactaceae y 

Asparagaceae que visitan estas dos especies de murciélagos, mediante morfometría 

tradicional y geométrica.  

 

2.- Explorar la asociación morfológica lineal y geométrica entre los caracteres de los 

cráneos de C. mexicana y L. yerbabuenae con los caracteres florales de las especies 

quiropterofílicas que visitan. 

 

3.- Inferir el grado de especialización que presenta cada especie de murciélago a partir 

del número, tipo e intensidad de las relaciones morfológicas que presenten los cráneos 

con las flores de la comunidad vegetal en la zona de estudio y a partir de ello, establecer 

su importancia como polinizadores a nivel comunidad. 

 

4.- A partir de la correspondencia morfológica entre los cráneos de los murciélagos y las 

flores, inferir a partir del tipo, número e intensidad de las correlaciones, el tipo de 

interacción mediada por polinizadores que establecen las especies vegetales en el sitio 

de estudio.  
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6. Materiales y métodos  
6.1. Sitio de estudio 
El municipio de Zapotitlán Salinas se encuentra al sureste del Estado de Puebla, en la 

región suroccidental del Valle de Tehuacán (Fig. 1). Tiene una superficie de 86.76 km2 y 

se ubica en los 18° 20’ de latitud norte y 97° 28’ de longitud oeste (Arias et al., 2000), a 

una altitud de entre 1280 y 2720m sobre el nivel del mar (Guzmán-Mendoza et al., 2010). 

El clima de la localidad es seco la mayor parte del tiempo, aunque se registran dos 

periodos de lluvia muy marcados, uno de mayo a junio y otro en septiembre (Zavala-

Hurtado, 1982). La precipitación promedio anual es de 400 mm y la temperatura anual 

varía entre los 11 y los 34ºC (Zavala-Hurtado, 1982; Guzmán-Mendoza et al., 2010). La 

localidad tiene una vegetación de tipo matorral xerófilo, siendo los cactus columnares el 

elemento dominante (Rzedowski, 1978; Osorio-Beristain et al., 1996). La flora del lugar 

está conformada por aproximadamente 1400 especies de plantas pertenecientes a 630 

géneros, de las cuales, al menos el 30% son endémicas de la región (Valiente-Banuet y 

Ezcurra, 1991). En esta área incurren 15 especies de murciélagos, incluyendo dos 

especies de murciélagos nectarívoros (Rojas-Martínez et al., 1996). Se conocen once 

especies de la familia Cactaceae y cinco del género Agave, de las cuales se han 

determinado que son visitadas por murciélagos (Arias et al., 2000). 
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Figura 1. Mapa de ubicación de la localidad de Zapotitlán Salinas, Puebla. 

 
6.2. Sistema de estudio  
Choeronycteris mexicana. Murciélago nectarívoro de la Familia Phyllostomidae, tiene una 

longitud de hasta 70 mm y un peso de entre 10 y 20 g. Su pelaje es café-grisáceo en el 

dorso. Las orejas son pequeñas, con las membranas oscuras. El hocico es alargado, con 

lengua larga y extensible. La hoja nasal mide alrededor de 5mm de longitud, es ancha en 

la base y termina en punta. A excepción de los caninos, el resto de los dientes se 

encuentran reducidos (Fig. 2A; Arroyo-Cabrales et al., 1987). Esta especie es 

considerada migratoria y presenta una amplia distribución desde el sur de Estados 

Unidos hasta Honduras y Guatemala (Simmons y Wetterer, 2002; Cryan y Bogan, 2003). 

En la localidad de Zapotitlán Salinas se alimenta del néctar de las flores de nueve 

especies de cactáceas columnares y de una especie de agave (Tabla 1). 

 Leptonycteris yerbabuenae es un murciélago perteneciente a la Familia 

Phyllostomidae, de tamaño mediano (longitud total: 74-90 mm), cuyo peso es de entre 20 

y 27 g. Sus orejas son de tamaño pequeño y anchas. Su pelaje adulto es corto, denso y 

de color marrón oscuro. La hoja nasal es muy pequeña y de forma triangular. Carece de 
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cola, tiene los antebrazos desnudos y pelos dispersos en las patas (Fig. 2B; Cole y 

Wilson, 2006). Es un murciélago migratorio, pero se han registrado poblaciones 

residentes en la zona centro-sur del país (Rojas-Martínez et al., 1999). La especie se 

distribuye desde el sur de Arizona y Nuevo México hasta Guatemala, El Salvador y 

Honduras (Cole y Wilson, 2006). En la localidad de estudio, esta especie se alimenta de 

las flores de siete especies de cactáceas columnares y cuatro agaváceas (Tabla 1). 

 

 
Figura 2. Morfología del rostro y del cráneo de dos especies de murciélagos nectarívoros 

que coexisten en Zapotitlán Salinas, Puebla. A) y B) Choeronycteris mexicana; C) y D) 

Leptonycteris yerbabuenae. Fotos de los murciélagos: Juan Cruzado, Cole y Wilson, 

2006. Fotos de los cráneos: Myers et al., 2022.

A 

C 

B 

D 



 26 

Tabla 1. Especies vegetales de las familias Cactaceae y Asparagaceae cuyas flores son visitadas por murciélagos en 

Zapotitlán Salinas, Puebla. Cm= Choeronycteris mexicana; Gs= Glosophaga soricina; Ln= Leptonycteris nivalis; Ly= 

Leptonycteris yerbabuenae.  

Especie Floración1 Murciélagos nectarivoros  Referencias Cm Gs Ln Ly 
Asparagaceae 

Agave kerchovei Lem. Enero – Abril  x   x E. Pérez com.pers 
Agave macroacantha Zucc. Julio - Agosto x   x Arizaga et al., 2000 
Agave marmorata Roezl Marzo – Abril x   x E. Pérez com.pers 
Agave potatorum Zucc. Agosto – Septiembre    x Estrella-Ruíz, 2008 

Cactaceae 
Marginatocereus marginatus (DC.) Backeb. Febrero – Marzo x   x Dar et al., 2006 

Neobuxbaumia tetetzo Mayo – Julio x   x Valiente-Banuet et al., 1996; 
Sánchez-Collazo, 2020 

Pachycereus hollianus (F.A.C.Weber ex J.M. 
Coult.) Buxb. 

Julio – Agosto x   x E. Pérez com. pers. 

Pachycereus weberi (J.M. Coult.) Backeb. Diciembre – Febrero x x x x Valiente-Banuet et al., 1997b 
Pilosocereus chrysacanthus (F.A.C. Weber 
ex K. Schum.) Byles & G.D. Rowley Enero - Abril x   x Valiente-Banuet et al., 1997b 

Stenocereus pruinosus (Otto ex Pfeiff.) Buxb. Mayo - Agosto x   x Cortés-Díaz, 1997 
Stenocereus stellatus (Pfeiff.) Riccob. Marzo - Agosto x  x x Casas et al., 1999 

1 Arias et al., 2000; Weller, 2010. 
Com.pers: Comentario personal de E. Pérez, Jardín Botánico “Helia Bravo Hollis” 
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6.3. Análisis de correspondencia lineal 
Se realizaron salidas al sitio de estudio en la época de floración de cada especie vegetal 

(Diciembre 2020 – Agosto 2021; Tabla 1). De cada especie vegetal se colectaron entre 

20 y 24 flores de acuerdo con su disponibilidad (Tabla 2). Las flores colectadas se 

almacenaron en una solución de formaldehído - ácido acético glacial - alcohol etílico 

(FAA) (Aguilar-García et al., 2018) y se llevaron al laboratorio para la medición de distintas 

variables morfométricas (medidas lineales y áreas). Para corroborar que la preservación 

de las flores en FAA no cambiaba su morfología, se aplicaron pruebas de t-student en 

dos caracteres florales (longitud del tubo floral y longitud del estilo), medidos en flores 

frescas y flores fijadas en FAA, de las especies N. tetetzo, S. pruinosus y A. kerchovei. 

No se encontraron diferencias significativas en los caracteres medidos (Neobuxbaumia 

tetetzo: t19= 2.0106, t19= 2.161 P> 0.10; Stenocereus pruinosus: t11= 1.738, t11= 1.856 

P>0.10; Agave kerchovei:  t13= 1.485, t13= 2.356 P>0.10). Por lo tanto, todas las muestras 

analizadas en este estudio fueron conservadas en FAA. 

 
Tabla 2. Número de flores colectadas por cada una de las once 

especies vegetales. 

Especie No. flores colectadas Meses de colecta 
Asparagaceae 

Agave kerchovei 23 Febrero 
Agave macroacantha 20 Mayo 

Agave marmorata 20 Febrero y Marzo 
Agave potatorum 20 Septiembre 

Cactaceae 
Marginatocereus marginatus 20 Febrero y Marzo 

Neobuxbaumia tetetzo 20 Abril y Mayo 
Pachycereus hollianus 20 Julio 
Pachycereus weberi 20 Diciembre 

Pilosocereus chrysacanthus 20 Abril 
Stenocereus pruinosus 24 Febrero y Marzo 
Stenocereus stellatus 20 Junio 

 

 

 

Debido a que las flores de los cactus columnares y los agaves presentan distinta 

morfología, las medidas tomadas fueron diferentes. En el caso de las flores de cactáceas 

se midió la longitud total del tubo floral (LTF), la longitud del tubo floral sin el nectario 
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(LTN), el diámetro del tubo floral en las zonas apical (DET), media (DMT) y basal (DBT; 

a la altura del nectario), la longitud total del estilo (LES), la longitud del estambre (LET; 

promedio de 20 estambres), la longitud de la cámara nectaria (LCN; Fig. 3A). Además, 

se midió la circunferencia del tubo floral en las zonas apical (CET), media (CMT) y basal 

(CBT). Por último, se estimó el área del tubo floral en vista frontal de las partes apical 

(AET), media (AMT) y basal (ABT), así como el área lateral total del tubo floral (ATB; Fig. 

3C) (CITAS de las medidas). El área en vista lateral se estimó empleando la ecuación del 

trapecio. Por su parte, en las flores de agaváceas se midió el diámetro del tubo floral en 

las zonas apical, media y basal, así como la longitud total de la corola, del estilo y de los 

estambres (Fig. 3B). Además, se midieron las mismas circunferencias y áreas en vista 

frontal y lateral que en las flores de cactáceas (Fig. 3D). Cabe recalcar que en las 

agaváceas no se midió la longitud del tubo floral sin la cámara nectaria, ni la longitud de 

la cámara nectaria debido a que esta esta estructura no se presenta en este grupo. 
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Figura 3. Medidas morfométricas lineales de las flores de cactáceas y agaváceas 

visitadas por L. yerbabuenae y C. mexicana en la región de Zapotitlán Salinas, Puebla. 

A: Cactáceas y B: Agaves: Longitud del tubo floral (a; LTF), longitud total del estilo (b; 

LES), longitud del estambre (c; LET), diámetro, circunferencia y área del tubo floral en la 

zona apical (d; DET, CET, AET, respectivamente), a la altura del nectario o zona basal 

(e; DBT, CBT, ABT, respectivamente) y en la zona media (f; DMT, CMT, AMT). En C y D 

se muestra el trapecio a partir del cual se estimó el área del tubo floral en vista lateral 

(ATB). Medidas morfométricas tomadas únicamente en cactáceas: longitud total del tubo 

floral sin el nectario (g; LTN) y longitud de la cámara nectaria (h; LCA).  

 

 

En el caso de los murciélagos, se trabajó con cráneos preservados en dos 

colecciones científicas: Colección Nacional de Mamíferos (CNMA) del Instituto de 

Biología de la UNAM (Universidad Nacional Autónoma de México); Colección 

Mastozoológica del Centro Interdisciplinario de Investigación para el Desarrollo Integral 

Regional, Unidad Oaxaca (CIIDIR-OAX), IPN (Instituto Politécnico Nacional) (Anexo 1). 

Se emplearon cráneos de estos organismos ya que, en murciélagos nectarívoros, es a 
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través de esta estructura que se puede obtener información sobre su especialización 

hacia los recursos florales (Clairmont, 2013). 

Se realizó la comparación de la longitud de la cabeza entre organismos vivos 

(datos previamente tomados; Sánchez-Collazo, 2020) y los cráneos de ambas especies 

de murciélagos a partir de una t-Student y no se encontraron diferencias significativas (L. 

yerbauenae: t=2.201, g.l= 15, P>0.10; C, mexicana: t= 2.036, g.l=29, P>0.10). De cada 

especie de murciélago se midieron los cráneos de 31 ejemplares distintos (31 cráneos x 

2 especies= 62 cráneos), recolectados en distintas localidades dentro de la “Reserva de 

la Biosfera Tehuacán-Cuicatlán”. De cada ejemplar se midieron las longitudes totales del 

cráneo (LCR), de la hilera de dientes de la maxila (LMA) y de la hilera de dientes del 

dentario (LDE); la altura del cráneo al nivel del proceso angular (DPA), del primer (DPM) 

y tercer molar (DTM), y el borde interior de los caninos (DCA). Así como el ancho del 

cráneo en la zona más ancha de los arcos cigomáticos (DCF), el ancho del cráneo en el 

inicio de los arcos cigomáticos (DMF) y entre el borde de los caninos (DAF; Fig. 4A). 

Además, se obtuvieron cuatro medidas de la circunferencia y área de los cráneos en vista 

lateral:  al nivel del proceso angular (CPA y APA, respectivamente), del primer (CPM Y 

APM) y el tercer molar (CTM y ATM) y de los caninos (CCA y ACA); en vista frontal se 

midieron tres medidas de la circunferencia y el área entre el borde de los caninos (CAF y 

AAF) a la altura de del inicio de los arcos cigomáticos (CMF y AMF), y de la zona más 

ancha de los arcos cigomáticos (CCF y ACF). Finalmente, en vista lateral se estimará el 

área total del cráneo (ATC) y el área de la zona del rostro y el dentario (ATR; Fig. 4B) 

(modificado de: Sánchez-Collazo, 2020; Kobayashi et al., 2018). Las estimaciones de 

área en vista lateral se realizarán empleando la fórmula del trapecio, tal y como se explicó 

para las especies vegetales. 
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Figura 4. Medidas de morfometría tradicional que se midieron en los cráneos de los 

murciélagos Leptonycteris yerbabuenae y Choeronycteris mexicana. A) Medidas lineales 

de los cráneos en vista lateral y B) frontal: a) longitud total del cráneo (LCR), b) longitud 

total de la hilera de dientes de la maxila (LMA), c) longitud total de la hilera de dientes del 

dentario (LDE), diámetro, circunferencia y área del cráneo d) al nivel del proceso angular 

(DPA; CPA; APA, respectivamente), e) al nivel del primer molar (DPM, CPM, APM), f)	al 

nivel del tercer molar, g) en el borde interior de los caninos (DCA, CCA, ACA), h) en la 

zona más ancha de los arcos cigomáticos, (DCF, CCF, ACF) i) en el inicio de los arcos 

cigomáticos (DMF, CMF, AMF), y j) entre los caninos (DAF, CAF, AAF). C) Áreas de los 

cráneos de las especies de murciélagos en vista lateral: área total del cráneo (línea 

punteada; ATC) y área de la zona del rostro y del dentario (línea continua; ATR).  

 

B
v 

C
v
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 Para caracterizar morfológicamente a las flores se realizó un análisis de 

componentes principales (PCA) utilizando todas las medidas de las once especies en 

conjunto. Además, para determinar si existen diferencias entre las once especies en cada 

uno de los caracteres morfológicos, se realizó un ANOVA de un factor, donde la especie 

se tomó como factor fijo para cada medida morfológica tomada. También se realizó una 

prueba de Tukey para delimitar las diferencias entre especies. 

 En el caso de los murciélagos se realizó también un análisis de componentes 

principales (PCA) para caracterizar morfológicamente los cráneos de ambas especies 

(Guitérrez-Blando, 2015), además se realizaron pruebas de t-student para muestras 

independientes para determinar si existían diferencias entre las especies de murciélago. 

Esto se realizó para cada carácter morfológico. 

Para determinar la asociación morfológica entre los cráneos y las flores de las 

especies vegetales con características quiropterofílicas, se calcularon los coeficientes de 

correlación de Pearson entre todos los pares de caracteres florales – craneales medidos 

(Murúa y Espíndola, 2014). Además, se utilizó la magnitud del coeficiente de correlación 

modificada, propuesta por Hernández-Lalinde et al. (2018), para determinar la intensidad 

de la interacción (r=0: Correlación nula, r=0.1-0.39: Correlación débil, r=0.40-0.59: 

Correlación moderada, r=0.60-0.99: Correlación fuerte, r=1: Correlación perfecta; 

Hernández-Lalinde et al., 2018). En este trabajo se consideró que, si las especies 

vegetales presentaban un gran número de correlaciones significativas con intensidad 

moderada a fuerte, se presenta una relación más estrecha con la especie de murciélago, 

mientras que si presentaba pocas correlaciones podemos considerar una relación 

ocasional entre el murciélago y la especie de planta (Rosas-Guerrero et al., 2011). 

 

6.4. Análisis de correspondencia con morfometría geométrica  
Para definir la forma tanto de las flores de las once especies vegetales como de los 

cráneos de los murciélagos, se utilizó la metodología estándar empleada en la 

morfometría geométrica. Ésta consiste en emplear puntos de referencia conocidos como 

marcas (landmarks) y semimarcas (semi-landmarks). Las marcas son puntos anatómicos 

específicos fácilmente localizables sobre una estructura biológica (o una imagen de ella; 

cuando se trabaja en dos dimensiones; Jaramillo, 2011). Por su parte, las semi-marcas 
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son puntos localizados en una curva o borde de una estructura de acuerdo con la posición 

de otras marcas en ella (Bookstein, 1996). 

 En primer lugar, se planteó un set fotográfico en el cual se utilizó una cámara Nikon 

COOLPIXS2600 con un lente Nikkor 5x, se colocaron dos soportes uno para las 

fotografías en vista lateral que incluía un aro de luz y el segundo era un tripee que permitió 

colocar la cámara en vista frontal al cráneo. Se colocó un fondo negro para las flores y 

un ladrillo de espuma floral color verde oscuro como fondo para los cráneos, esto con el 

fin de mantener a los cráneos en una posición estable al momento de la toma de 

fotografías. La distancia entre la cámara y las flores y los cráneos en vista lateral y en el 

caso de las flores también en vista frontal fue de 15 cm, mientras que en vista frontal en 

el caso de los cráneos fue de 8 cm. 

Las marcas y semi-marcas de las flores, de las 11 especies vegetales visitadas 

por los murciélagos, se establecieron a partir de imágenes de cada una de ellas. Se 

realizaron dos análisis distintos de la forma, uno de la vista frontal y otro de la vista lateral. 

Debido a que solo las flores de las cactáceas columnares presentan un tubo floral bien 

definido, los análisis de morfometría geométrica para evaluar la variación en la forma 

frontal de las flores solamente se realizaron en el grupo de las cactáceas. Para ello, se 

tomaron fotografías utilizando el set fotográfico descrito anteriormente, en vista frontal de 

las 136 flores. En cada flor se colocaron 2 marcas y 14 semi-marcas para delimitar el 

contorno del tubo floral; Tabla 3; Fig. 5A).  
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Tabla 3. Descripción de la configuración de marcas (M) y semi-marcas (SM) en las flores 

de las especies quiropterofílicas para analizar la correspondencia morfológica en vista 

frontal y lateral con el cráneo de los murciélagos que las visitan. 
Tipo de marca Descripción 

Vista frontal  
M1 Inicio superior de la apertura floral   

SM2-8; SM10-SM16 Contorno del tubo floral 
M9 Inicio inferior de la apertura floral 

Vista lateral 
M1  Límite del eje floral superior 

SM2-SM11 Contorno superior del tubo floral 
M12 Borde exterior superior de la cámara 

nectaria  
M13  Borde exterior inferior de la camara nectaria  

SM14-SM23 Contorno inferior del tubo floral  
M24 Límite del eje floral inferior 

 

 

 
Figura 5. Distribución de las marcas y semi-marcas empleadas para determinar la forma 

frontal de A) las flores de las cáctaceas, y B) Configuración de marcas (gris) y semi-

marcas (negro) para describir la forma de la vista frontal del cráneo de las dos especies 

de murciélagos que las visitan. Fotografía del cráneo de L. yerbabuenae: Bone Clones. 

Inc. (2017). 
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Por otro lado, el análisis de la vista lateral se realizó tanto en cactáceas como en 

agaváceas. Las 219 flores previamente recolectadas se cortaron longitudinalmente y 

fueron fotografiadas en vista lateral. En la imagen lateral de cada flor se colocaron 4 

marcas y 20 semi-marcas, delimitando la forma interna del tubo floral. (Tabla 3; Fig. 6A). 

En el caso de los murciélagos, se tomaron fotografías de cada cráneo en vista 

frontal y lateral para el primer y segundo análisis, respectivamente. Para el primer análisis 

se colocarán 12 marcas para delimitar la forma frontal (Tabla 4; Fig. 5B) y para el segundo 

análisis se colocarán 24 marcas y semi-marcas para delimitar su forma lateral (Tabla 4; 

Fig. 6B). 

 
 

 
Figura 6. Distribución de las marcas (1,12,13 y 24) y semi-marcas (2-11 y 14-23) 

empleadas para determinar la forma lateral de A) las flores de las especies 

quiropterofílicas, y B) Configuración de marcas (1,12,13 y 24) y semimarcas (2-11 y 14-

23) para describir la forma de la vista lateral del cráneo de las dos especies de 

murciélagos que las visitan.  
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Tabla 4. Descripción de la configuración de marcas (M) y semi-marcas (SM) en los cráneos 

de L. yerbabuenae y C. mexicana para analizar la correspondencia morfológica frontal y 

lateral. 
Tipo de marca Descripción 

Vista frontal 
M1 Centro de la región superior frontal del cráneo 

SM2-SM3; SM11-12 Unión de la región frontal del cráneo con el coronoides 
M4; M10 Esquina interior del coronoides 
M5; M9 Puenta del primer pre-molar 
M6; M8 Base del ultimo incisivo 

M7 Punto central de la mandibula inferior 
Vista lateral 

M1 Inicio de la cúpula craneal 
(unión posparietal-supraoccipital) 

SM2-SM11 Contorno superior del cráneo 

M12 Inicio del pre-maxilar 
(unión premaxilar-nasal) 

M13 Inicio de la hilera de dientes dentario 
SM14-SM23 Contorno inferior del cráneo 

M24 Final de la mandibula 
 

 

Para establecer la forma de ambas estructuras, tanto en las fotografías de las 

flores como en las de los cráneos se siguieron los siguientes procedimientos. Con el 

programa Makefan8 se colocaron dos peines, uno en la parte superior y otro en la parte 

inferior del tubo floral, en el caso de las flores; y en los murciélagos se colocaron de igual 

manera dos peines, uno en la zona del cráneo y el otro en el área de la mandíbula. En 

vista frontal se colocó un círculo a partir de dos marcas tanto para las flores como para 

los cráneos. Las marcas y semi-marcas se digitalizaron en las imágenes de cada 

estructura (i.e. flores y cráneos) utilizando el programa tpsDig2 2.26.  

Empleando el programa CoordGen6 se realizó un análisis generalizado de 

Procrustes donde se eliminaron los efectos de la localización, la orientación y el tamaño, 

(Zelditch, 1996; Gutiérrez-Blando, 2015). Este análisis consiste en los siguientes tres 

pasos: 1) cada configuración de puntos (i.e., conjunto de marcas que reflejan la forma en 

cada fotografía) se centra en el origen del sistema de coordenadas y luego se ajusta a 

una unidad de tamaño común; 2) las configuraciones escaladas se sobreponen, de tal 
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modo que coincidan sus centros de gravedad (centroides) y, 3) las imágenes se rotan 

hasta minimizar las distancias entre cada individuo para obtener una configuración 

promedio, utilizando el criterio matemático de los mínimos cuadrados. Posteriormente, 

las coordenadas Procrustes serán transformadas en coordenadas numéricas (Morgan, 

2009; García y Sánchez-González, 2013). 

 La información de la forma (shape) de las flores se empleó para hacer tres análisis 

de componentes principales (PCA) para caracterizar la forma de las flores; el primero con 

todas las especies en conjunto, el segundo utilizando solo las flores de las agaváceas y 

el tercero utilizando solo a las cactáceas. Además, se realizó un análisis de variables 

canónicas (CVA) donde el criterio de grupo fue la especie vegetal con distancias de 

Mahalanobis, para determinar la existencia de diferencias en la forma de las flores de las 

11 especies vegetales analizadas. Estos análisis se realizaron por separado, tanto para 

la forma frontal, como para la forma lateral. 

 Con la información de la forma (shape) de los murciélagos se realizaron los 

mismos análisis que en el caso de las flores donde también el criterio de separación de 

grupos también fue la especie de murciélago.  

Posteriormente, se realizó un Análisis de mínimos cuadrados parciales en dos 

bloques (2B-PLS, por sus siglas en ingles) entre cada especie de murciélago y cada 

especie vegetal por separado, utilizando la forma craneal y la forma de las 11 especies 

vegetales para determinar cuál forma floral de las especies de cactáceas y agaváceas 

tiene una correspondencia o complementariedad más estrecha con la forma craneal de 

cada especie de murciélago (Acosta-Vázquez, 2019).  

Todos los análisis tanto de la caracterización morfológica de las flores y de los 

cráneos y de la asociación entre los mismos se realizaron en el programa MorphoJ. 
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7. Resultados 
En general, en este estudio se encontró que las flores de Marginatocereus marginatus 

fueron las más pequeñas en 10 de las medidas morfométricas, mientras que Pilosocereus 

chrysacanthus presento el mayor valor en diez de las medidas morfométricas. En la 

cuestión de los cráneos, se presentaron diferencias significativas en 25 de las 26 medidas 

morfométricas; Choeronycteris mexicana tuvo las longitudes de mayor tamaño, mientras 

que Leptonycteris yerbabuenae los diámetros, circunferencias y áreas.  

 En el caso de las correlaciones entre flores y cráneos, C. mexicana presentó 68 

correlaciones significativas con las once especies vegetales, mientras que L. 

yerbabuenae presentó 45 correlaciones significativas con seis de las once especies 

quiropterofílicas, en relación con la forma, no se encontró ninguna asociación significativa 

entre la forma del cráneo de ambas especies de murciélagos y la forma floral de las once 

especies vegetales.  

7.1. Caracterización morfológica de las flores con base en la morfometría 
tradicional 
Las especies del género Agave tuvieron una longitud promedio del tubo floral de 25.74 ± 

1.15 mm (15.68 – 45.76 mm), mientras que en las cactáceas columnares (tomando en 

cuenta la cámara nectaria) esa variable midió 42.90 ± 1.31 mm (15.85 – 72.12 mm). La 

cactácea columnar Pachycereus weberi tuvo una longitud del tubo floral 

significativamente más grande en comparación con el resto de las especies vegetales. 

Por el contrario, Agave kerchovei, Agave marmorata, Agave macroacantha y la cactácea 

Marginatocereus marginatus presentaron una longitud del tubo floral significativamente 

más pequeña. La longitud del tubo floral del agave Agave potatorum y el cactus 

Pachycereus hollianus tuvo valores intermedios y fue similar entre ellas. La longitud del 

tubo floral de las especies restantes también tuvo valores intermedios, pero 

significativamente diferente entre ellas (F10, 208= 328, P< 0.001; Tabla 7). En las 

cactáceas, la longitud promedio del tubo floral excluyendo la cámara nectaria fue de 30.94 

± 0.94 mm (9.38 – 52.97 mm). Este caracter fue significativamente mayor en las 

cactáceas Pachycereus weberi y Pilosocereus chrysacanthus, mientras que M. 

marginatus tuvo el valor significativamente más pequeño (F6, 137= 186.7, P< 0.001; Tabla 

5). 



 39 

En agaváceas, la longitud promedio del estilo fue de 24.78 ± 0.91 mm (12.76 – 

48.67 mm), mientras que en cactáceas fue de 44.57 ± 1.54 mm (15.90 – 77.75 mm). La 

cactácea Pilosocereus chrysacanthus tuvo una longitud del estilo significativamente 

mayor en comparación con el resto de las especies vegetales estudiadas. Pachycereus 

hollianus, otra cactácea columnar, presentó valores intermedios; mientras que los agaves 

A. marmorata, A. potatorum y el cactus M. marginatus tuvieron una longitud del estilo 

significativamente más pequeña (F10, 215= 228, P< 0.001; Tabla 5).  

La longitud promedio de los estambres en los agaves fue de 30.30 ± 1.25 (13.87 – 

50.6 mm) y en las cactáceas fue de 13.58 ± 0.58 mm (5.04 – 30.04 mm). Agave 

marmorata tuvo los estambres significativamente más largos en comparación con todas 

las otras especies vegetales (F10, 215= 167.6, P< 0.001; Tabla 7). Los cactus columnares 

Pachycereus weberi, M. marginatus y S. stellatus presentaron los estambres 

significativamente más cortos. La longitud de los estambres de S. stellatus y 

Neobuxbaumia tetetzo no difirió significativamente, a pesar de que en esta última los 

estambres tienen una longitud intermedia (F10, 215= 167.6, P> 0.05; Tabla 5).  
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Tabla 5. Medidas morfométricas tradicionales (longitudes) de las especies vegetales 

colectadas. Letras distintas indican diferencias significativas entre especies (p˂0.05) para 

una variable floral determinada.  

Especie (N) 
Longitud (mm ± e.e.) 

Tubo floral 
(con la cámara 

nectaria) 

Tubo floral sin 
la cámara 
nectaria* 

Estilo Estambres Cámara 
nectaria* 

Asparagaceae 
Agave kerchovei 
(23) 20.84 ± 0.50F - 39.28 ± 

1.52D 
23.15 ± 
1.18BC - 

Agave 
marmorata (20) 18.53 ± 0.38F - 20.06 ± 

0.89F 
37.05 ± 
1.09A - 

Agave 
macroacantha 
(20) 

21 ± 0.23F - 41.16 ± 
0.36D 

17.88 ± 
0.30DE - 

Agave potatorum 
(20) 44.23 ± 0.18D - 18.78 ± 

0.26F 
21.08 ± 
0.30DC - 

Cactaceae 
Marginatocereus 
marginatus (20) 21.16 ± 0.62F 15.03 ± 0.60D 19.84 ± 

0.54F 7.10 ± 0.33G 6.27 ± 
0.24F 

Neobuxbaumia 
tetetzo (20) 31.67 ± 0.52E 22.43 ± 0.43C 29.90 ± 

0.75E 
11.12 ± 
0.42F 

10.35 ± 
0.36D 

Pachycereus 
hollianus (20) 50.80 ± 1.46D 37.47 ± 1.10B 52.50± 

1.75C 
20.38 ± 
0.52DB 

15.34 ± 
0.48B 

Pachycereus 
weberi (20) 63.08 ± 1.09A 42.52 ± 0.83A 58.32 ± 

1.48B 7.60 ± 0.34G 21.06 ± 
0.34A 

Pilosocereus 
chrysacanthus 
(20) 

57.21 ± 1.05B 44.21 ± 0.96A 68.79 ± 
1.30A 

24.60 ± 
0.80B 

12.05 ± 
0.41C 

Stenocereus 
pruinosus (24) 50.94 ± 1.04C 34.88 ± 0.87B 54.93 ± 

1.01BC 
16.89 ± 
0.68E 

16.64 ± 
0.35B 

Stenocereus 
stellatus (20) 31.13 ± 0.79E 23.20 ± 0.75C 29.92 ± 

1.13E 9.07 ± 0.41FG 8.36 ± 
0.35E 

*Las flores de las agaváceas no cuentan con cámara nectaria., por lo que para este grupo 

vegetal solo se contó con tres medidas florales de longitud. 

 

En el caso de las cactáceas columnares, la longitud promedio de la cámara 

nectaria fue de 12.83 ± 0.44 mm (4.46 – 23.65 mm). Este caracter fue significativamente 

distinto entre todas las especies, excepto en los cactus P. hollianus y S. pruinosus, en las 

que dicha variable no difirió significativamente entre sí. La cámara nectaria 

significativamente más larga se presentó en P. weberi, mientras que la más pequeña se 

registró en M. marginatus (F6, 137= 209.3, P< 0.001; Tabla 5).  
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 El diámetro y la circunferencia de la zona apical del tubo floral de las flores de 

agaváceas midieron en promedio 16.41 ± 0.45 mm (6.41 – 21.78 mm) y 51.55 ± 1.43 mm 

(20.14 – 68.42 mm), respectivamente. En las cactáceas, el diámetro y la circunferencia 

promedio de la parte apical del tubo floral midieron 20.18 ± 0.76 mm (3.41 – 38.23 mm) 

y 63.40 ± 2.39 mm (10.71 – 120.10 mm), respectivamente. Cuatro especies de cactáceas 

columnares, Pachycereus hollianus, P. weberi, Pi. chrysacanthus y S. pruinosus tuvieron 

un diámetro y circunferencia apical significativamente más grandes que el resto de las 

especies; mientras que el cactus M. marginatus presentó los valores significativamente 

más pequeños en ambas variables (diámetro apical del tubo floral: F10, 208= 152.7, P< 

0.001; circunferencia apical del tubo floral: F10, 215= 152.1, P< 0.001; Tabla 6).  

En las agaváceas, la zona media del tubo floral tuvo un diámetro y circunferencia 

promedio de 7.47± 0.41 mm (3.00 – 14.58 mm) y 23.58 ± 1.29 mm (9.42 – 45.80 mm), 

respectivamente. En las cactáceas, el diámetro y la circunferencia promedio de la zona 

media del tubo floral midieron 15.82 ± 0.57 mm (2.97 – 30.71 mm) y 46.49 ± 1.98 mm 

(9.33 – 96.48 mm), respectivamente. Los cactus columnares Pachycereus hollianus y Pi. 

chrysacanthus tuvieron un diámetro y circunferencia de la zona media del tubo floral 

significativamente mayores al resto de las especies. Por el contrario, el valor 

significativamente más pequeño para ambas variables se observó en la cactácea M. 

marginatus (diámetro: F10, 215= 90.34, P<0.001; circunferencia: F10, 215= 37.93, P< 0.001; 

Tabla 6).  

El diámetro y la circunferencia promedio del tubo floral de las agaváceas en su 

parte basal midió 9.60 ± 0.66 mm (2.65 – 18.77 mm) y 30.15 ± 2.08 mm (8.33 – 58.97 

mm), respectivamente. En las cactáceas, el diámetro basal promedio del tubo floral fue 

de 7.43 ± 0.23 mm (2.84 – 24.10 mm) y la circunferencia basal fue de 26.56 ± 0.96 mm 

(8.92 – 75.71 mm). Tanto el diámetro como la circunferencia del tubo floral en su parte 

basal fueron significativamente más grandes en la cactácea Pilosocereus chrysacanthus 

en comparación con el resto de las especies vegetales. Por el contrario, las cuatro 

especies de Agave y la cactácea M. marginatus tuvieron los valores significativamente 

más pequeños en ambas variables (diámetro basal: F10, 215= 29.62, P< 0.001; 

circunferencia basal: F10, 215= 64.71, P< 0.001; Tabla 6). 
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En promedio, el área apical del tubo floral de las agaváceas fue de 224.55 ± 10.63 

mm2 (32.27 – 372.57 mm2), mientras que el de las cactáceas fue de 381.18 ± 23.16 mm2 

(9.13 – 1147.89 mm2). El área apical del tubo floral de las cactáceas P. hollianus, P. 

weberi, Pi. chrysacanthus y S. pruinosus fue significativamente mayor al de todas las 

especies vegetales restantes. En contraste, el cactus columnar M. marginatus tuvo un 

área apical del tubo floral significativamente menor al del resto de las especies (F10, 215= 

86.33, P< 0.001; Tabla 9). El área media del tubo floral midió en promedio 54.38 ± 5.27 

mm2 (7.07 – 166.96 mm2) en las agaváceas y 231.08 ± 6.93 mm2 (6.93 – 740.71 mm2) 

en las cactáceas. Esta variable fue significativamente mayor en las flores del cactus Pi. 

chrysacanthus y tuvo el valor significativamente más bajo en el agave A. marmorata y el 

cactus M. margiantus (F10, 215= 68.01, P< 0.001). El área del tubo floral en la región basal 

fue de 100.34 ± 10.45 mm2 (5.52 – 276.71 mm2) en las cactáceas columnares y de 49.18 

± 4.01 mm2 (6.33 – 456.17 mm2) en las agaváceas. El área basal del tubo floral de la 

cactácea P. weberi fue significativamente mayor al resto de las especies; mientras que el 

de las agaváceas A. marmorata y A. macroacantha tuvo los valores significativamente 

más pequeños (F10, 215= 63.82, P< 0.001; Tabla 6).  

Finalmente, el área del tubo floral de los agaves en vista lateral midió en promedio 

151.76 ± 16.76 mm2 (90.68 – 589.77 mm2), mientras que en los cactus fue de 465.42 ± 

23.84 mm2 (33.67 – 1212.90 mm2). El área lateral del tubo floral de los cactus P. weberi 

(715.02 ± 26.16) y P. hollianus (675.57 ± 40.93) fue significativamente más grande al del 

resto de las especies; por el contrario, la cactácea columnar M. marginatus tuvo los 

valores significativamente más bajos en esa variable (72.54 ± 4.68; F10, 215= 163.8, P< 

0.001; Tabla 6). 

De las cuatro especies de Agave, A. marmorata tuvo los valores promedio más 

bajos en ocho de los 13 caracteres medidos: longitud del tubo floral; diámetro, 

circunferencia y área del tubo floral, tanto de la parte apical como de la zona media; así 

como área del tubo floral en vista lateral (Tablas 5 y 6). Por su parte, A. macroacantha 

presentó las menores dimensiones en la longitud de los estambres, así como en el 

diámetro, circunferencia y área basales del tubo floral. Por otro lado, A. potatorum tuvo el 

valor más bajo en la longitud del estilo, a la vez que los valores más altos en 11 de los 13 

caracteres medidos: longitud del tubo floral; diámetro, circunferencia y área apicales, 
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medias y basales, así como área lateral del tubo floral. Los valores promedio más altos 

en la longitud de los estambres y del estilo se observaron en A. marmorata y A. 

macroacantha, respectivamente (Tablas 5 y 6).  

Por otro lado, de las siete especies de cactáceas incluidas en el análisis, M. 

marginatus presentó las medidas más pequeñas en los 15 caracteres morfológicos. 

Pachycereus weberi tuvo los valores más altos en tres de los 15 caracteres morfológicos 

medidos: longitud total del tubo floral y de la cámara nectaria, así como área basal del 

tubo floral. Finalmente, Pilosocereus chrysacanthus presentó los valores más altos en los 

12 caracteres morfológicos restantes (Tablas 5 y 6)
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Tabla 6. Medidas morfométricas tradicionales de las flores de 11 especies vegetales quiropterofílicas. Letras distintas 

indican diferencias significativas entre especies para una variable floral determinada. 
Especie Diámetro del tubo floral (mm ± 

e.e.) 
Circunferencia del tubo floral 

(mm ± e.e.) 
Área del tubo floral (mm2 ± e.e.) 

Apical Medio Basal Apical Medio Basal Apical Medio Basal Vista lateral 
Asparagaceae 

A. kerchovei 
(23) 

16.85 ± 
0.58CD 

11.73 ± 
0.40EF 

4.08 ± 
0.14C 

52.95 ± 
1.82CD 

37.21 ± 
1.28DE 

12.79 ± 
0.46D 

228.90 
± 15.22B 

110.83 ± 
7.24F 

13.42 ± 
0.98E 218.68 ± 9.22D 

A. marmorata 
(20) 

10.33 ± 
0.48F 

9.25 ± 
0.41F 

3.88 ± 
0.18C 

32.46 ± 
1.50F 

29.06 ± 
1.28F 

12.19 ± 
0.55D 

87.27 ± 
8.59DE 

69.70 ± 
5.85GH 

12.30 ± 
1.13EF 131.72 ± 5.61E 

A. 
macroacantha 
(20) 

18.81 ± 
0.26B 

14.98 ± 
0.18CD 

3.73 ± 
0.15C 

59.09 ± 
0.83BC 

47.09 ± 
0.57C 

11.72 ± 
0.47D 

278.93 
± 7.82BC 

176.81 ± 
4.23EF 

11.27 ± 
0.95F 236.86 ± 4.63D 

A.  
potatorum (20) 

19.73 ± 
0.22B 

16.63 ± 
0.19BC 

4.39 ± 
0.12C 

61.99 ± 
0.70B 

52.24 ± 
0.61C 

13.78 ± 
0.37D 

306.56 
± 6.91B 

217.75 ± 
5.18CD 

15.32 ± 
0.78E 533.44 ± 7.39C 

Cactaceae 
M. marginatus 
(20) 

5.44 ± 
0.20G 

5.50 ± 
0.27G 

4.04 ± 
0.18C 

17.10 ± 
0.64G 

17.28 ± 
0.84F 

12.68 ± 
0.57D 

23.89 ± 
1.70E 

24.83 ± 
2.22H 

13.29 ± 
1.16E 72.54 ± 4.68F 

N. tetetzo (20) 13.96 ± 
0.42E 

16.04 ± 
0.53CD 

8.34 ± 
0.37B 

43.87 ± 
1.33E 

47.87 ± 
2.99CD 

24.89 ± 
1.74C 

155.83 
± 9.34CD 

195.97 ± 
16.24DE 

53.87 ± 
5.52C 

238.34 ± 
15.36D 

P. hollianus (20) 27.17 ± 
1.29A 

20.99 ± 
0.77B 

8.47 ± 
0.35B 

85.37 ± 
4.05A 

65.96 ± 
6.14A 

26.62 ± 
2.24B 

593.20 
± 40.35A 

357.76 ± 
27.78B 

65.87 ± 
18.04C 

948.70 ± 
109.96A 

P. weberi (20) 27.21 ± 
0.91A 

13.31 ± 
0.65DE 

9.19 ± 
2.53B 

85.48 ± 
2.86A 

41.83 ± 
2.04D 

28.88 ± 
7.96B 

593.82 
± 41.35A 

162.01 ± 
22.52DF 

145.54 
± 14.36A 

1356.57 ± 
71.37A 

P. 
chrysacanthus 
(20) 

28.30 ± 
0.66A 

24.68 ± 
1.01A 

10.87 ± 
0.91A 

88.90 ± 
2.06A 

77.53 ± 
3.19A 

34.14 ± 
2.86A 

635.37 
± 

142.98A 

493.64 ± 
36.49A 

105.06 
± 21.36B 

793.24 ± 
40.90B 

S. pruinosus 
(20) 

26.37 ± 
0.77A 

18.91 ± 
0.71B 

7.51 ± 
0.30B 

82.85 ± 
2.43A 

59.39 ± 
2.24BC 

23.61 ± 
0.93C 

557.01 
± 32.9A 

289.92 ± 
21.44C 

45.94 ± 
3.48C 

591.55 ± 
21.41C 

S. stellatus (20) 14.79 ± 
0.56DE 

12.11 ± 
0.45E 

7.13 ± 
0.25B 

45.45 ± 
1.75DE 

38.03 ± 
1.42DE 

22.39 ± 
0.78C 

176.33 
± 12.21C 

118.12 ± 
8.56FG 

40.80 ± 
2.70D 

256.78 ± 
13.65D 
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Los resultados del PCA (Análisis de Componentes Principales) de la caracterización 

morfológica con morfometría tradicional (medidas lineales y áreas) de todas las especies 

en conjunto, mostraron que el primer componente explicó el 87.41% de la variación, 

mientras que el segundo componente explicó el 5.97%. En conjunto, ambos 

componentes explicaron el 93.38% de la variación en el tamaño de las flores de las 

especies vegetales. El primer componente principal se encuentra relacionado con el área 

apical del tubo floral en vista frontal y con el área del tubo floral en vista lateral. El segundo 

componente se encuentra relacionado con el área del tubo floral en su parte media. De 

las 11 especies vegetales, M. marginatus presentó la menor variación intraespecífica, 

seguida de Agave marmorata y A. potatorum (Fig. 7A). Las especies vegetales con mayor 

variación intraespecífica fueron P. hollianus, P. weberi, Pi. chrysacanthus y S. pruinosus 

(Fig. 7A). Además, se puede observar la separación en tres grupos, el primero formado 

únicamente por M. marginatus; el segundo, formado por Agave kerchovei, A. 

macroacantha, A. marmorata, N. tetetzo y S. stellatus; y, en el último grupo se encuentran 

Agave potatorum, Pilosocereus chrysacanthus, Pachycereus hollianus, Stenocereus 

pruinosus y Pachycereus weberi. Esta última especie presenta una ligera separación de 

las otras especies vegetales.  

 Considerando exclusivamente a las agaváceas (Fig. 7B), en el primer componente 

principal del análisis, A. marmorata, A. kerchovei y A. macroacantha tuvieron los valores 

más pequeños del área lateral y del área apical del tubo floral; mientras que A. potatorum 

tuvo los valores más altos en ambas variables (Fig. 7B). En relación con el área media 

del tubo floral, A. kerchovei y A. macroacantha presentaron el valor más alto, reflejando 

un tubo floral amplio en la zona media. Agave marmorata y A. potatorum tuvieron las 

áreas medias de tubo floral más pequeñas, por lo que su tubo floral es más estrecho que 

en las otras dos especies (Fig. 7B).  

 Considerando exclusivamente a las siete especies de cactáceas columnares, en 

relación con el componente principal 1, las flores de M. marginatus tuvieron las áreas del 

tubo floral, tanto apical como laterales más pequeñas, seguidas por las de N. tetetzo y S. 

stellatus. Las cuatro cactáceas restantes (P. hollianus, P. weberi, Pi. chrysacanthus y S. 

pruinosus) presentaron los valores más altos en ambas variables (Fig. 7C). Respecto al 

componente principal 2, cinco especies (N. tetetzo, S. stellatus, S. pruinosus, P. hollianus 
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y Pi. chrysacanthus) presentaron flores con áreas medias del tubo floral muy variable, 

pero mayormente con valores intermedios. Marginatocereus marginatus y P. weberi 

tuvieron el área media del tubo floral más pequeña de las siete especies de cactáceas 

columnares. Marginatocereus marginatus presentó las flores más rectas de todas las 

especies vegetales, mientras que P. weberi tiene flores con un área apical amplia y un 

tubo floral muy estrecho (Fig. 7C). 
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Figura 7. Análisis de componentes principales con las medidas morfométricas tradicionales de 

(A) 11 especies quiropterofílicas; (B) 4 especies de agaváceas, y (C) 7 especies de cactáceas. 

Las letras indican las abreviaciones del nombre de las variables. Abreviaciones en la Figura 3.  
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7.2. Caracterización de las flores con morfometría geométrica  
7.2.1. Caracterización morfológica en vista frontal. Los resultados del PCA mostraron 

que el primero y el segundo componentes principales explican el 54.5% y el 36.5% de la 

variación, respectivamente. En conjunto, los dos componentes explicaron el 91% de la 

variación. El primer componente se relaciona con un alargamiento en la entrada del tubo 

floral y el segundo componente principal con hundimientos laterales en la forma de la 

entrada. En la representación gráfica de este análisis no se observa una separación en 

grupos entre las siete especies de cactáceas columnares a partir de la forma de las flores 

en vista frontal (Fig. 8).  

 
Figura 8. Análisis de componentes principales de la forma floral en vista frontal de las 

siete especies de cactáceas columnares. 
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Los resultados del CVA mostraron tres variables canónicas, lo que indica la 

separación de las especies en cuatro grupos morfológicos. La primera variable canónica 

se encuentra relacionada con un hundimiento lateral y un alargamiento de la entrada del 

tubo floral. La segunda variable canónica se relaciona con dos hundimientos laterales en 

la entrada del tubo floral (Fig. 9).  

 

 

 
Figura 9. Análisis de variables canónicas de la forma del tubo floral en vista frontal de las 

siete especies de cactáceas columnares visitadas por L. yerbabuenae y C. mexicana. En 

el margen derecho de la gráfica se muestra la deformación de la forma en cada variable 

canónica (azul) con respecto a la forma promedio (verde).  

 

 

 

 



 50 

Las distancias de Mahalanobis mostraron la existencia de diferencias significativas 

en la forma del tubo floral en vista frontal entre las especies vegetales analizadas. La 

forma del tubo floral en vista frontal fue similar en Pachycereus hollianus, M. marginatus, 

N. tetetzo, Pi. chrysacantus y S. stellatus; esto es, redondeada y sin alargamientos. A su 

vez, N. tetetzo, P. hollianus y S. stellatus tampoco difirieron en ese caracter. Sin embargo, 

la forma del tubo floral de P. hollianus en vista frontal fue significativamente diferente de 

la de P. weberi y S. pruinosus, y marginalmente diferente de la de Pi. chrysacanthus pero 

similar al de todas las especies vegetales (Tabla 7). La forma de la entrada del tubo floral 

de P. weberi al ser aplanada horizontalmente y sin hundimientos laterales, fue diferente 

al de todas las especies vegetales con excepción de Pi. chrysacanthus (Tabla 7). 

Stenocereus pruinosus tuvo una forma del tubo floral en vista frontal distinta a todas las 

especies de cactáceas columnares, distinguiéndose por estar verticalmente alargado 

(Fig. 9). La forma del tubo floral de N. tetetzo en vista frontal difirió significativamente de 

la que tienen las flores de M. marginatus, P. weberi y S. pruinosus (Tabla 7). Del mismo 

modo, la forma del tubo floral de Pi. chrysacanthus en vista frontal fue significativamente 

diferente de la de S. pruinosus y S. stellatus. Mientras en Pi. chrysacanthus la forma de 

la entrada del tubo floral es redondeada, en S. pruinosus es alargada y en S. stellatus es 

estrecha y hundida lateralmente (Tabla 7; Fig. 9). La forma del tubo floral de S stellatus 

en vista frontal también difirió significativamente de la encontrada en M. marginatus, P. 

weberi, y Pi. chrysacanthus (Tabla 7).  
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Tabla 7. Distancias de Mahalanobis entre grupos (parte inferior) y sus valores de significancia (parte superior) encontrados 

en el Análisis de Variables Canónicas de la forma del tubo floral en vista frontal de siete especies de cactáceas. En negritas 

se muestran las especies con forma floral significativamente diferente. 
 Marginatocerus 

marginatus 
Neobuxbaumia 

tetetzo 
Pachycereus 

hollianus 
Pachycereus 

weberi 
Pilosocereus 

chrysacanthus 
Stenocereus 

pruinosus 
Stenocereus 

stellatus 

Marginatocereus 

marginatus 
------- 0.007 0.48 0.001 0.57 <0.001 0.011 

Neobuxbaumia 

tetetzo 
2.15 ------- 0.11 0.007 0.345 0.007 0.424 

Pachycereus 

hollianus 
1.75 2.18 ------- <0.001 0.061 0.001 0.20 

Pachycereus 

weberi 
2.16 2.14 2.45 ------- 0.23 0.001 0.004 

Pilosocereus 

chrysacanthus 
1.38 1.65 1.98 1.57 ------- 0.04 0.01 

Stenocereus 

pruinosus 
2.31 2.27 2.41 2.14 1.92 ------- 0.001 

Stenocereus 

stellatus 
2.16 1.87 2.13 2.09 2.05 2.34 ------- 
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7.2.2. Caracterización morfológica en vista lateral. Los resultados del PCA utilizando 

las 11 especies vegetales indicaron que el primer componente principal explicó el 65.99% 

de la variación en la forma floral. El segundo componente principal explicó el 14.45% de 

dicha variación. En conjunto, ambos componentes principales explicaron el 84.44%. En 

la representación gráfica se puede observar únicamente la separación de Pachycereus 

weberi del resto de las especies vegetales, las cuales se encuentran agrupadas cerca de 

la zona intermedia del segundo componente principal (Fig. 10).  

 
Figura 10. Análisis de componentes principales de la forma de la flor en vista lateral de 

las siete especies de cactáceas columnares y las cuatro especies de agaváceas. 

 

 

Los resultados del CVA mostraron tres variables canónicas, por lo que es posible 

distinguir cuatro grupos morfológicos de acuerdo con la forma floral en vista lateral. La 

primera variable canónica se encuentra relacionada con el cambio en la forma del tubo 

floral en su parte apical, es decir, la entrada del tubo floral; mientras que la segunda 

variable canónica está asociada con el ancho de la zona media del tubo floral (Fig. 11). 
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Los resultados obtenidos con las distancias de Mahalanobis junto con lo observado 

en la figura, muestran una diferenciación significativa entre especies, formando cuatro 

grupos distintos (Tabla 8, Fig. 11). El primer grupo está formado por todas las especies 

de agaves, que presentaron un tubo floral estrecho en su zona apical y con valores 

intermedios en la zona media. La forma floral en vista lateral de estas especies no difirió 

significativamente (Tabla 8). El segundo grupo está formado por cinco especies de cactus 

columnares (Pi. chrysacanthus, S. pruinosus, S. stellatus, P. hollianus y N. tetetzo) que 

presentaron tubos florales amplios en la zona apical. El tercer grupo estuvo conformado 

exclusivamente por M. marginatus, cuyo tubo floral fue recto. El último grupo estuvo 

conformado por las flores de P. weberi, que presentaron el tubo floral más delgado en 

comparación con el resto de las especies vegetales (Tabla 8; Fig. 11A).  

 Considerando exclusivamente a las especies del género Agave, gráficamente se 

observan dos grupos; el primero formado por A. marmorata y el segundo grupo, formado 

por las otras tres especies de Agave. Sin embargo, los resultados de las distancias de 

Mahalanobis indican que estas diferencias no son significativas (Tabla 8; Fig. 11B).  

 Por otro lado, considerando solo a las siete especies de cactáceas columnares y 

la primera variable canónica, N. tetetzo, Pi. chrysacanthus, P. hollianus, S. pruinosus y 

S. stellatus tienen un tubo floral similar; esto es, estrecho en la zona apical (Tabla 8). Las 

flores de M. marginatus son diferentes del resto de las especies de cactáceas 

columnares, ya que tienen un tubo floral de ancho intermedio en la zona apical. Por su 

parte, las flores de P. weberi presentan un tubo floral amplio en la zona apical, teniendo 

una forma diferente a la observada en las otras cactáceas columnares (Tabla 8). En 

relación con la segunda variable canónica, S. stellatus y M. marginatus tuvieron un tubo 

floral angosto en su parte media, mientras que las otras cinco especies de cactáceas 

presentaron un tubo floral más ancho en esa zona (Tabla 8; Fig. 11C).  
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Tabla 8. Distancias de Mahalanobis entre grupos (parte inferior) y valores de significancia (P; parte superior) encontrados 

en el análisis de variación canónica de la forma floral en vista lateral. En negritas se muestran las especies con forma floral 

significativamente diferente. 

Especies 

vegetales 

Asparagaceae Cactaceae 

A
. m
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 p
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in
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S.
 s

te
lla

tu
s  

A. macroacantha ------- 0.20 0.20 0.10 0.001 0.001 0.001 0.001 0.001 0.001 0.001 
A. kerchovei 3.38 ------- 0.73 0.11 0.001 0.001 0.001 0.001 0.001 0.001 0.001 
A. marmorata 3.25 3.95 ------- 0.25 0.001 0.001 0.001 0.001 0.001 0.001 0.001 
A. potatorum 3.87 2.06 4.18 ------- 0.001 0.001 0.001 0.001 0.001 0.001 0.001 
M. marginatus 7.47 7.79 7.96 8.13 ------- 0.001 0.001 0.05 0.001 0.001 0.001 
N. tetetzo 7.57 7.87 7.43 8.45 6.39 ------- 0.11 0.001 0.10 0.54 0.65 

P. hollianus 6.63 6.54 6.88 6.87 6.06 3.72 ------- 0.001 0.65 0.23 0.34 

P. weberi 8.94 8.33 9.79 9.32 6.59 8.15 6.71 ------- 0.001 0.001 0.001 
Pi. chrysacanthus 7.04 6.78 7.87 7.01 6.13 5.14 3.65 6.67 ------- 0.45 0.46 

S. pruinosus 7.39 7.09 8.01 7.57 6.15 4.89 3.73 7.04 2.05 ------- 0.53 

S. stellatus 7.86 8.13 7.32 8.57 4.67 4.12 5.07 7.43 5.84 5.36 ------- 
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Figura 11. Análisis de variación canónica de la forma de las flores en vista lateral de 11 especies vegetales visitadas por las dos 

especies de murciélagos encontradas en Zapotitlán Salinas, Puebla. A) Las 11 especies en conjunto; las imágenes en el margen 

derecho representan la deformación de la forma del tubofloral (azul) respecto a la forma promedio (verde). B) Agaves y C) cactáceas. 
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7.3. Caracterización morfológica de los cráneos de C. mexicana y L. yerbabuenae 
7.3.1. Morfometría tradicional. La longitud del cráneo (t61= 17.48, P< 0.0001), de la 

hilera de dientes de la maxila (t61= 15.02, P< 0.0001) y del dentario (t61= 17.87, P< 

0.0001), además del área de la zona rostral en vista lateral fueron significativamente más 

grandes en C. mexicana en comparación con L. yerbabuenae (Tabla 9). Por el contrario, 

L. yerbabuenae tuvo significativamente mayores dimensiones en todos los diámetros, 

circunferencias y áreas craneales medidas. Únicamente el área total del cráneo en vista 

lateral no difirió significativamente entre especies (t61= 0.208, P> 0.05; Tabla 9). 

 

 

Tabla 9. Medidas morfométricas tradicionales de dos especies de murciélagos 

nectarívoros. *= diferencias significativas entre especies (p˂0.05). 

Medidas morfométricas 
Choeronycteris 

mexicana 
Leptonycteris 
yerbabuenae 

Longitud (mm):  

Cráneo*  30.49 ± 0.12 27.69 ± 0.10 

Hilera de dientes de la maxila*  14.38 ± 0.12 11.87 ± 0.11 

Hilera de dientes del dentario* 14.76 ± 0.14 11.68 ± 0.10 

Diámetro del cráneo (mm): 

Proceso angular* 10.77 ± 0.12 11.41 ± 0.17 

Tercer molar* 5.71 ± 0.07 6.89 ± 0.11 

Primer molar* 6.79 ± 0.07 8.01 ± 0.14 

Parte posterior de los caninos* 4.68 ± 0.09 5.67 ± 0.10 

Zona más ancha de los arcos cigomáticos* 8.97 ± 0.09 10.63 ± 0.12 

Inicio de los arcos cigomáticos* 5.89 ± 0.08 7.13 ± 0.09 

Entre los caninos* 4.15 ± 0.09 5.52 ± 0.07 

Circunferencia del cráneo (mm):  

Proceso angular* 33.85 ± 0.38 35.85 ± 0.54 

Tercer molar* 17.93 ± 0.21 21.65 ± 0.35 

Primer molar* 21.32 ± 0.23 25.17 ± 0.45 

Parte posterior de los caninos* 14.71 ± 0.28 17.81 ± 0.31 
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Tabla 9. Continuación. 

Medidas morfométricas 
Choeronycteris 

mexicana 
Leptonycteris 
yerbabuenae 

Circunferencia del cráneo (mm):  

Zona más ancha de los arcos cigomáticos* 28.18 ± 0.29 33.40 ± 0.38 

Inicio de los arcos cigomáticos* 18.51 ± 0.25 22.41 ± 0.29 

Entre los caninos* 13.03 ± 0.28 17.33 ± 0.21 

Área del cráneo (mm2): 

Proceso angular* 91.51 ± 2.04 103 ± 3.17 

Tercer molar* 25.68 ± 0.64 37.60 ± 1.22 

Primer molar* 36.31 ± 0.82 50.93 ± 1.88 

Parte posterior de los caninos* 17.41 ± 0.73 25.49 ± 0.93 

Zona más ancha de los arcos cigomáticos* 63.40 ± 1.30 89.12 ± 2.06 

Inicio de los arcos cigomáticos* 27.43 ± 0.72 40.17 ± 1.04 

Entre los caninos* 13.69 ± 0.58 24 ± 0.59 

Total del cráneo 235.60 ± 2.74 236.58 ± 3.75 

Zona rostral* 84.67 ± 1.41 79.99± 1.72 

 

Los resultados del PCA realizado con ambas especies de murciélagos, indican que 

el primer componente principal explica el 59.49% de la varianza y el segundo componente 

principal explica el 28.36% de dicha variación, dando un total de 87.85% de la variación 

en el tamaño de los cráneos de ambas especies de quirópteros. El primer componente 

principal se relaciona con el área del cráneo a la altura del proceso angular, del primer y 

del tercer molar, así como con el área del cráneo en la zona más amplia de los arcos 

cigomáticos en vista frontal, y con el área lateral de todo el cráneo (Figura 12). El segundo 

componente principal se encuentra relacionado con el área del cráneo en vista frontal en 

la parte más amplia de los arcos cigomáticos, en el inicio de los arcos cigomáticos y entre 

los caninos, además del área total del cráneo y de la zona rostral en vista lateral (Figura 

12). En la representación gráfica de este análisis se puede observar una gran variación 

en la forma de los cráneos de L. yerbabuenae, mientras que C. mexicana presentó una 

menor variación intraespecífica en estas variables. De manera similar, a partir del 
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segundo componente principal se observa que el área frontal en la zona más amplia y en 

el inicio de los arcos cigomáticos, así como entre los caninos y las áreas laterales del 

cráneo y de la zona del rostro de L. yerbabuenae tuvieron mayor tamaño que en C. 

mexicana (Figura 12).  

 

 

 
Figura 12. Análisis de componentes principales realizado con las medidas morfométricas 

tradicionales de los cráneos de los murciélagos Choeronycteris mexicana y Leptonycteris 

yerbabuenae. Abreviaciones de la Figura 4. 

 
7.3.2. Morfometría geométrica. Los resultados del PCA con la forma de los cráneos en 

vista frontal indicaron que el primer componente principal explicó 46.26% de la variación 

y el segundo componente explicó el 13.51% de la varianza. En total, el porcentaje de la 

varianza explicado por ambos componentes principales fue de 59.77%. El primer 

componente principal se relaciona con una forma redondeada de la zona frontal del 

cráneo, mientras que el segundo componente principal se relaciona con una forma más 

ovalada, aplanada horizontalmente. En relación con el primer componente principal, 
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ambas especies presentan una gran variación en la forma de sus cráneos. A partir del 

segundo componente principal se observa que C. mexicana presenta una zona frontal 

del cráneo más ovalada horizontalmente, mientras que la zona frontal del cráneo de L. 

yerbabuenae es más redondeada (Fig. 14). Los resultados del CVA mostraron la 

separación de las dos especies de murciélagos en dos grupos morfológicos diferentes de 

acuerdo con las distancias de Mahalanobis encontradas (Distancia de Mahalanobis: 4.99 

P< 0.0001).  

 

 

 
Figura 13. Análisis de componentes principales utilizando la forma frontal de las dos 

especies de murciélagos. Las imágenes del lado derecho corresponden al primer y 

segundo componente principal donde se representa la forma promedio (verde) y la 

modificación de la forma de acuerdo con el componente principal (azul). 

 

Los resultados del PCA realizado con la forma lateral de los cráneos de ambas 

especies de murciélagos mostraron que el primer componente explicó el 85.24% de la 

varianza, mientras que el segundo componente explicó el 6.47% de la varianza. En 
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conjunto, ambos componentes principales explican el 91.71% de la varianza. El primer 

componente principal se relaciona con una disminución en el ancho en la unión de la 

cúpula craneal con la maxila y la zona rostral del cráneo, así como una disminución en el 

ancho de la mandíbula. El segundo componente principal se relaciona con un 

ensanchamiento en la zona posterior de la mandíbula a la altura del proceso angular y 

en la zona anterior del dentario y del pre-maxilar (Fig. 13). En la representación gráfica 

de este análisis se puede observar la separación de las especies en dos grupos distintos. 

El cráneo de L. yerbabuenae presenta una mandíbula de mayor tamaño, así como una 

zona rostral y la unión de la cúpula craneal con la maxila más ancha que C. mexicana. 

Esto coincide con los resultados del análisis de variación canónica (CVA) donde se 

encontró solo una variable canónica indicando así la separación de dos grupos 

morfológicos, además las distancias de Mahalanobis también indican la separación de 

dichos grupos morfológicos (Distancia de Mahalanobis: 24.97, P< 0.001).  

 

 
Figura 14. Análisis de componentes principales utilizando la forma lateral de las dos 

especies de murciélagos. Las imágenes del lado derecho corresponden al primer y 

segundo componente principal donde se representa la forma promedio (verde) y la 

modificación de la forma de acuerdo con el componente principal (azul). 
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7.4. Correspondencias morfológicas entre flores y cráneos  
7.4.1. Relación entre medidas lineales de los cráneos y las flores quiropterofílicas 
7.4.1.1. Choeronycteris mexicana. Se encontraron 68 correlaciones significativas de las 

1,876 realizadas en total entre todas las medidas morfológicas lineales de las flores de 

las once especies vegetales y los cráneos de C. mexicana. De las 68 correlaciones 

significativas, 45 fueron positivas, de intensidad moderada, 13 moderadas y negativas, 

nueve positivas, de intensidad fuerte y solo una fue positiva, de intensidad débil (Apéndice 

1 y 2). Con cactáceas columnares, se encontraron 40 correlaciones significativas; 28 de 

ellas fueron positivas y de intensidad moderada, nueve fueron negativas, también de 

intensidad moderada, y las tres correlaciones restantes fueron positivas, de intensidad 

fuerte. Con agaváceas, se encontraron 28 correlaciones significativas; 17 de ellas fueron 

positivas, de intensidad moderada; cuatro negativas, también de intensidad moderada; 

seis fueron positivas, de intensidad fuerte y una fue débil y positiva (Apéndice 1). 

 Considerando tanto a las once especies vegetales, como solo a las cactáceas 

columnares, Pachycereus hollianus presentó el mayor número de correlaciones 

significativas (13) entre sus caracteres florales y los caracteres craneales de C. mexicana. 

Once de ellas fueron de intensidad moderada y positivas [longitud del estilo – longitud 

total del cráneo (r2= 0.16, P= 0.04); diámetro y circunferencia apical del tubo floral – 

diámetro y circunferencia del cráneo en la parte posterior de los caninos (r2= 0.20, P= 

0.03; r2=0.20, P=0.03, respectivamente); diámetro apical del tubo floral – diámetro del 

cráneo en la zona más ancho de los arcos cigomáticos (r2= 0.21, P= 0.03); diámetro basal 

del tubo floral – diámetro del cráneo en el primer molar (r2= 0.21, P= 0.04); diámetro y 

circunferencia media del tubo floral – diámetro y circunferencia del cráneo en la parte 

posterior de los caninos (r2= 0.30, P=0.01; r2= 0.31, P=0.01); circunferencia media del 

tubo floral – circunferencia en el inicio de los arcos cigomáticos (r2= 0.21, P=0.04); área 

apical del tubo floral – área del cráneo en el tercer molar (r2= 0.24, P=0.03); área apical 

del tubo floral – área del cráneo en la zona más amplia de los arcos cigomáticos (r2= 0.21, 

P=0.04); área media del tubo floral – área del cráneo en el tercer molar (r2= 0.16, P=0.04)]; 

y dos fueron de intensidad fuerte y positivas [área media del tubo floral – área del cráneo 

en la parte posterior de los caninos (r2=0.37, P=<0.01), área lateral del tubo floral – área 

de la zona rostral del cráneo (r2= 0.41; P=0.01)]. En contraste, la especie vegetal que 
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presentó el menor número de correlaciones significativas con los caracteres craneales 

de C. mexicana, fue Pilosocereus chrysacanthus, con una sola correlación fuerte y 

positiva entre la longitud de los estambres y la longitud del dentario (r2= 0.374, P= 0.004). 

 Considerando únicamente a las cuatro especies del género Agave, A. 

macroacantha presentó el mayor número de correlaciones significativas, todas positivas 

(11). De estas, siete fueron de intensidad moderada [diámetro apical del tubo floral - 

diámetro del cráneo a la altura del primer molar (r2= 0.32, P= 0.009); diámetro basal del 

tubo floral - diámetro del cráneo en el tercer (r2= 0.30, P= 0.012) y el primer molar (r2= 

0.27, P=0.01); circunferencia apical del tubo floral - circunferencia del cráneo en el primer 

molar (r2=0.31, P=0.01); circunferencia basal del tubo floral - circunferencia del cráneo a 

nivel del tercer molar (r2= 0.30, P= 0.012); área apical del tubo floral - área del cráneo a 

nivel del primer molar (r2= 0.32, P= 0.010);  área lateral del tubo floral - área lateral de la 

zona rostral (r2= 0.29, P= 0.013)] y tres fuertes [diámetro, circunferencia y área basal del 

tubo floral - diámetro (r2= 0.44, P= 0.001), circunferencia (r2= 0.44, P= 0.001), área (r2= 

0.46, P= 0.009) del cráneo en la parte posterior de los caninos (Apéndice 2). En contraste, 

Agave marmorata presentó solo tres correlaciones significativas, todas moderadas y 

negativas [diámetro, circunferencia y área media del tubo floral - diámetro (r2= 0.30, P= 

0.012), circunferencia (r2= 0.30, P= 0.012) y área (r2= 0.28, P= 0.016) del cráneo en vista 

frontal a la altura de los caninos, respectivamente; (Apéndice 2)]. 

 La menor cantidad de correlaciones significativas (4) se presentó entre las 

longitudes de las flores y de los cráneos de C. mexicana. Dos de ellas fueron positivas y 

se describieron anteriormente para P. hollianus y Pi. chrysacanthus. Las dos restantes 

fueron negativas, entre la longitud total del tubo floral sin el nectario y la longitud del estilo 

de S. stellatus y la longitud de la maxila (r2= 0.22, P= 0.04; r2= 0.23, P= 0.033, 

respectivamente). Por el contrario, la mayor cantidad de correlaciones significativas que 

se presentaron considerando todos los caracteres florales medidos en las once especies 

vegetales fue entre el diámetro (15 correlaciones), la circunferencia (11) y el área (11) 

basales del tubo floral, tanto en vista frontal como en vista lateral, con distintas medidas 

morfométricas del cráneo de C. mexicana. 

 En el caso de los cráneos de C. mexicana, las variables que presentaron el mayor 

número de correlaciones significativas fueron el diámetro (4), la circunferencia (4) y el 
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área del cráneo (3) a la altura del tercer molar en vista lateral; el diámetro, circunferencia 

y área del cráneo a nivel del primer molar en vista lateral (9) y en la zona posterior de los 

caninos (9) tomadas con el cráneo en vista lateral; así como en la zona más ancha de los 

arcos cigomáticos en vista frontal (9). En contraste, el área de la zona rostral del cráneo 

en vista lateral solo presentó dos correlaciones significativas, mientras que el área total 

del cráneo en vista lateral no se correlacionó significativamente con ningún caracter 

morfométrico de las flores de las once especies vegetales. 

 

7.4.1.2. Leptonycteris yerbabuenae. Se encontraron 45 correlaciones significativas de las 

1,876 realizadas entre las medidas morfológicas lineales de las once especies vegetales 

y las medidas craneales lineales de L. yerbabuenae. De estas, 14 fueron positivas y de 

intensidad moderada; 24 negativas y moderadas; cuatro positivas, de intensidad fuerte, 

y tres negativas de intensidad fuerte. Considerando únicamente a las especies de 

cactáceas columnares, se encontraron 36 correlaciones significativas, seis positivas y 

moderadas; 24 negativas también de intensidad moderada, y 6 correlaciones fuertes, tres 

positivas y tres negativas (Apéndice 3). Considerando exclusivamente a las cuatro 

especies de agaváceas, se encontraron nueve correlaciones significativas y positivas, 

ocho de intensidad moderada y una de intensidad fuerte (Apéndice 4). 

 Considerando las 11 especies vegetales así como solo a las cactáceas 

columnares, Stenocereus stellatus presentó el mayor número de correlaciones 

significativas con L. yerbabuenae, con 19 correlaciones significativas, todas negativas, 

16 de ellas de intensidad moderada [diámetro, circunferencia y área apical del tubo floral 

- diámetro (r2=0.32, P= 0.008), circunferencia (r2= 0.32, P= 0.008) y área (r2= 0.31, P= 

0.009) del cráneo a la altura del proceso angular, del tercer molar (diámetro: r2=0.20, 

P=0.04; circunferencia: r2=0.20, P=0.04; área: r2=0.20, P=0.04) y de la parte posterior de 

los caninos (diámetro: r2=0.32, P=0.009; circunferencia: r2=0.31, P=0.009; área: r2=0.32, 

P=0.009); diámetro, circunferencia y área media del tubo floral - diámetro (r2= 0.20, P= 

0.04), circunferencia (r2= 0.20, P= 0.04) y área (r2= 0.20, P=0.04) del cráneo en vista 

frontal en la zona más amplia y el inicio de los arcos cigomáticos (diámetro: r2= 0.26, P= 

0.02; circunferencia: r2= 0.26, P= 0.02; área: r2= 0.26, P= 0.02); área lateral total del tubo 

floral - área de la zona rostral del cráneo (r2= 0.27, P= 0.02)] y tres de intensidad fuerte 
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[diámetro, circunferencia y área apical del tubo floral - diámetro (r2= 0.42, P= 0.001), 

circunferencia (r2= 0.42, P= 0.001) y área (r2= 0.41, P= 0.001) del cráneo a la altura del 

primer molar (Apéndice 3)]. En contraste, las medidas tradicionales de las flores de 

Marginotocereus marginatus, Pachycereus hollianus y Pachycereus weberi no se 

correlacionaron significativamente con ninguna de las medidas del cráneo de 

Leptonycteris yerbabuenae.  

 En el grupo de las agaváceas, A. potatorum presentó cinco correlaciones 

significativas y positivas, todas de intensidad moderada [diámetro, circunferencia y área 

basal del tubo floral - diámetro (r2= 0.24, P= 0.03), circunferencia (r2= 0.24, P= 0.03) y 

área (r2= 0.22, P= 0.04) del cráneo a la altura del tercer molar; diámetro y circunferencia 

basal del tubo floral - diámetro (r2= 0.22, P= 0.04) y circunferencia (r2= 0.22, P= 0.04) 

basal del cráneo en la parte posterior de los caninos]. Las medidas lineales de las flores 

de A. kerchovei y A. marmorata no se correlacionaron significativamente con ninguna de 

las medidas del cráneo de L. yerbabuenae.  

 La zona de las flores que presentó el mayor número de correlaciones significativas 

(13) fue la parte apical del tubo floral (cuatro diámetros, cuatro circunferencias y cinco 

áreas). Las medidas de las zonas media y basal del tubo floral tuvieron nueve 

correlaciones significativas cada una con las medidas del cráneo de L. yerbabuenae. En 

contraste, la longitud de los estambres de N. tetetzo solo se correlacionó 

significativamente con la longitud total del cráneo de L. yerbabuenae (r2= 0.21, P= 0.04). 

Del mismo modo, la longitud de la cámara nectaria de Pi. chryscanthus solo se 

correlacionó significativamente con la longitud de la hilera de dientes del dentario de esa 

especie de murciélago (r2= 0.27, P= 0.01).  

 En cuanto a las variables craneales de L. yerbabuenae, la longitud total del cráneo 

presentó el mayor número de correlaciones significativas (6) con distintas medidas 

florales de las especies vegetales analizadas. En conjunto, el diámetro, circunferencia y 

área del cráneo en la parte posterior de los caninos, presentaron ocho correlaciones 

significativas. A diferencia de estas medidas lineales, el área lateral total del cráneo no 

se correlacionó significativamente con ninguno de los caracteres florales medidos.  
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7.4.2. Relación entre la forma craneal y la forma floral  
7.4.2.1. Vista frontal. Los resultados del análisis de correspondencia entre la forma 

craneal de C. mexicana y la forma floral de las siete especies de cactáceas columnares 

en vista frontal indicaron que, en el primer mínimo cuadrado parcial (PLS1, por sus siglas 

en inglés), S. stellatus explicó el mayor porcentaje de covarianza (76.72%), mientras que 

P. weberi explicó el menor porcentaje de covarianza (45.08%; Tabla 13). En el segundo 

mínimo cuadrado parcial (PLS2), M. marginatus explicó el mayor porcentaje de 

covarianza (27.54%), mientras que S. stellatus explicó el menor porcentaje (10.9%; Tabla 

13). No se encontró complementariedad entre la forma floral de las siete especies de 

cactáceas columnares y la forma craneal de C. mexicana en vista frontal (Tabla 10).  

 

 

Tabla 10. Primero y segundo mínimo cuadrado parcial y coeficientes del vector-Rho (RV, 

por sus siglas en inglés) obtenidos a través del análisis de mínimos cuadrados parciales 

(PLS, por sus siglas en inglés) entre la forma craneal frontal de cada especie de 

murciélago y la forma floral de las especies vegetales. 
Especie 
vegetal 

Choeronycteris mexicana Leptonycteris yerbabuenae 
PLS1% PLS2% RV P PLS1% PLS2% RV P 

Marginatocereus 
marginatus 47 27.54 0.30 0.32 63.78 16.29 0.25 0.40 

Nebouxbaumia 
tetetzo 54.23 19.20 0.27 0.61 77.73 9.45 0.29 0.16 

Pachycereus 
hollianus 52.46 17.43 0.28 0.68 53.78 16.54 0.23 0.39 

Pachycereus 
weberi 45.08 21.10 0.25 0.49 48.14 18.70 0.22 0.46 

Pilosocereus 
chrysacanthus 49.64 20.31 0.24 0.55 67.58 13.88 0.24 0.38 

Stenocereus 
pruinosus 49.64 21.63 0.21 0.76 67.76 11.80 0.15 0.67 

Stenocereus 
stellatus 76.72 10.9 0.22 0.39 77.18 9.65 0.14 0.53 

 

 
El análisis entre la forma craneal de L. yerbabuenae y la forma floral de las siete 

cactáceas columnares en vista frontal mostró que el mayor porcentaje de covarianza 

explicada en el PLS1 se presentó con Neobuxbaumia tetetzo (77.73%); mientras que el 
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menor porcentaje fue con M. marginatus (63.78%; Tabla 10). En el PLS2, el mayor 

porcentaje de covarianza fue de 18.70%, explicado por Pachycereus weberi; mientras 

que el menor fue de 9.45%, explicado por N. tetetzo. Al igual que con C. mexicana, no se 

encontró complementaridad entre la forma craneal de L. yerbabuenae y la forma floral de 

las siete especies de cactáceas columnares en vista frontal (Tabla 10). 

 
7.4.2.2. Vista lateral. Los resultados entre la forma lateral del cráneo de C. mexicana y 

las flores de las 11 especies vegetales indicaron que, en el PLS1, Pilosocereus 

chrysacanthus explicó la menor covariación de la forma floral con la forma craneal, con 

60.51% de la covarianza. La especie que explicó el mayor porcentaje de la covariación 

fue Marginatocereus marginatus con 89.63% de la covarianza. En relación PLS2, M. 

marginatus fue la especie que explicó el menor porcentaje de la covarianza (4.57%), 

mientras que S. pruinosus explicó el mayor porcentaje de covarianza (33.26%; Tabla 11). 

El coeficiente RV y el valor de significancia estimado a partir de 1000 permutaciones 

indica que no existe complementariedad entre la forma lateral interna del tubo floral de 

las once especies vegetales y la forma lateral del cráneo de C. mexicana (Tabla 11).  
 El análisis de correspondencia entre la forma craneal de L. yerbabuenae y floral 

de las once especies vegetales en vista lateral mostró que, de todas las especies 

vegetales, el mayor porcentaje de covarianza explicada en el PLS1 fue de 88.77%, por 

M. marginatus; mientras que la menor covarianza fue explicada por Pi. chrysacanthus 

(48.4%; Tabla 11). En el PLS2, el mayor porcentaje de covarianza fue explicado por Pi. 

chrysacanthus (38.68%), mientras que el menor porcentaje fue explicado por M. 

marginatus (5.07%; Tabla 11). En cuanto al análisis de complementaridad, se 

encontraron resultados similares a los de C. mexicana, no se detectó complementaridad 

entre la forma floral de ninguna especie vegetal y la forma craneal de esta especie de 

murciélago (Tabla 11). 
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Tabla 11. Primero y segundo mínimos cuadrados parciales y coeficientes del vector-Rho 

(RV, por sus siglas en inglés) obtenidos a través del análisis de mínimos cuadrados 

parciales (PLS) entre la forma craneal lateral de cada especie de murciélago y la forma 

floral de las especies vegetales.  
Especie 
vegetal 

Choeronycteris mexicana Leptonycteris yerbabuenae 
PLS1% PLS2% RV P PLS1% PLS2% RV P 

Agave  
Kerchovei 82.83 6.34 0.05 0.97 72.30 20.95 0.05 0.68 

Agave  
marmorata 80.19 13.78 0.13 0.73 75.55 12.28 0.08 0.62 

Agave 
macroacantha 64.70 17.64 0.17 0.75 71.47 17.23 0.10 0.69 

Agave 
potaotrum 75.24 9.32 0.18 0.76 50.37 21.19 0.09 0.78 

Marginatocereus 
marginatus 89.63 4.57 0.14 0.31 88.77 5.07 0.13 0.30 

Nebouxbaumia 
tetetzo 77.43 8.50 0.19 0.37 51.17 27.35 0.05 0.97 

Pachycereus 
hollianus 74.35 9.54 0.25 0.28 57.83 29.54 0.09 0.86 

Pachycereus 
weberi 88.35 4.8 0.26 0.10 55.84 37.67 0.06 0.72 

Pilosocereus 
chrysacanthus 60.51 23.19 0.18 0.50 48.40 38.68 0.06 0.89 

Stenocereus 
pruinosus 55.16 33.26 0.09 0.78 65.64 16.11 0.05 0.93 

Stenocereus 
stellatus 64.27 23.82 0.19 0.37 82.36 13.70 0.13 0.33 
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8. Discusión 
En el caso de las flores encontramos tres grupos morfológicos conformados por especies 

de cacataceas y agaváceas, el primero formado por cinco especies vegetales con las 

áreas más grandes, el segundo con cinco especies con áreas intermedias y el tercero 

formado únicamente por Marginatocereus marginatus con el área más pequeña. Cabe 

recalcar que en el caso de los cráneos las longitudes fueron mayores en Choeronycteris 

mexicana, mientras que todas las medidas restantes (diámetros, circunferencias y áreas) 

fueron mayores en Leptonycteris yerbabuenae, sumando a los resultados de morfometría 

geométrica C. mexicana es un murciélago con un cráneo alargado, angosto y aplanado, 

mientras que el de L. yerbabuenae es corto, ancho y redondeado.  

Además de que en este trabajo C. mexicana presentó más correlaciones significativas 

con las once especies vegetales (68) que L. yerbabuenae que solo presento 45 con seis 

especies, además no se encontraron relaciones entre la forma craneal y la forma floral 

de las especies de murciélagos y las especies vegetales.  

 

8.1. Morfología floral de las once especies quiropterofílicas  
De las 15 medidas morfométricas tomadas en las flores de las once especies vegetales, 

cinco ya se han reportado con anterioridad como parte de la descripción morfológica de 

cada especie. La longitud del tubo floral, de los estambres y del estilo se han reportado 

para todas las especies vegetales (Arias-Montes et al., 1997; Anderson, 2001; García-

Mendoza, 2011). Además, en las especies de Agave se tienen reportes previos del 

diámetro basal de las flores; mientras que para las cactáceas N. tetetzo, P. weberi y Pi. 

chrysacanthus, ya existían reportes del diámetro apical del tubo floral (Valiente-Banuet et 

al., 1996, 1997b; Sánchez-Collazo, 2020). La longitud del tubo floral estimada en el 

presente estudio fue similar a lo reportado anteriormente para A. kerchovei, A. 

marmorata, N. tetetzo, Pi. chrysacanthus, P. hollianus, P. weberi, S. pruinosus y S. 

stellatus (Arias-Montes et al., 1997; García-Mendoza, 2011). Por el contrario, en A. 

macroacantha y M. marginatus, el valor de esa variable fue significativamente menor en 

este estudio en comparación con los reportes previos (Arias-Montes et al., 1997; García-

Mendoza, 2011). Por otro lado, la longitud de los estambres de P. hollianus fue 

significativamente menor en el presente estudio en comparación con lo anteriormente 
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reportado (Anderson, 2001; García-Mendoza, 2011); al igual que en A. macroacantha 

también fue menor (Arias-Montes et al., 1997) y en el resto de las especies fue similar a 

lo ya reportado (Arias-Montes et al., 1997; Anderson, 2001; García-Mendoza, 2011). Por 

último, la longitud del estilo estimada en el presente estudio coincidió con lo previamente 

reportado para todas las especies vegetales, excepto para A. marmorata, en la cual se 

encontró una longitud menor en este trabajo a lo reportado previamente (Arias-Montes et 

al., 1997; García-Mendoza, 2011). 

Las diferencias observadas en las medidas lineales de estos caracteres florales 

pueden deberse a varios factores. Entre ellos se puede mencionar el tamaño de los 

individuos en los que se colectaron las flores. Se ha reportado que el tamaño de las 

plantas se encuentra relacionado positivamente con el tamaño y el número de flores 

producidas (Johnson, 1992). La existencia de variación espacial en los caracteres florales 

también podría estar relacionada con las diferencias encontradas, debido a que, para 

algunas de las especies vegetales empleadas en este estudio, el sitio de colecta no es el 

mismo al de los ejemplares descritos en estudios previos (Anderson, 2001; Arias-Montes 

et al., 1997; García-Mendoza, 2011). Por lo tanto, es posible que las diferencias 

detectadas en algunas medidas morfológicas de las flores podrían deberse a la existencia 

de distintas condiciones ambientales entre Zapotitlán Salinas y las localidades en las que 

se colectaron los ejemplares en otros estudios. Este fenómeno ha sido ampliamente 

revisado bajo la teoría del mosaico geográfico, la cual propone que las características 

morfológicas involucradas en la polinización de las flores pueden variar entre poblaciones 

de una misma especie, ya que, al ubicarse en diferentes zonas geográficas, los 

caracteres florales podrían co-evolucionar de acuerdo con las características ambientales 

(incluyendo a los polinizadores efectivos) en cada sitio (Thomson, 2005). Además, las 

diferencias en caracteres florales asociados a cambios en el sistema de polinización 

podrían conducir a una divergencia morfológica entre poblaciones de una misma especie 

(Anderson y Johnson, 2008; Gomulkiewicz et al., 2007; Paudel et al., 2016). Por otro lado, 

es posible que las diferencias observadas también se puedan explicar por la existencia 

de variación temporal, tanto dentro como entre periodos de floración. A lo largo de un 

periodo de floración, una planta produce numerosas flores; por lo tanto, el tamaño de las 

flores podría variar en función de una asignación diferencial de recursos entre estructuras 
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reproductivas producidas en diferentes tiempos a lo largo del periodo de floración. De tal 

forma que las estructuras reproductivas que se desarrollan primero pueden obtener una 

mayor cantidad de recursos en comparación con aquellas producidas tardíamente, las 

cuales tenderán a ser de menor tamaño ante la limitación de recursos existente (Torres-

Roche, 2017). La variación interanual en la producción y características de las estructuras 

reproductivas producidas se atribuye a variaciones en la disponibilidad de recursos en el 

sitio en el que las plantas se desarrollan (Wolfe, 1992; Zimmerman et al., 2007). 

Finalmente, la existencia de variación intraindividual en diversos caracteres de las plantas 

también podría explicar las diferencias observadas. La variación intraindividual en 

caracteres florales ha sido explicada en función de una asignación diferencial de recursos 

de acuerdo con la orientación (Córdova-Acosta, 2011; Figueroa-Castro y Valverde, 2011; 

Valencia-Mendoza, 2014; Aguilar-García et al., 2018, 2022) y la posición de la flor, por 

ejemplo, dentro de una inflorescencia (Castillo-Sánchez y Figueroa-Castro, 2019). En las 

cactáceas columnares Myrtilocactus geometrizians y P. weberi se ha registrado la 

existencia de una variación intra-individual en la longitud de las flores y el diámetro de la 

entrada del tubo floral en función la orientación de las flores (sur vs. norte), de tal forma 

que las flores con orientación sur presentaron valores más altos en dichos caracteres 

(Córdova-Acosta, 2011; Valencia-Mendoza, 2014). Además, se han registrado 

diferencias significativas en el tamaño y número de distintos caracteres reproductivos, 

tanto femeninos como masculinos, en función de la orientación (sur vs. norte) de las flores 

de cactáceas columnares (Córdova-Acosta, 2011; Figueroa-Castro y Valverde, 2011; 

Valencia-Mendoza, 2014; Aguilar-García et al., 2018, 2022).  

En relación con las variables morfométricas florales restantes (diámetro medio del 

tubo floral; circunferencia y área apicales, medias y basales y área lateral del tubo floral), 

este es el primer trabajo en el que se reportan, tanto para las cactáceas columnares como 

para las agaváceas. Esto podría deberse a que en las descripciones taxonómicas de las 

especies vegetales se incluyen otras medidas morfológicas de las plantas, como las de 

hojas y tallos, no solo las florales (Benítez-de Rojas et al., 2006). En dichos trabajos, los 

caracteres que suelen priorizarse en las descripciones correspondientes a las estructuras 

reproductivas son el tipo, posición y número de flores de la inflorescencia; simetría, color, 

y tamaño de la flor; número de estambres, longitud del estilo; y forma del estigma 
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(Benítez-de Rojas et al., 2006; Troiani et al., 2017). Estos caracteres son considerados 

como diagnósticos, ya que son fácilmente identificables y presentan innumerables 

variaciones que ayudan en la delimitación e identificación, así como en la clasificación de 

las especies vegetales (Benítez-de Rojas et al., 2006; Troiani et al., 2017). Los caracteres 

diagnósticos suelen ser características conservadas, que presentan poca variación 

causada por el ambiente (Troiani et al., 2017). Por ejemplo, las flores, al producirse 

durante un breve periodo de tiempo no están tan expuestas a los factores ambientales 

como las estructuras vegetativas, por lo que están sujetas a un menor número de 

presiones evolutivas (Bisby y Coddington., 1995; Troiani et al., 2017). Por último, el 

objetivo perseguido por cada autor es otro factor que podría explicar por qué algunos de 

los caracteres florales medidos en el presente estudio no habían sido previamente 

reportados. Por ejemplo, en este trabajo se midieron caracteres florales relacionados con 

la interacción planta-polinizador, que pudiesen proveer información relevante sobre la 

correspondencia morfológica entre plantas y murciélagos nectarívoros. 
 

8.2. Morfología craneal de dos especies de murciélagos 
De las veintisiete medidas tomadas, únicamente la longitud total del cráneo, de la hilera 

de dientes de la maxila y del dentario, habían sido previamente reportadas en las 

descripciones morfológicas de cada especie de murciélago (Arroyo-Cabrales et al., 1987; 

Cole y Wilson, 2006; Sánchez-Collazo, 2020), medidas que coinciden con las del 

presente estudio. Además, al igual que con las especies vegetales, este es el primer 

trabajo donde se reportan circunferencias y áreas de distintas zonas de los cráneos de 

los murciélagos. Esto podría deberse a que existe una gran variación en los objetivos de 

los trabajos donde se describe la morfología de los murciélagos; por lo tanto, existe una 

gran variación de caracteres morfométricos medidos, mismos que no necesariamente 

coinciden entre un estudio y otro. Por ejemplo, Carstens et al. (2002) tomaron 62 

caracteres morfométricos de la piel, el cráneo y la dentición de 35 especies de 

murciélagos nectarívoros para realizar una filogenia con especies de tres subfamilias 

dentro de la familia Phyllostomidae. En contraste, en el presente estudio solo se tomaron 

variables relacionadas con el cráneo y la mandíbula que son las partes corporales 

involucradas en la interacción de polinización. 
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Por otro lado, en el presente estudio, los cráneos de las especies de murciélagos 

difirieron significativamente en 26 de las 27 medidas morfométricas tomadas, con 

excepción del área lateral total del tubo floral. Todas las longitudes (3) fueron mayores 

en C. mexicana, mientras que todas las medidas restantes (diámetros, circunferencias y 

áreas) fueron mayores en L. yerbabuenae. Esto junto con los análisis de morfometría 

geométrica, caracterizan a C. mexicana como una especie de murciélago con el cráneo 

aplanado y angosto, cuya zona rostral del cráneo y la mandíbula son alargados y 

delgados; mientras que el cráneo de L. yerbabuenae es redondeado y ancho, con la zona 

rostral y mandibular cortas o achatadas. Esto coincide con lo reportado anteriormente 

para ambas especies de murciélagos en cuanto a la longitud y a la anchura de sus 

cráneos (Van Cakenberghe et al., 2002; Sánchez-Collazo, 2020).  

Por otra parte, este es el primer trabajo donde se caracterizan y se evalúan las 

diferencias en la forma del cráneo y de la mandíbula en conjunto de ambas especies de 

murciélagos. Se ha encontrado que las adaptaciones en la dieta de los murciélagos, 

sobre todo los pertenecientes a la familia Phyllostomidae, se reflejan comúnmente en la 

morfología de sus cráneos y varios estudios han documentado asociaciones entre la 

morfología craneal y los recursos de los cuales se alimentan (Dumont, 1997; 2004; Van 

Cankenberghe et al., 2002), como en este estudio. Por lo tanto, posiblemente las 

diferencias morfológicas encontradas estén siendo determinadas (al menos 

parcialmente) con los hábitos alimenticios de cada especie y las estrategias ecológicas 

que cada una de ellas ha desarrollado para la obtención de sus recursos alimenticios 

(Clairmont, 2013) además de que dentro de la filogenia reportada para la subfamilia 

Glossophaginae también se encuentran separadas (Carstens et al., 2002). En este 

sentido, C. mexicana ha sido reportada en una gran variedad de ambientes, desde 

matorrales áridos (como la zona en la que se realizó el presente estudio) hasta bosques 

tropicales e incluso bosques de coníferas (Arroyo-Cabrales et al., 1987). Las 

características morfológicas del cráneo de esta especie indudablemente deben permitirle 

visitar y alimentarse eficientemente de una gran diversidad de especies vegetales, con 

morfologías florales distintas, ya que un cráneo más alargado y angosto no solo permite 

el acceso a recursos florales de tubos largos y angostos a los cuales otras especies de 

murciélagos no podrían tener acceso sino que el presentar esta morfología le permite 
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también una menor inversión de energía al alimentarse de flores con tubos cortos y 

anchos, cumpliendo así con sus requerimientos de manera más fácil (González-Terrazas 

et al., 2012). Además, la obtención de alimento de distintas fuentes probablemente 

garantiza la obtención del néctar necesario para cubrir sus requerimientos energéticos 

(Nicolay, 2001; Van Cakenberghe et al., 2002; Nicolay y Winter, 2006). Esto favorece su 

presencia en una gran variedad de ambientes, permitiendo su amplia distribución 

geográfica.  

En comparación, L. yerbabuenae, aunque presenta una distribución similar a la de 

C. mexicana, se encuentra restringida a ambientes secos. Por ejemplo, en el norte de 

México se distribuye en pastizales áridos y matorrales; mientras que en la zona central 

del país además de distribuirse en pastizales áridos, también se le ha encontrado en 

bosques tropicales espinosos y caducifolios (Arita y Santos del Prado, 1999; Cole y 

Wilson, 2006; Ibarra-López, 2012). Considerando los rasgos morfológicos del cráneo de 

esta especie, es altamente probable que no pueda acceder a una amplia gama de formas 

florales, por lo que se encuentra limitada a establecerse en ambientes donde las especies 

vegetales presenten flores con una morfología particular (tubos florales cortos y anchos), 

que además de permitirle el acceso a la recompensa, cubran sus requerimientos 

energéticos que incluso son mayores que C. mexicana debido a su tamaño (Von-

Helversen y Winter, 2003). Tal es el caso de cactáceas columnares y agaves que se 

encuentran en los bosques secos donde L. yerbabuneae se distribuye; lo que favorece 

su especialización hacia estos recursos florales. La especialización de L. yerbabuenae 

hacia ciertos recursos florales puede significar una ventaja para ambos interactuantes. 

Por un lado, el murciélago invierte menos tiempo en la búsqueda de recursos, asegura la 

recompensa alimenticia y extrae el néctar exitosamente; mientras que las flores de las 

especies vegetales reciben una gran cantidad de visitas de su polinizador efectivo, lo que 

disminuye la cantidad de polen heteroespecífico a la vez que favorece la producción de 

un mayor número de frutos y semillas viables (Patt et al., 1989; González-Terrazas et al., 

2012; Chang-Qiu y Hang, 2018). Ibarra-López (2012) reportó que, en la zona de 

Zapotitlán Salinas, L. yerbabuenae es un murciélago especialista; mientras que en 

Acatlán se comporta como un polinizador generalista. Esta variación en el grado de 

especialización que presenta L. yerbabuenae en distintas localidades puede explicarse 
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por las diferencias existentes en cuanto a los recursos florales disponibles en cada 

localidad, en este estudio la caracterización de la vegetación quiropterofílica indicó que 

en Acatlán se encuentran especies de las familias Acanthaceae, Amaranthaceae, 

Ancardiaceae, Betulaceae, Bignonaceae, Bombacaceae, Boraginaceae, 

Caesalpinaceae, Capparidaceae, Combretaceae y Compositae; mientras que en 

Zapotitlán Salinas la mayoría de estos recursos florales fueron especies de las familias 

Asparagaceae (Agave), Cactaceae y Bombacaceae. Además, la capacidad que tiene 

este murciélago para consumir alimentos no líquidos, como insectos y frutos, que no 

presentan de igual forma los individuos de Choeronycteris mexicana (Herrera, 2001; 

Godínez-Álvarez et al., 2002; Castillo-Landero y Valiente-Banuet, 2019; Sánchez-Ortiz y 

Valiente-Banuet, 2019), también explica la variación observada en su grado de 

especialización en distintas localidades. De hecho, se ha reportado que esta especie de 

murciélago es el dispersor de semillas más eficiente de tres especies de cactáceas 

columnares, dos de las cuales fueron incluidas en el presente estudio (Neobuxbabumia 

tetetzo y Pachycereus weberi; Godínez-Álvarez et al., 2002; Castillo-Landero y Valiente-

Banuet, 2019; Sánchez-Ortiz y Valiente-Banuet, 2019). 

 
8.3. Relación morfológica entre murciélagos y especies quiropterofílicas  
8.3.1. Morfometría tradicional. Los resultados de este estudio mostraron que los 

caracteres florales se correlacionaron significativamente con los caracteres craneales de 

ambas especies de murciélagos. Esto coincide con los resultados obtenidos en diversos 

estudios en los que se emplean análisis similares para evaluar la interacción de 

polinización (Moré et al., 2007, 2012; Muchhala, 2007; Schueller, 2007; Pauw et al., 2008; 

Muchhala y Thompson, 2009; Hernández-Hernández, 2011; Boberg et al., 2013; 

Maglianesi et al., 2014; Murúa y Espíndola, 2014). Sin embargo, en todos estos estudios 

se generan conclusiones sobre el nivel de especialización de los polinizadores a partir de 

la existencia de correlaciones significativas, sin considerar el número o la intensidad de 

las correlaciones que fueron significativas. En contraste, en el presente estudio sí se 

consideraron esos aspectos, por lo que es posible inferir entre qué especies existen 

relaciones más estrechas (i.e., con pocas correlaciones de intensidad fuerte, o con un 

gran número de correlaciones de intensidad moderada a fuerte). 
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De acuerdo con lo anterior, aunque los caracteres craneales de ambas especies 

de murciélagos se correlacionaron significativamente con los caracteres florales medidos, 

el número e intensidad de las correlaciones fue diferente entre pares de especies. 

Choeronycteris mexicana tuvo al menos una correlación significativa con cada una de las 

once especies vegetales, sugiriendo que es un murciélago generalista. Además, como 

se mencionó anteriormente, C. mexicana es un murciélago completamente nectarívoro 

(Arroyo-Cabrales et al., 1987; González-Terrazas et al., 2012), por lo que su dieta se 

restringe a la obtención del néctar disponible en las flores. Esto implica que debe 

alimentarse de un gran número de tipos florales para cubrir sus requerimientos 

energéticos, coincidiendo con los hábitos de un visitador floral generalista (Herrera, 2001; 

Tschapka, 2004; González-Terrazas et al., 2012). En su estudio, Ibarra-López (2012) 

reportó que, en Zapotitlán Salinas, C. mexicana visita las flores de 14 especies vegetales 

incluyendo cactáceas y agaváceas.  

Aunque se encontraron correlaciones significativas entre C. mexicana y las 11 

especies vegetales, el mayor número de correlaciones significativas, positivas, de 

intensidad moderada a fuerte se registraron con P. hollianus, S. pruinosus, A. kerchovei 

y A. macroacantha, lo que sugiere que C. mexicana tiene una relación relativamente más 

estrecha con estas especies. Pachycereus hollianus y S. pruinosus producen flores 

relativamente grandes (Anderson, 2001; García-Mendoza, 2011; este estudio), por lo que 

C. mexicana podría acceder fácilmente a las recompensas alimenticias ofrecidas por 

ambas cactáceas, lo que potencialmente favorecería una alta frecuencia de visitas de 

este murciélago. Por su parte, A. kerchovei y A. macroacantha, aunque producen flores 

relativamente más pequeñas, sus poblaciones son grandes en la zona de estudio (Arias 

et al., 2000; Arizaga et al., 2000), por lo que podrían constituir un recurso alimenticio 

importante para C. mexicana. De esta forma, es posible que C. mexicana establezca una 

relación más estrecha con las cactáceas que ofrecen un fácil acceso a la recompensa (P. 

hollianus y S. pruinosus), y con los agaves más abundantes en la zona de estudio (A. 

kerchovei y A. macroacantha; Arias-Montes et al., 1997; Arias et al., 2000; Anderson, 

2001; García-Mendoza, 2011). 
Por el contrario, solo se encontraron tres correlaciones significativas, todas 

negativas, entre los caracteres craneales de C. mexicana y los caracteres florales de A. 
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marmorata y N. tetetzo. Las variables florales involucradas en estas correlaciones fueron 

la zona media del tubo floral de A. marmorata y la zona frontal del cráneo de C. mexicana 

a la altura de los caninos, así como la zona basal del tubo floral de N. tetetzo y la zona 

frontal del cráneo de C. mexicana en la zona más amplia de los arcos cigomáticos. Estas 

correlaciones, al ser negativas, indican que entre más pequeñas sean dichas zonas del 

tubo floral de ambas especies vegetales, más ancho es el cráneo de C. mexicana en vista 

frontal. Por lo tanto, es probable que la morfología ancha del aparato bucal del murciélago 

le impida insertar completamente la cabeza dentro del relativamente estrecho tubo floral 

de estas especies vegetales (Coccuci et al., 2009). La inserción parcial de la cabeza de 

C. mexicana en los tubos florales de estas dos especies vegetales puede tener 

implicaciones ecológicas importantes. Por un lado, el murciélago debe invertir más 

energía para la obtención de la recompensa, ya que para alcanzarla deberá hacer uso 

de una mayor extensión de su lengua (Von-Helversen y Winter, 2003; Nicolay y Winter, 

2006). Por otro lado, dado que C. mexicana suele visitar las flores de un gran número de 

especies vegetales (Arroyo-Cabrales et al., 1987; Ibarra-López, 2012; Sánchez Collazo, 

2020), si este murciélago pudiera insertar completamente la cabeza en el tubo floral de 

todas las especies habría altas probabilidades de una deposición heteroespecífica de 

polen en los estigmas (Gegear y Laverty, 2005; Ne’eman et al., 2010). Sin embargo, dado 

que el tubo floral de N. tetetzo y A. marmorata permiten el acceso parcial de la cabeza 

de C. mexicana, es posible que se favorezca la deposición diferencial del polen de 

distintas especies vegetales en diferentes zonas del rostro del polinizador. Aunque la 

cuestión diferencial de polen a partir de restricciones de acceso a diferentes zonas del 

tubo floral no ha sido reportada en sistemas de polinización planta - murciélago, ya que 

en sistemas quiropterofílicos se ha realizado tomando en cuenta las diferencias en las 

longitudes de los estambres y los estilos (Muchhala y Thompson, 2012; Aguilar-

Rodríguez et al., 2019). Sin embargo, si es un fenómeno que sí se ha documentado en 

plantas visitadas por esfíngidos (Coccuci et al., 2009; Moré et al., 2012; Boberg et al., 

2013; Johnson et al., 2017). De manera adicional, el acceso parcial del rostro del 

murciélago al tubo floral de N. tetetzo y A. marmorata podría funcionar como un 

mecanismo que lo desaliente a visitar sus flores, lo que disminuiría la deposición de polen 

heteroespecífico a la vez que favorecería el éxito reproductivo de estas especies 
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vegetales al ser visitadas por polinizadores más especializados (Gegear y Laverty, 2005; 

Ne’eman et al., 2010). 

Por otro lado, las cuatro especies vegetales que presentaron el menor número de 

correlaciones significativas, de intensidad moderada (P. weberi, N. tetetzo, Pi. 

chryscanthus y A. marmorata) podrían tener una interacción menos estrecha con C. 

mexicana, sugiriendo que es un polinizador secundario de esas especies. Las flores de 

A. marmorata y N. tetetzo presentan tubos florales con áreas intermedias, por lo que 

posiblemente sean eficientemente polinizadas por otras especies de murciélagos con 

diferente morfología craneal. En un estudio previo realizado en la misma localidad, se 

reportó que N. tetetzo es el recurso alimenticio más importante para L. yerbabuenae, pero 

un recurso secundario para C. mexicana (Sánchez-Collazo, 2020). De manera similar, Pi. 

chrysacanthus presentó más correlaciones significativas con L. yerbabuenae, sugiriendo 

que C. mexicana es un visitador menos frecuente de esta cactácea. Por su parte, A. 

marmorata florece al mismo tiempo que dos de las especies (S. pruinosus y A. kerchovei) 

con las que C. mexicana parece mantener una relación relativamente estrecha. Es 

posible que esas dos especies funjan como los principales agentes selectivos actuando 

sobre la morfología craneal del murciélago (Gómez et al., 2014; Dellinger et al., 2019), y 

favoreciendo el éxito de la interacción mutualista entre ellas y C. mexicana. A la vez, esto 

podría limitar la intensidad de la interacción que sostiene C. mexicana con A. marmorata. 

Finalmente, la existencia de una correspondencia morfológica débil entre C. mexicana y 

P. weberi podría atribuirse a que el estrecho tubo floral de esta cactácea restringe el 

acceso del murciélago. Sin embargo, se necesitan más estudios para corroborar 

cualquiera de estas hipótesis.  

En contraste, no se encontraron correlaciones significativas entre los caracteres 

craneales de Leptonycteris yerbabuenae y M. marginatus, P. weberi, P. hollianus 

(Cactaceae), A. kerchovei y A. macroacantha (Asparagaceae). La ausencia de 

correlaciones significativas entre L. yerbabuenae y las cactáceas M. marginatus y P. 

weberi puede explicarse por las marcadas diferencias morfológicas entre las especies 

involucradas. Mientras el tubo floral de estas cactáceas es angosto (Anderson, 2001; 

García-Mendoza, 2011, este estudio), el cráneo de L. yerbabuenae es ancho y 

redondeado, lo que posiblemente impida su acceso a las recompensas alimenticias 
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ofrecidas por esas especies vegetales (Cole y Wilson, 2006; este estudio). Además, P. 

weberi y P. hollianus tuvieron las flores de mayor longitud (Arias-Montes et al., 1997; este 

estudio), lo que podría representar otra restricción morfológica para que L. yerbabuenae 

acceda a las recompensas, ya que su cabeza y rostro son cortos. Estudios previos han 

documentado que los murciélagos nectarívoros con un cráneo y rostro poco alargados 

tienen una dieta restringida a la disponibilidad de flores con una morfología particular (i.e. 

tubos cortos; Coccuci et al., 2009; Moré et al., 2012; Boberg et al., 2013; Johnson et al., 

2017), favoreciendo su especialización hacia esos recursos florales. Leptonycteris 

yerbabuenae ha sido considerado como un murciélago especialista (Burke et al., 2019; 

Sánchez-Collazo, 2020) sobre todo hacia las flores de cactáceas columnares (Burke et 

al., 2019), tal y como se encontró en el presente estudio, excepto por M. marginatus, P. 

weberi y P. hollianus. La especialización de L. yerbabuenae hacia flores de cactáceas 

columnares, reportada previamente tanto de manera general (Burke et al., 2019) como 

en particular para la localidad estudiada (Ibarra-López, 2012), podría explicar la falta de 

una asociación morfológica entre este murciélago y los agaves A. kerchovei y A. 

macroacantha. Además, como ya se explicó antes, estos agaves presentan una relación 

más estrecha con C. mexicana.  

Por otro lado, los caracteres craneales de L. yerbabuenae presentaron ocho 

correlaciones significativas y positivas de intensidad moderada a fuerte con los agaves 

A. marmorata y A. potatorum. Aunque se ha descrito que L. yerbabuenae presenta una 

especialización hacia flores de cactáceas (Burke et al., 2019), A. potatorum presenta una 

morfología floral similar a la de las cactáceas Pi. chrysacanthus y S. pruinosus, mientras 

que la de A. marmorata se asemeja a la de N. tetetzo y S. stellatus. Estos resultados 

sugieren que L. yerbabuenae puede tener cierto nivel de especialización como 

polinizador de algunos agaves, sobre todo si presentan una morfología floral similar a la 

de cactáceas columnares. De acuerdo con esto, se puede decir que L. yerbabuenae tiene 

un mayor nivel de especialización como polinizador de especies vegetales con morfología 

floral particular (con tubos florales cortos y anchos, sobre todo en la zona apical del tubo 

floral). De manera similar, la especialización hacia tipos florales particulares ha sido 

reportada para otros grupos de polinizadores, como esfíngidos (Moré et al., 2012; Boberg 



 79 

et al., 2013; Johnson et al., 2017) y colibríes (Maglianesi et al., 2014; Maruyama et al., 

2018; Sonne et al., 2019). 

Los resultados obtenidos sugieren la existencia de relaciones mutualistas 

diferenciales entre cada especie de murciélago y las especies vegetales estudiadas. 

Estas diferencias parecen relacionarse con la biología reproductiva de cada murciélago. 

Mientras que C. mexicana presenta una relación relativamente estrecha con S. pruinosus, 

A. macroacantha, A. kerchovei y P. hollianus, estas especies florecen asincrónicamente 

entre los meses de febrero a julio (Arias et al., 2000; Weller, 2010), lo que coincide con 

los periodos de gestación e inicio de la lactancia de C. mexicana (de marzo a junio y de 

abril a septiembre, respectivamente; Arroyo-Cabrales et al., 1987; Cajas-Castillo et al., 

2015). Aunque el periodo de floración de estas cuatro especies finaliza antes de que se 

complete el periodo de lactancia de C. mexicana, de julio a septiembre florecen N. tetetzo 

y A. potatorum (Arias-Montes et al., 1997; Anderson, 2001; García-Mendoza, 2011), 

especies con las que también se registraron correlaciones significativas, aunque de 

menor intensidad. Esto refleja que C. mexicana ha establecido interacciones menos 

estrechas con N. tetetzo y A. potatorum, pero que ambas especies vegetales podrían ser 

elementos importantes en su dieta al final de la lactancia, sobre todo al ser una especie 

de murciélago estrictamente nectarívora. 

Por su parte, las poblaciones de L. yerbabuenae establecidas en la zona centro-

sur del país se reproducen entre octubre y diciembre, y su periodo de gestación ocurre 

entre abril y julio (Ceballos et al., 1997; Cole y Wilson, 2006; Gaona et al., 2019). Se ha 

documentado que las hembras preñadas o en lactancia de L. yerbabuenae consumen 

grandes cantidades de néctar, por lo que suelen ser visitantes frecuentes a los recursos 

florales disponibles (Riechers-Pérez et al., 2003). Los meses en que L. yerbabuenae está 

gestando coinciden con los picos de floración de S. stellatus, N. tetetzo, Pi. chrysacanthus 

y A. potatorum, especies vegetales con las que se encontró el mayor número de 

correlaciones significativas. Particularmente N. tetetzo puede representar un recurso 

central durante el periodo reproductivo de L. yerbabuenae, ya que es la cactácea 

columnar más abundante en la zona de estudio con aproximadamente 1,200 individuos 

por hectárea (Valiente y Ezcurra, 1991; Arias et al., 2000). Además, los periodos de 

floración de S. pruinosus y A. marmorata (especies con las que se detectaron cuatro y 
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cinco correlaciones significativas, respectivamente) coinciden con el periodo de lactancia 

de L. yerbabuenae, registrado entre noviembre y febrero (Riechers-Pérez et al., 2003). 

La sincronía entre los eventos reproductivos de L. yerbabuenae y el periodo de floración 

de las especies quiropterofílicas mencionadas sugiere la existencia de una relación 

morfológica estrecha, favoreciendo la especialización del murciélago. 

De esta forma, en el periodo reproductivo de cada especie de murciélago, las 

interacciones que establecen con la comunidad vegetal posiblemente podrían favorecer 

que las hembras puedan obtener el néctar fácilmente, con un bajo costo energético y 

eviten la competencia inter-específica por los recursos florales disponibles, al mismo 

tiempo que aseguran que la leche materna tenga los nutrimentos necesarios para las 

crías en desarrollo (Riechers-Pérez et al., 2003; Gaona et al., 2019), sin embargo, se 

necesitarían otro de estudios para poder corroborarlo. Sin embargo, no es de 

sorprenderse que las especies vegetales con las que se encontraron relaciones más 

estrechas sean aquellas que florecen durante los periodos de gestación y lactancia de 

cada especie de murciélago, que abarca los meses de primavera y verano, así como la 

temporada de lluvias en el sitio de estudio (Zavala-Hurtado, 1982).  

 

8.3.2. Morfometría geométrica. El presente estudio es uno de los pocos trabajos 

en los que se ha evaluado la correspondencia entre las formas floral y craneal como un 

caracter de importancia para la polinización. No se encontró ninguna relación significativa 

entre la forma floral de las once especies vegetales y la forma craneal de ambas especies 

de murciélagos en vistas frontal y lateral. Esto coincide con otros trabajos realizados con 

morfometría geométrica: Tres estudios han analizado la existencia de correlaciones entre 

la forma de las flores y de los animales que las polinizan (Kaczorowski et al., 2012; Faure 

et al., 2022; Sánchez-Collazo, 2020). En dos de ellos no se encontraron 

correspondencias significativas (Kaczorowski et al., 2012; Sánchez-Collazo, 2022). Al 

igual que en el presente estudio, Kaczorowski et al. (2012) evaluaron la importancia de 

las variables lineales, así como de la forma en sistemas de polinización planta-esfíngido. 

Dichos autores encontraron que la preferencia de los esfíngidos por distintas especies de 

Nicotiana no estaba determinada por la forma floral, sino por el diámetro/despliegue 
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frontal de las flores, concluyendo que el tamaño de las flores era la variable más 

importante para atraer a los polinizadores y no su forma en vista frontal.   

La ausencia de una correspondencia significativa entre las formas craneal y floral 

de las especies estudiadas podría estar determinada por varios factores. El primero de 

ellos podría estar asociado con restricciones metodológicas empleadas en los estudios 

de morfometría geométrica. Los procedimientos actuales se han desarrollado para 

evaluar las diferencias que existen en la forma de organismos pertenecientes al mismo 

grupo taxonómico, o bien, para evaluar el efecto de factores ambientales sobre la forma 

de los organismos (Claude et al., 2004; García y Sánchez-González, 2013). En el 

presente estudio, se ajustaron dichas metodologías para evaluar la relación morfológica 

de estructuras presentes en organismos de distintos grupos taxonómicos (flores de 

plantas y cráneos de murciélagos). De manera similar, algunos trabajos han evaluado la 

relación entre la forma de distintos grupos de organismos (insectos-flores; Benítez-Vieyra 

et al., 2009; Gaskett, 2012), a pesar de no ser considerados homólogos en el ámbito de 

la morfometría geométrica (i.e., puntos que son fácilmente reconocibles en cada una de 

las estructuras biológicas analizadas; Jaramillo, 2011). Sin embargo, el propósito de 

dichos trabajos ha estado enfocado en determinar las diferencias o similitudes 

morfológicas entre depredadores imitadores de flores para engañar a sus presas 

(Benítez-Vieyra et al., 2009; O'Hanlon et al., 2014) y no en inferir las interacciones 

mutualistas de polinización, como en este estudio.  

Así mismo, otro factor que podría explicar la falta de una correspondencia entre la 

forma floral y craneal es la presencia de otros organismos, además de los polinizadores 

efectivos, interactuando con las flores, como polinizadores secundarios (i.e., otras 

especies de murciélagos, aves e insectos), robadores de néctar, o herbívoros florales. En 

conjunto, estos organismos podrían ejercer presiones selectivas sobre la forma de las 

flores (Rosas-Guerrero et al., 2011; Gómez et al., 2014; Joly et al., 2016). Así mismo, 

podrían existir restricciones genéticas que limiten las modificaciones que pueden sufrir 

ambas estructuras (Armbruster et al., 2014; Rojas et al., 2011). Otro factor es la cantidad 

de recursos disponibles para una planta, ya que puede influir en el tamaño (y 

posiblemente también en la forma) de las flores (Torres-Roche, 2017). Por último, los 

efectos de las condiciones ambientales (temperatura, humedad, cantidad de luz solar, 
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salinidad) sobre el desarrollo de las estructuras reproductivas y de atracción también 

pueden ser factores importantes que expliquen la falta de correspondencia entre la forma 

floral y craneal de las especies estudiadas. 

Es posible que la ausencia de una relación significativa entre la forma de las flores 

y los cráneos de los murciélagos también pueda deberse a que ambas formas no se 

relacionan tan fuertemente como lo hacen los caracteres lineales. Diversos estudios han 

demostrado la existencia de correspondencia entre el aparato bucal de los polinizadores 

y las flores empleando la morfometría tradicional (Suzuki, 1992; Singer y Coccuci, 1997; 

Moré et al., 2007, 2012; Pauw et al., 2008; Muchhala, 2007; Muchhala y Thompson, 2009; 

Hernández-Hernández, 2011; Boberg et al., 2013; Maglianesi et al., 2014; Miller-

Struttmann et al., 2015; Johnson et al., 2017). La longitud del aparato bucal de distintos 

grupos de polinizadores, particularmente en insectos como esfíngidos o moscas y la 

longitud del tubo floral o del espolón de las especies vegetales son los caracteres entre 

los que más frecuentemente se ha encontrado una correspondencia (Suzuki, 1992; 

Muchhala, 2007; Moré et al., 2012; Boberg et al., 2013; Johnson et al., 2017; Chang-Qiu 

y Hang, 2018). Además, se ha observado que esta correspondencia suele estar asociada 

con un mayor éxito reproductivo de las plantas (Suzuki, 1992; Singer y Coccuci, 1997; 

Moré et al., 2007, 2012; Pauw et al., 2008; Muchhala y Thomson, 2009; Hernández-

Hernández, 2011; Boberg et al., 2013). Sin embargo, ninguno de estos estudios evaluó 

la correspondencia entre la forma de las flores y del aparato bucal de los polinizadores.  

Recientemente, Faure et al. (2022) evaluaron la relación entre la forma del pico de 

tres especies de colibríes con la forma floral de tres especies de la familia Gesneriaceae. 

Ellos encontraron que sí existe una correspondencia morfológica, pero solo para las 

especies de colibríes con mayor longitud y curvatura del pico, es decir, aquellos con 

mayor nivel de especialización. Diversos factores podrían explicar las diferencias en 

correspondencia entre las formas en sistemas de polinización por colibríes reportadas 

por Faure et al. (2022) y el sistema planta-murciélago analizado en el presente estudio. 

En primer lugar, la polinización por colibríes evolucionó antes que la polinización por 

murciélagos (Interacción entre colibríes y plantas posiblemente surgió en el durante el 

Eoceno mientras que los primeros murciélagos vegetarianos aparecieron 

aproximadamente hace 15 – 25 mda Dobat y Peikert-Holle, 1985; Grant, 1994), por lo 
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que colibríes y plantas han interactuado y coevolucionado por más tiempo, lo que podría 

haber favorecido el desarrollo de una fuerte correspondencia en la forma floral y de los 

picos, así como un mayor nivel de especialización (Willmer, 2011; Tinoco et al., 2017). 

Por otro lado, se considera que los colibríes son nectarívoros obligados, que se 

distribuyen en zonas geográficas con alta diversidad y abundancia de recursos 

alimenticios como bosques tropicales, lo que favorece su especialización morfológica 

(Nicolson y Fleming, 2003). Por el contrario, la mayoría de las especies de murciélagos 

nectarívoros puede alimentarse de distintos recursos alimenticios además del néctar 

(Herrera, 2001; Godínez-Álvarez et al., 2002; Willmer, 2011), lo que de alguna manera 

podría influir en la forma de su cráneo. Además, dado que las especies vegetales de las 

que se alimentan los murciélagos no producen flores durante todo el año, de presentarse 

una fuerte especialización su dieta se vería limitada, lo cual sería perjudicial para su 

sobrevivencia y reproducción (Johnson y Steiner, 2000; Cerceau et al., 2019). De esta 

manera, dado que la interacción de polinización planta-murciélago no es tan obligada 

(Herrera, 2001), es razonable que no exista una correspondencia tan clara entre la forma 

floral y craneal como la observada en el trabajo realizado por Faure et al. (2022) con los 

colibríes. 
8.4. Interacción murciélago - planta y sus implicaciones para la comunidad vegetal  
En zonas áridas y semiáridas, los quirópteros tienen gran importancia como polinizadores 

(Valiente-Banuet, 2002). Esto se debe a que las especies vegetales quiropterofílicas 

representan un recurso alimenticio esencial para el mantenimiento de las poblaciones de 

murciélagos nectarívoros (Callaway et al., 2002).  

Aunque todas las especies vegetales analizadas presentan características propias 

del síndrome quiropterofílico, los resultados obtenidos muestran algunas diferencias 

entre ellas. Por ejemplo, a partir de los análisis de morfometría tradicional, se distinguen 

tres grupos morfológicos; el primero conformado por Pi. chrysacanthus, P. hollianus, P. 

weberi, S. pruinosus (Cactaceae) y A. potatorum (Asparagaceae), especies que 

presentan las flores más grandes. El segundo grupo está conformado por las cactáceas 

N. tetetzo y S. stellatus y por las agaváceas A. kerchovei, A. marmorata y A. 

macroacantha, cuyos tubos florales tienen áreas apicales y laterales con valores 

intermedios. Finalmente, M. marginatus presentó un área apical y de la zona media del 
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tubo floral menor al del resto de las especies. Estas diferencias podrían estar 

determinando las interacciones entre cada especie vegetal y los murciélagos, así como 

las interacciones mediadas por polinizadores que se establecen entre las especies 

vegetales (Andrade-Vilela et al., 2014). Dichas interacciones tienen una influencia muy 

grande en la morfología floral tanto para mantener interacciones facilitativas, como de 

distintas estrategias para evitar la competencia por los polinizadores (Waser y Real., 

1979: Andrade-Vilela et al., 2014) y este estudio podría ser un ejemplo claro de ello. 

 Las interacciones de facilitación que se presentan entre especies vegetales con 

flores morfológicamente similares, pero con picos de floración asincrónicos, se conocen 

como mutualismo secuencial (Arias et al., 2000; Weller, 2010). Este tipo de interacción 

ha sido registrado entre especies vegetales que comparten polinizadores de vida larga 

(Waser y Real, 1979; Callaway et al., 2002; Ogilvie y Thompson, 2016), como los 

murciélagos L. yerbabuenae y C. mexicana que visitan flores de las 11 especies 

vegetales incluidas en el presente estudio (Valiente-Banuet et al., 1996, 1997a, b; Cortes-

Díaz, 1997; Casas et al., 1999; Arizaga et al., 2000; Dar et al., 2006; Estrella-Ruíz, 2008; 

Burke et al., 2019; Sánchez-Collazo, 2020). Además, los mutualismos secuenciales 

suelen presentarse entre especies vegetales distribuidas en ambientes con condiciones 

ambientales desfavorables, como periodos largos de sequía, y altas temperaturas, que 

limitan la obtención de recursos, además de una diversidad y abundancia de visitantes 

florales bastante limitadas que podrían disminuir su éxito reproductivo (Callaway et al., 

2002). En el presente estudio, las especies vegetales con flores de tamaño grande (Pi. 

chrysacanthus, P. hollianus, P. weberi, S. pruinosus y A. potatorum) e intermedio (N. 

tetetzo, S. stellatus, A. kerchovei, A. marmorata y A. macroacantha) presentan un pico 

de floración asincrónico (Arias et al., 2000; Weller, 2010) y presentaron correlaciones 

significativas con las dos especies de murciélagos evaluadas. Esto sugiere el 

establecimiento de una interacción de facilitación por mutualismo secuencial entre dichas 

especies vegetales. 

 Por otro lado, entre las especies con floración sincrónica y morfología floral similar 

podrían establecerse interacciones de competencia por polinizadores (Mitchell et al., 

2009). Para evitaras, las especies vegetales han desarrollado distintas estrategias, por 

ejemplo, la diferenciación morfológica (Heithaus, 1974; Pleasants, 1980; Armbruster et 
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al., 1994; Muchhala y Potts, 2007) que se incluye dentro del concepto de “desplazamiento 

de catacteres” (Heinrich 1975; Caruso 2001). que consiste en cambios fenotípicos que 

pueden ser morfológicos (por ejemplo, tamaño y forma de las flores) que permiten la 

partición de los recursos, en este caso, sus polinizadores para evitar la competencia por 

los mismos (Heithaus, 1974; Pleasants, 1980; Armbruster et al., 1994), lo que favorece 

su coexistencia (Kehrberger y Holzschuh, 2019; Soteras et al., 2020). Diversos estudios 

han documentado la existencia de diferenciación morfológica en especies que florecen 

simultáneamente (Armbruster et al., 1994; Caruso, 2000; Muchhala y Potts, 2007; Eaton 

et al., 2012; Muchhala y Thompson, 2012). entre los caracteres florales que suelen 

diferenciarse más frecuentemente se encuentran la longitud del tubo floral (Armbruster y 

Herzig, 1984; Armbruster et al., 1994, 2009; Moré et al., 2012, 2014; Sazatornil et al., 

2016; Soteras et al., 2020), la longitud y posición de los estambres y del estilo (Brown y 

Kodric-Brown, 1979; Armbruster et al., 1994, 2009; Muchhala y Potts, 2007; Muchhala y 

Thompson, 2012) y el ancho del tubo floral (Moré et al., 2007; Newman et al., 2015). Las 

consecuencias de la diferenciación morfológica pueden favorecer el uso de distintos 

polinizadores tanto por distintos grupos de organismos como por distintas especies 

dentro de un mismo gremio y la deposición diferencial del polen sobre el cuerpo de un 

polinizador compartido (Brown y Kodric-Brown, 1979; Armbruster et al., 1994; Muchhala 

y Potts, 2007; Muchhala y Thompson, 2012).  

 La diferenciación morfológica como se mencionaba con anterioridad puede 

conducir a utilizar distintas especies de polinizadores, por distintas especies vegetales. 

En el presente estudio, es posible que este tipo de diferenciación se presente en entre A. 

macroacantha y N. tetetzo. Aunque ambas especies florecen en mayo (Arias et al., 2000; 

Arizaga et al., 2000; Anderson, 2001), A. macroacantha presentó el mayor número de 

correlaciones significativas (10 positivas de intensidad moderada a fuerte) con C. 

mexicana; mientras que N. tetezo tuvo un mayor número de correlaciones significativas 

(10, ocho positivas y dos negativas de intensidad moderada a fuerte) con L. yerbabuenae. 

Por lo tanto, los resultados sugieren que A. macroacantha presenta una relación más 

estrecha con C. mexicana y N. tetetzo con L. yerbabuenae, lo que evita la competencia 

entre ellas al utilizar distintas especies como sus polinizadores y así permitir su co-

existencia y su floración en el mismo mes. Este tipo de diferenciación es el más 
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comúnmente documentado en los sistemas planta-polinizador, sobre todo entre especies 

vegetales con longitud del tubo floral contrastante y que son polinizadas por animales 

cuyo aparato bucal también difiere en ese aspecto morfológico, como en el caso de 

sistemas de polinización por esfíngidos y colibríes (Lindberg y Olesen, 2001; 

Alexandersson y Johnson, 2002; Aizen y Vázquez, 2006; Altshuler, 2006; Rodríguez-

Girones y Santamaría, 2007; Rodríguez-Girones y LLandres, 2008; Johnson y Raguso, 

2016; Phillips et al., 2020). Por ejemplo, Johnson y Raguso (2016) encontraron que 14 

de 18 especies vegetales con síndrome falenofílico (polinización por polillas) eran 

polinizadas por el esfíngido Agrius convolvuli, cuya probóscide tiene una longitud similar 

a las flores de esas especies. En contraste, las otras cuatro especies vegetales, 

caracterizadas por tener tubos florales cortos, eran polinizadas por esfíngidos de otras 

especies cuyas probóscides son igualmente cortas. Cabe recalcar que A. macroacantha 

y N. tetetzo no solo se presentaron una diferenciación en cuanto a la longitud del tubo 

floral, sino también en otras medidas morfológicas. Además de que es el primer trabajo 

donde se encuentran correlaciones significativas entre otras medidas, como diámetros y 

áreas tanto de las flores como de los cráneos de los murciélagos. 

 Por otro lado, la diferenciación morfológica también se puede presentar en una 

deposición diferencial del polen sobre el cuerpo de un polinizador compartido, esto se 

puede presentar en especies vegetales con estructuras reproductivas (i.e., estambres y 

pistilos) de distintas longitudes o con variación en el tamaño de los diámetros para limitar 

la entrada del aparato bucal de los polinizador hasta un nivel en particular dentro del tubo 

floral, lo que causa que el polen sea colocado en distintas zonas del polinizador evitando 

cargas heteroesecíficas (Heinrich, 1975; Caruso, 2001). En el presente estudio, dos 

casos particulares pueden presentar esta diferenciación: primero, Choeronycteris 

mexicana parece interactuar de manera similar con A. kerchovei y S. pruinosus en el mes 

de febrero; mientras que A. marmorata y S. pruinosus, en febrero y marzo (Bravo-Hollis, 

1991; Arias-Montes et al., 1997; Arias et al., 2000; Weller, 2010) parecen tener una 

relación más estrecha con L. yerbabuenae. En estos dos casos, la morfología floral y las 

correlaciones significativas que se presentaron que fueron entre distintos diámetros, 

circunferencias y áreas. Por ejemplo, presentó una relación entre el diámetro basal del 

tubo floral con el diámetro del cráneo en el primer molar de C. mexicana, mientras que 
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con S. pruinosus la relación se presentó entre el diámetro basal del tubo floral con 

diámetro del cráneo en el inicio de los arcos zigomáticos lo cual, biológicamente impide 

que el rostro del murciélago acceda por completo a la flor, restringiendo su entrada hasta 

cierto nivel de profundidad, que posiblemente este también relacionado con el nivel de 

néctar que presenta la especie vegetal. Caso similar se presentó con A. marmorata y S. 

pruinosus con L. yerbabuenae. Por lo tanto, al visitar estas las flores, es probable que el 

polen sea depositado en distintas zonas del rostro del polinizador, evitando la mezcla de 

polen, así como la competencia por los servicios del polinizador, asegurando así que el 

polen de cada especie sea depositado exitosamente en el estigma de flores 

conespecíficas.  

La diferenciación morfológica conducente a la deposición diferencial del polen ha 

sido frecuentemente documentada en sistemas de polinización por abejas y esfíngidos 

(Miyake e Inoue, 2003; Elis y Johnson, 2010; Pauw, 2013; Huang et al., 2015; Fantinato 

et al., 2018; Miyake et al., 2020). Por ejemplo, dos especies de Calceolaria que comparten 

al mismo abejorro polinizador, Chalepogenus rufipes, colocan el polen de manera 

diferencial en su cuerpo; C. ruiz-pavonii en la parte dorsal del tórax y C. plectranthifolia 

debajo de la cabeza (Pauw, 2013). Sin embargo, este fenómeno ha sido mucho menos 

reportado en sistemas de polinización planta-murciélago (Muchhala y Potts, 2007; 

Muchhala y Thompson, 2012; Stewart y Dudash, 2016). Muchhala y Potts (2007) 

encontraron que dos especies del género Burmeistera (Campanulaceae) eran 

polinizadas por murciélagos del género Anoura. Dado que la longitud del estilo y los 

estambres difería entre ellas, el polen que era depositado en sus estigmas era 

mayormente conespecífico. De manera similar, cuatro especies vegetales polinizadas por 

el murciélago Eonycteris spelaea presentan morfología floral distinta, por lo que depositan 

el polen en distintas zonas del cuerpo del polinizador evitando así la mezcla de polen 

heteroespecífico (Stewart y Dudash, 2016).  

La inferencia de las estrategias de diferenciación fenológica y morfológica para 

evitar la competencia entre especies vegetales por polinizadores es de gran importancia 

para determinar las interacciones que se establecen entre plantas y polinizadores, así 

como las interacciones planta – planta mediadas por polinizadores que ocurren en la 

comunidad vegetal de la zona de estudio. Por lo tanto, el estudio de la correspondencia 
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morfológica entre flores y murciélagos puede ser una herramienta de utilidad para 

determinar las especies vegetales que representan un recurso importante para los 

murciélagos, y al mismo tiempo establecer la importancia relativa de cada especie de 

murciélago como polinizadores de la comunidad vegetal. De esta forma, el análisis de las 

correspondencias morfológicas entre flores y polinizadores podría considerarse como 

una primera aproximación en estudios de polinización clásicos (planta-polinizador) como 

a nivel de la comunidad vegetal (i.e., interacciones mediadas por polinizadores). Este tipo 

de estudios entonces permitiran establecer en un futuro planes de manejo o estrategias 

que garanticen la supervivencia y reproducción, tanto de las especies vegetales, como 

de los murciélagos nectarívoros que las visitan en una zona árida como Zapotitlán 

Salinas. 

.
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9. Conclusiones 
1.- Choeronycteris mexicana tiene un cráneo alargado, angosto y aplanado. Estas 

características le permiten acceder a una gran diversidad de recursos florales, indicando 

que es un polinizador generalista. Los resultados de las correspondencias morfológicas 

de caracteres lineales mostraron correlaciones significativas entre el cráneo de este 

murciélago y las 11 especies vegetales estudiadas independientemente de su morfología 

floral; confirmando el bajo nivel de especialización que presenta.  

2.- Leptonycteris yerbabuenae tiene un cráneo corto, ancho y redondeado. El análisis de 

correspondencia morfológica reveló que los caracteres craneales de esta especie solo se 

correlacionaron significativamente con seis de las 11 especies vegetales incluidas en este 

estudio. Aunque las plantas con las que se correlacionó significativamente incluyen tanto 

especies de Cactaceae como de Asparagaceae, todas ellas tienen una morfología floral 

similar (Tubos florales cortos y anchos). Estos resultados indican que esta especie de 

murciélago es un polinizador especialista. 

3.- A nivel de la comunidad vegetal, los resultados sugieren la existencia de interacciones 

facilitativas, así como de distintas estrategias para evitar la competencia por los 

polinizadores. 

• Las interacciones de facilitación se establecen entre especies vegetales que tienen 

una morfología floral similar, pero periodos fenológicos distintos (P.e. Pi. 

chrysacanthus, P. hollianus, P. weberi, S. pruinosus y A. potatorum. Esto se 

conoce como mutualismo secuencial mediado por los polinizadores; de tal forma 

que distintas especies vegetales sostienen a las poblaciones de los polinizadores 

compartidos durante extensos periodos de tiempo. 

• Las interacciones de competencia se pueden presentar entre especies con 

morfología y fenología similares. Sin embargo, entre la comunidad vegetal 

estudiada se encontraron estrategias de diferenciación morfológica (i.e., 

desplazamiento de caracteres) entre las especies con periodos de floración 

sincrónicos, que favorecen el establecimiento de interacciones de polinización con 

distintas especies de murciélagos (por ejemplo N. tetetzo y A. macroacantha), o el 

compartir la misma especie de polinizador a través de la deposición diferencial del 

polen en su rostro. 
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11. Apéndice 1 
Coeficientes de correlación (r) y de determinación (r2; entre paréntesis) obtenidos a partir de las correlaciones de Pearson realizadas 

entre los caracteres florales de siete especies de cactáceas y los caracteres craneales de Choeronycteris mexicana. En negritas se 

indican las correlaciones significativas (P <0.05). Descripción de los caracteres1 

Correlaciones 
entre 
caracteres  

Especies vegetales 

M. marginatus N. tetetzo P. hollianus P. weberi Pi.  
chrysacanthus S. pruinosus S. stellatus 

LTF – LCR -0.06 (<0.01) -0.35 (0.12) -0.06 (0.003) 0.13 (0.02) 0.39 (0.15) -0.06 (<0.01) -0.09 (<0.01) 
LTF – LMA  0.06 (<0.01) -0.38 (0.14) 0.07 (0.005) -0.01 (<0.01) 0.25 (0.06) 0.05 (<0.01) -0.24 (0.06) 
LTF – LDE -0.04 (<0.01) -0.44 (0.19) -0.14 (0.02) -0.18 (0.03) 0.18 (0.03) -0.03(0.01) 0.02 (<0.01) 
LTN – LCR  -0.16 (0.03) -0.16 (0.03) -0.08 (0.006) -0.36 (0.12) 0.24 (0.06) -0.21 (0.04) -0.28 (0.07) 
LTN – LMA  0.006 (<<0.01) -0.34 (0.12) 0.008 (<0.01) -0.30 (0.08) 0.13 (0.02) 0.03 (<0.01) -0.47 (0.22) 
LTN – LDE  -0.05 (<0.01) -0.12 (<0.01) -0.21 (0.04) -0.35 (0.12) 0.12 (0.01) -0.08 (<0.01) -0.17 (0.03) 

LES – LCR -0.12 (0.01) -0.22 (0.05) 0.40 (0.16) 0.07 (<0.01) 0.27 (0.07) -0.01 
(<<0.01) -0.22 (0.05) 

LES – LMA  -0.0002 
(<<0.01) 0.23 (0.14) -0.06 (0.004) -0.20 (0.04) 0.38 (0.13) -0.13 (<0.01) -0.48 (0.23) 

LES – LDE  0.05 (0.05) 0.003 
(<<0.01) 0.17 (0.03) -0.19 (0.04) 0.28 (0.08) -0.17 (0.03) -0.15 (0.02) 

LET – LCR 0.24 (0.05) -0.22 (0.05) 0.21 (0.04) -0.01 (<0.01) 0.35 (0.12) 0.21 (0.04) 0.14 (0.02) 

LET – LMA  0.04 (<0.01) -0.007 
(<<0.01) 0.15 (0.02) 0.11 (0.01) 0.33 (0.11) 0.31 (0.10) -0.26 (0.07) 

LET – LDE 0.41 (0.17) 0.13 (0.02) 0.20 (0.04) -0.18 (0.03) 0.61 (0.37) 0.35 (0.12) 0.07 (<0.01) 
LCN – LCR  -0.04 (<0.01) -0.04 (<0.01) 0.10 (0.01) 0.20 (0.04) -0.13 (0.02) -0.09 (<0.01) -0.02 (<0.01) 
LCN – LMA -0.10 (0.01) -0.10 (0.01) -0.22 (0.05) 0.49 (0.14) 0.34 (0.12) 0.14 (0.02) -0.36 (0.13) 

LCN – LDE  0.04 (<0.01) 0.04 (<0.01) 0.01 (<0.01) 0.09 (<0.01) 0.0003 
(<<0.01) -0.11 (0.01) -0.23 (0.05) 

DET – DPA -0.10 (0.01) 0.08 (<0.01) -0.14 (0.02) 0.07 (<0.01) -0.40 (0.16) 0.21 (<0.01) -0.03 (<0.01) 
DET – DPM 0.30 (0.09) -0.14 (0.02) 0.20 (0.04) -0.33 (0.11) 0.007 (<0.01) 0.19 (0.11) -0.12 (0.01) 

DET – DTM 0.07 (<0.01) -0.27 (0.08) 0.10 (0.01) -0.10 (0.01) -0.15 (0.02) 0.34 (0.01) <<0.01 
(<<0.01) 

DET – DCA 0.46 (0.21) -0.31 (0.09) 0.45 (0.20) -0.43 (0.19) -0.09 (<0.01) 0.30 (0.19) 0.17 (0.03) 
DET – DCF 0.06 (<0.01) -0.41 (0.17) 0.46 (0.21) 0.15 (0.02) 0.18 (0.03) -0.26 (0.02) 0.54 (0.29) 
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Apéndice 1. Continuación. 
Correlaciones 
entre 
caracteres  

Especies vegetales 

M. marginatus N. tetetzo P. hollianus P. weberi Pi. 
chrysacanthus S. pruinosus S. stellatus 

DET – DMF  -0.07 (<0.01) -0.04 (<0.01) -0.07 (0.005) 0.22 (0.05) -0.19 (0.03) -0.30 (0.05) 0.36 (0.13) 
DET – DAF 0.33 (0.11) 0.03 (<0.01) 0.13 (0.02) 0.14 (0.02) -0.04 (<0.01) -0.23 (0.02) 0.45 (0.20) 
DBT – DPA  -0.27 (0.08) 0.04 (<0.01) 0.10 80.01) -0.15 (0.02) -0.33 (0.11) 0.42 (0.18)  -0.14 (0.02) 
DBT – DPM 0.11 (0.01) 0.21 (0.04) 0.46 (0.21) 0.43 (0.19) 0.11 (0.01) 0.12 (0.01) 0.18 (0.03) 
DBT – DTM -0.14 (0.02) -0.04 (<0.01) 0.30 (0.09) 0.45 (0.20) -0.15 (0.02) 0.37 (0.14) 0.23 (0.05) 
DBT – DCA 0.25 (0.06) 0.02 (<0.01) 0.15 (0.02) 0.25 (0.06) 0.16 (0.02) -0.01 (<0.01) 0.28 (0.08) 
DBT – DCF -0.22 (0.05) -0.46 (0.21) -0.03 (<0.01) 0.10 (0.01) 0.10 (0.01) 0.52 (0.27) 0.25 (0.06) 
DBT – DMF -0.46 (0.22) -0.16 (0.02) -0.17 (0.03) 0.08 (<0.01) -0.15 (0.02) 0.45 (0.20) 0.05 (<0.01) 
DBT – DAF 0.06 (<0.01) -0.27 (0.07) -0.12 (0.01) -0.23 (0.05) 0.26 (0.07) 0.25 (0.06) -0.16 (0.03) 
DMT – DPA -0.21 (0.04) 0.10 (0.01) 0.06 (0.004) -0.35 (0.12) -0.28 (0.08) 0.24 (0.06) -0.15 (0.02) 
DMT – DTM -0.14 (0.02) -0.09 (<0.01) 0.31 (0.10) -0.29 (0.08) 0.19 (0.04) 0.08 (0.01) -0.06 (<0.01) 
DMT – DPM -0.30 (0.09) -0.03 (<0.01) 0.21 (0.04) -0.22 (0.05) 0.12 (0.01) 0.12 (0.01) 0.08 (0.01) 

DMT – DCA 0.03 (<0.01) 0.005 
(<<0.01) 

0.55 (0.30) -0.36 (0.13) 0.08 (<0.01) 0.13 (0.02) -0.18 (0.03) 

DMT – DCF -0.20 (0.04) 0.002 
(<<0.01) 

0.27 (0.07) 0.15 (0.02) 0.08 (<0.01) -0.07 (<0.01) 0.22 (0.05) 

DMT – DMF -0.42 (0.17) 0.04 (<0.01) 0.29 (0.08) 0.15 (0.02) -0.24 (0.06) -0.20 (0.04) 0.34 (0.12) 
DMT – DAF 0.03 (<0.01) 0.10 (0.01) 0.19 (0.04) -0.03 (<0.01) -0.40 (0.16) -0.16 (0.03) 0.20 (0.04) 
CET – CPA -0.10 (0.01) 0.08 (<0.01) -0.14 (0.02) 0.07 (<0.01) -0.40 (0.16) 0.21 (0.04) -0.04 (<0.01) 
CET – CTM 0.31 (0.09) -0.14 (0.02) 0.21 (0.04) -0.33 (0.11) 0.01 (<0.01) 0.19 (0.03) -0.12 (0.01) 

CET – CPM 0.07 (<0.01) 0.28 (0.08) 0.10 (0.01) 0.10 (0.01) -0.15 (0.02) 0.33 (0.11) -0.001 
(<<0.01) 

CET – CCA 0.46 (0.21) 0.31 (0.09) 0.45 (0.20) -0.43 (0.19) -0.09 (0.01) 0.30 (0.09) 0.17 (0.03) 
CET – CCF 0.06 (<0.01) -0.41 (0.17) 0.06 (0.004) 0.15 (0.02) 0.18 (0.03) -0.26 (0.07) 0.54 (0.30)  
CET – CMF -0.07 (<0.01) -0.04 (<0.01) -0.07 (0.005) 0.21 (0.05) -0.19 (0.03) -0.31 (0.09) 0.36 (0.13) 
CET – CAF 0.33 (0.11) 0.03 (<0.01) 0.14 (0.02) 0.14 (0.02) -0.04 (<0.01) -0.23 (0.05) 0.45 (0.20) 
CBT – CPA -0.28 (0.07) 0.03 (<0.01) 0.10 (0.01) -0.35 (0.12) -0.33 (0.11) 0.42 (0.18) * -0.14 (0.02) 
CBT – CTM 0.11(0.01) 0.21(0.04) 0.28 (0.08) -0.30 (0.08) 0.11 (0.01) 0.12 (0.01) 0.18 (0.03) 
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Apéndice 1. Continuación. 
Correlaciones 
entre 
caracteres  

Especies vegetales 
M. 

marginatus N. tetetzo P. hollianus P. weberi Pi. 
chrysacanthus S. pruinosus S. stellatus 

CBT – CPM -0.14(0.02) -0.05 (<0.01) 0.32 (0.10) -0.22 (0.05) -0.15 (0.02) 0.37 (0.14) 0.23 (0.05) 
CBT – CCA 0.25 (0.06) 0.02 (<0.01) 0.15 (0.02) -0.36 (0.13) 0.16 (0.03) -0.01 (<0.01) 0.28 (0.08) 
CBT – CCF -0.22 (0.05) -0.46 (0.21) -0.03 (<0.01) -0.15 (0.02) 0.10 (0.01) 0.52 (0.27) 0.25 (0.06) 
CBT – CMF -0.46 (0.21) -0.16 (0.03) -0.18 (0.03) 0.15 (0.02) -0.15 (0.02) 0.45 (0.20) 0.05 (<0.01) 
CBT – CAF 0.06 (<0.01) -0.27 (0.07) -0.13 (0.02) -0.03 (<0.01) 0.26 (0.07) 0.25 (0.06) -0.16 (0.03) 
CMT – CPA -0.21 (0.04) 0.10 (0.01) 0.38 (0.14) -0.15 (0.02) -0.28 (0.08) 0.24 (0.06) -0.15 (0.02) 
CMT – CTM -0.14 (0.01) -0.09 (<0.01) 0.34 (0.12) 0.43 (0.19) 0.19 (0.04) 0.08 (<0.01) -0.06 (<0.01) 
CMT – CPM -0.30 (0.02) -0.03 (<0.01) 0.23 (0.05) 0.45 (0.21) 0.12 (0.01) 0.12 (0.01) 0.08 (0.01) 

CMT – CCA 0.02 (0.06) 0.002 
(<<0.01) 

0.55 (0.31) 0.25 (0.06) 0.08 (0.01) 0.13 (0.02) -0.18 (0.03) 

CMT – CCF -0.20 (0.05) 0.003 
(<<0.01) 

0.29 (0.08) 0.10 (0.01) 0.08 (0.01) -0.07 (<0.01) 0.22 (0.05) 

CMT – CMF -0.42 (0.17) 0.04 (<0.01) 0.19 (0.04) 0.08 (0.01) -0.24 (0.06) -0.20 (0.04) 0.35 (0.12) 
CMT – CAF 0.03 (<0.01) 0.10 (0.01) 0.45 (0.21) -0.23 (0.05) 0.40 (0.16) -0.16 (0.03) 0.20 (0.04) 

AET – APA -0.11 (0.01) 0.04 (<0.01) 0.49 (0.24) 0.11 (0.01) -0.40 (0.17) 0.23 (0.05) -0.003 
(<<0.001) 

AET – ATM 0.27 (0.07) -0.15 (0.02) -0.11 (0.01) -0.31 (0.09) -0.002 
(<<0.01) 

0.19 (0.04) -0.09 (<0.01) 

AET – APM 0.05 (<0.01) -0.28 (0.08) 0.21 (0.04) -0.07 (<0.01) -0.14 (0.02) 0.35 (0.13) 0.01 (<0.01) 
AET – ACA 0.41 (0.17) -0.29 (0.09) 0.13 (0.02) -0.40 (0.16) -0.09 (<0.01) 0.27 (0.07) 0.19 (0.04) 
AET – ACF 0.05 (<0.01) -0.40 (0.16) 0.46 (0.21) 0.19 (0.04) 0.19 (0.04) -0.25 (0.07) 0.53 (0.28) 
AET – AMF -0.09 (0.01) -0.03 (<0.01) 0.06 (0.003) 0.28 (0.08) -0.17 (0.03) -0.30 (0.09) 0.36 (0.13) 
AET – AAF 0.329 (0.11) 0.05 (<0.01) -0.10 (0.01) 0.19 (0.03) -0.05 (<0.01) -0.23 (0.05) 0.46 (0.21) 
ABT – APA -0.28 (0.08) -0.005 

(<<0.01) 
0.05 (0.002) -0.16 (0.03) -0.25 (0.18) 0.42 (0.18) -0.13 (0.02) 

ABT – ATM 0.10 (0.01) 0.16 (0.03) 0.20 (0.04) 0.42 (0.18) 0.05 (0.02) 0.16 (0.02) 0.16 (0.02) 
ABT – APM -0.11 (0.01) -0.06 (<0.01) 0.26 (0.07) 0.42 (0.18) -0.14 (0.15) 0.39 (0.15) 0.22 (0.05) 
ABT – ACA 0.20 (0.04) -0.05 (<0.01) 0.06 (0.004) 0.25 (0.06) 0.11 (<0.01) 0.06 (<0.01) 0.24 (0.06) 
ABT – ACF -0.22 (0.05) -0.46 (0.21) -0.08 (0.006) 0.10 (0.01) 0.10 (0.15) 0.50 (0.25) 0.28 (0.08) 
ABT – AMF -0.47 (0.22) -0.14 (0.02) -0.23 (0.05) 0.06 (<0.01) -0.12 (0.18) 0.43 (0.18) 0.06 (<0.01) 
ABT – ACF 0.05 (<0.01) -0.27 (0.07) 0.15 (0.02) -0.21 (0.04) 0.34 (0.05) 0.23 (0.05) -0.15 (0.02) 
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Apéndice 11. Continuación. 
Correlaciones 
entre 
caracteres  

Especies vegetales 

M. 
marginatus N. tetetzo P. hollianus P. weberi Pi. 

chrysacanthus S. pruinosus S. stellatus 

AMT – APA -0.24 (0.06) 0.09 (<0.01) 0.11 (0.01) -0.33 (0.11) -0.30 (0.09) 0.30 (0.09) -0.14 (0.02) 
AMT – ATM -0.14 (0.02) -0.10 (0.01) 0.40 (0.16) -0.30 (0.09) 0.23 (0.05) 0.14 (0.02) -0.10 (0.01) 
AMT – APM -0.30 (0.08) -0.04 (<0.01) 0.30 (0.09) -0.23 (0.05) 0.12 (0.01) 0.17 (0.03) 0.06 (<0.01) 

AMT – ACA -0.0005 
(<<0.01) 

-0.001 
(<<0.01) 

0.61 (0.37) -0.35 (0.12) 0.15 (0.02) 0.24 (0.06) -0.22 (0.05) 

AMT – ACF -0.23 (0.05) -0.01 (<0.01) 0.28 (0.08) 0.14 (0.02) 0.10 (0.01) -0.07 (<0.01) 0.25 (0.06) 
AMT – AMF -0.42 (0.18) 0.03 (<0.01) 0.26 (0.07) 0.12 (0.01) -0.27 (0.07) -0.18 (0.03) 0.36 (0.13) 
AMT – AAF 0.03 (<0.01) 0.09 (0.01) 0.18 (0.03) -0.04 (<0.01) -0.39 (0.15) -0.16 (0.02) 0.20 (0.04) 
ATB – ATC 0.01 (<0.01) -0.02 (<0.01) 0.13 (0.02) -0.16 (0.02) -0.16 (0.02) 0.40 (0.16) -0.02 (<0.01) 
ATB – ATR 0.14 (0.02) -0.24 (0.06) 0.64 (0.41) -0.23 (0.05) -0.23 (0.05) 0.17 (<0.01) 0.09 (<0.01) 
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12. Apéndice 2.  
Valores de determinación (r2) obtenidos a partir de las correlaciones de Pearson realizadas entre los caracteres florales de las cuatro 

especies de Agave y los caracteres craneales de Choeronycteris mexicana. En negritas se indican las correlaciones significativas (P 

<0.05). Descripción de los caracteres1 

Correlaciones entre 
caracteres 

Especies vegetales 
A. kerchovei A. macroacantha A. marmorata A. potatorum 

LTF – LCR -0.13 (0.02) 0.34 (0.12) 0.05 (<0.01) -0.28 (0.08) 
LTF – LMA  -0.23 (0.05) -0.22 (0.05) -0.24 (0.06) 0.22 (0.05) 
LTF – LDE -0.08 (0.01) 0.16 (0.02) -0.04 (<0.01) -0.04 (<0.01) 
LES – LCR -0.29 (0.08) 0.07 (<0.01) -0.17 (0.03) -0.31 (0.10) 
LES – LMA  0.13 (0.02) -0.008 (<0.01) 0.15 (0.02) 0.26 (0.07) 
LES – LDE -0.21 (0.04) 0.09 (<0.01) -0.15 (0.02) -0.14 (0.02) 
LET – LCR -0.12 (0.01) 0.20 (0.04) -0.03 (<0.01) 0.13 (0.02) 
LET – LMA  0.35 (0.12) 0.23 (0.05) 0.18 (0.03) -0.19 (0.04) 
LET – LDE 0.06 (<0.01) 0.24 (0.06) -0.03 (<0.01) 0.02 (<0.01) 
DET – DPA 0.41 (0.17) 0.30 (0.09) -0.30 (0.09) 0.23 (0.05) 
DET – DTM -0.05 (<0.01) 0.30 (0.09) -0.005 (<0.01) -0.17 (0.03) 
DET – DPM 0.087 (0.01) 0.57 (0.32)  0.06 (<0.01) 0.15 (0.02) 
DET – DCA -0.02 (<0.01) 0.09 (<0.01) -0.29 (0.08) -0.08 (0.01) 
DET – DCF 0.30 (0.08) 0.25 (0.06) -0.08 (0.01) 0.18 (0.03) 
DET – DMF  0.38 (0.14) 0.26 (0.07) 0.17(0.03) 0.61(0.38) 
DET – DAF 0.28 (0.08) -0.06 (<0.01) -0.27(0.08) 0.22(0.05) 
DBT – DPA  0.38 (0.19)  0.07 (<0.01) 0.32(0.10) -0.18(0.03) 
DBT – DTM 0.43 (0.18)  0.54 (0.30)  -0.29(0.08) 0.31(0.10) 
DBT – DPM 0.44 (0.19)  0.52 (0.28) 0.04(<0.01) -0.02(<0.01) 
DBT – DCA 0.30 (0.09) 0.67 (0.44) -0.21 (0.04) -0.29 (0.08) 
DBT – DCF 0.14 (0.02) 0.31 (0.09) 0.19 (0.04) -0.25 (0.07) 
DBT – DMF 0.16 (0.03) 0.17 (0.03) 0.20 (0.04) 0.59 (0.35) 
DBT – DAA 0.006 (<0.01) 0.06 (<0.01) -0.07 (0.01) 0.46 (0.11) 
DMT – DPA -0.18 (0.04) -0.23 (0.05) 0.19 (0.03) 0.12(0.01) 
DMT – DTM 0.03 (<0.01) -0.13 (0.02) -0.06(<0.01) 0.38(0.15) 
DMT – DPM -0.02 (<0.01) -0.07 (<0.01) 0.13 (0.02) 0.32 (0.10) 
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Apéndice 2. Continuación. 
Correlaciones entre 
caracteres 

Especies vegetales 
A. kerchovei A. macroacantha A. marmorata A. potatorum 

DMT – DCA -0.13 (0.06) -0.06 (<0.01) -0.30 (0.09) 0.25 (0.06) 
DMT – DCF 0.24 (0.15) 0.40 (0.16) -0.20 (0.04) -0.19 (0.04) 
DMT – DMF 0.38 (0.15) 0.22 (0.05) -0.03 (<0.01) 0.23 (0.05) 
DMT – DAF 0.02 (<0.01) 0.04 (<0.01) -0.55 (0.30) * -0.40 (0.11) 
CET – CPA 0.41 (0.17) 0.29 (0.09) -0.30 (0.09) 0.23 (0.05) 
CET – CTM -0.05 (<0.01) 0.30 (0.09) -0.004 (<<0.01) -0.17 (0.03) 
CET – CPM 0.09 (0.008) 0.57 (0.32) 0.06 (<0.01) 0.15 (0.02) 
CET – CCA -0.02 (<0.01) 0.07 (<0.01) -0.30 (0.09) -0.08 (<0.01) 
CET – CCF 0.29 (0.08) 0.25 (0.06) 0.09 (<0.01) 0.18 (0.03) 
CET – CMF 0.38 (0.14) 0.25 (0.07) 0.17 (0.03) 0.62 (0.38) 
CET – CAF 0.28 (0.08) -0.06 (<0.01) -0.28 (0.08) 0.22 (0.05) 
CBT – CPA 0.42 (0.18) * 0.07 (0.005) 0.32 (0.10) 0.18 (0.05) 
CBT – CTM 0.42 (0.18) 0.55 (0.30) -0.29 (0.08) -0.31 (0.03) 
CBT – CPM 0.44 (0.19)  0.31 (0.11) 0.04 (<0.01) -0.02 (0.02) 
CBT – CCA 0.30 (0.09) 0.67 (0.44) -0.21 (0.04) -0.29 (<0.01) 
CBT – CCF 0.14 (0.02) 0.30 (0.09) 0.19 (0.04) 0.26 (0.03) 
CBT – CMF 0.16 (0.03) 0.17 (0.03) 0.20 (0.04) 0.59 (0.38) 
CBT – CAF 0.01 (<0.01) 0.07 (<0.01) -0.08 (<0.01) 0.45 (0.11) 
CMT – CPA -0.17 (0.03) -0.23 (0.05) 0.19 (0.03) 0.12 (0.01) 
CMT – CTM 0.017 (<0.01) -0.13 (0.02) -0.06 (<0.01) 0.38 (0.15) 
CMT – CPM -0.03 (<0.01) -0.07 (<0.01) 0.12 (0.01) 0.32 (0.10) 
CMT – CCA -0.12 (0.01) -0.07 (<0.01) -0.30 (0.09) 0.25 (0.06) 
CMT – CCF 0.23 (0.05) 0.42 (0.18) 0.19 (0.04) 0.19 (0.04) 
CMT – CMF 0.37 (0.13) 0.22 (0.05) -0.03 (<0.01) 0.23 (0.05) 
CMT – CAF -0.02 (<0.01) 0.04 (<0.01) -0.55 (0.30) -0.40 (0.16) 
AET – APA 0.42 (0.07) 0.31 (0.10) -0.30 (0.09) 0.24 (0.06) 
AET – ATM -0.03 (<0.01) 0.31 (0.09) -0.009 (<<0.01) -0.14 (0.02) 
AET – APM 0.09 (0.01) 0.57 (0.32) 0.03 (<0.01) 0.14 (0.02) 
AET – ACA 0.008 (<0.01) 0.10 (0.01) -0.27 (0.07) -0.05 (<0.01) 
AET – ACF 0.27 (0.07) 0.27 (0.07) 0.09 (<0.01) 0.16 (0.02) 
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Apéndice 2 Continuación. 
Correlaciones entre 
caracteres 

Especies vegetales 
A. kerchovei A. macroacantha A. marmorata A. potatorum 

AET – AMF 0.32 (0.10) 0.27 (0.07) 0.17 (0.03) 0.60 (0.35) 
AET – AAF 0.25 (0.06) -0.08 (<0.01) -0.24 (0.06) 0.22 (0.05) 
ABT – APA 0.49 (0.24) 0.09 (<0.01) 0.29 (0.09) 0.16 (0.03) 
ABT – ATM 0.48 (0.23) 0.35 (0.12) -0.29 (0.09) -0.30 (0.09) 
ABT – APM 0.49 (0.25) 0.26 (0.07) 0.02 (<0.01) -0.05 (<0.01) 
ABT – ACA 0.41 (0.16) 0.68 (0.46) -0.21 (0.04) -0.27 (0.07) 
ABT – ACF 0.14 (0.02) 0.29 (0.08) 0.18 (0.03) 0.21 (0.05) 
ABT – AMF 0.15 (0.02) 0.13 (0.02) 0.16 (0.03) 0.56 (0.11) 
ABT – ACF -0.009 (<<0.01) 0.05 (<0.01) -0.07 (<0.01) 0.44 (0.19) 
AMT – APA 0.17 (0.03) -0.22 (0.05) 0.19 (0.04) 0.14 (0.02) 
AMT – ATM 0.03 (<0.01) -0.11 (0.01) -0.07(<0.01) 0.40 (0.15) 
AMT – APM 0.005 (<0.01) -0.06 (<0.01) 0.09 (0.01) 0.33 (0.11) 
AMT – ACA 0.14 (0.02) -0.04 (<0.01) -0.29 (0.08) 0.26 (0.07) 
AMT – ACF 0.25 (0.06) 0.42 (0.17) -0.22 (0.05) -0.21 (0.05) 
AMT – AMF 0.36 (0.13) 0.22 (0.05) -0.02 (<0.01) 0.22 (0.05) 
AMT – AAF 0.003 (<0.01) 0.02 (<0.01) -0.52 (0.28) * -0.40 (0.16) 
ATB – ATC 0.37 (0.13) 0.42 (0.18) -0.10 (0.01) 0.07 (<0.01) 
ATB – ATR 0.06 (<0.01) 0.54 (0.29) -0.01 (<0.01) -0.12(0.01) 
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13. Apéndice 3.  
Valores de determinación (r2) obtenidos a partir de las correlaciones de Pearson realizadas entre los caracteres florales de las siete 

especies de cactáceas y los caracteres craneales de Leptonycteris yerbabuenae. En negritas se indican las correlaciones significativas 

(P <0.05). Descripción de los caracteres1 

Correlaciones 
entre 
caracteres  

Especies vegetales 

M.  
marginatus 

N. tetetzo P. hollianus P. weberi Pi. 
chrysacanthus 

S. 
pruinosus 

S. stellatus 

LTF – LCR 0.19 (0.04) 0.87 (0.76) 0.06 (0.004) 0.02 (<<0.01) 0.04 (0.002) 0.59 (0.35) 0.17 (0.03) 
LTF – LMA  0.07 (0.005) -0.25 (0.06) 0.001 (<<0.01) -0.09 (<0.01) 0.20 (0.04) -0.16 (0.03) -0.02 

(<0.01) 
LTF – LDE 0.26 (0.07) 0.17 (0.03) 0.09 (0.008) 0.26 (0.07) 0.24 (0.06) 0.009 

(<<0.01) 
0.05 

(0.002) 
LTN – LCR  0.28 (0.08) 0.60 (0.36) 0.17 (0.03) 0.38 (0.14) -0.04 (0.002) 0.46 (0.21) 0.25 (0.06) 
LTN – LMA  -0.11 (0.01) -0.25 (0.06) 0.02 (0.0004) -0.44 (0.20) 0.13 (0.02) -0.13 (0.02) -0.21 (0.04) 
LTN – LDE  0.11 (0.01) 0.11 (0.01) 0.21 (0.04) -0.19 (0.04) 0.05 (0.002) -0.01 

(<<0.01) 
-0.04 

(0.002) 
LES – LCR 0.10 (0.01) 0.65 (0.42)  -0.38 (0.14) -0.24 (0.06) -0.12 (0.01) 0.43 (0.18) 0.21 (0.04) 
LES – LMA  -0.15 (0.02) 0.05 (0.002) 0.35 (0.12) -0.26 (0.07) 0.22 (0.05) -0.18 (0.03) -0.40 (0.16) 
LES – LDE  -0.12 (0.01) 0.40 (0.16) 0.27 (0.07) -0.01 (<<0.01) 0.10 (0.01) -0.12 (0.01) -0.17 (0.03) 
LET – LCR -0.26 (0.07) -0.46 (0.21)  -0.24 (0.06) -0.22 (0.05) 0.10 (0.01) 0.26 (0.07) -0.12 (0.01) 
LET – LMA  0.11 (0.01) -0.34 (0.12) 0.38 (0.14) -0.02 (<<0.01) 0.31 (0.10) -0.19 (0.04) 0.009 

(<<0.01) 
LET – LDE -0.05 (0.002) -0.13 (0.02) 0.04 (0.002) 0.06 (<0.01) 0.34 (0.01) -0.32 (0.10) 0.29 (0.08) 
LCN – LCR  -0.08 (<0.01) -0.28 (0.08) -0.08 (0.006) -0.27 (0.07) 0.27 (0.07) 0.32 (0.10) -0.12 (0.01) 
LCN – LMA 0.07 (<0.01) 0.05 (0.002) -0.14 (0.02) 0.13 (0.02) 0.34 (0.12) -0.06 (<0.01) -0.29 (0.08) 
LCN – LDE  0.07 (<0.01) 0.13 (0.02) 0.03 (0.001) 0.04 (0.002) 0.52 (0.27) 0.06 (<0.01) -0.27 (0.07) 
DET – DPA -0.08 (<0.01) 0.15 (0.02) 0.29 (0.08) -0.04 (0.002) -0.02 (<<0.01) -0.25 (0.06) -0.57 (0.32)  
DET – DTM -0.39 (0.15) 0.19 (0.04) 0.06 (0.004) -0.01 (<<0.01) 0.26 (0.07) 0.03 (0.001) -0.45 (0.20) 
DET – DPM -0.18 (0.03) 0.20 (0.04) 0.08 (0.006) 0.05 (0.002) -0.37 (0.14) 0.05 (0.002) -0.65 (0.42) 
DET – DCA -0.18 (0.03) -0.003 

(<<0.01) 0.08 (0.006) 0.26 (0.07) -0.02 (<0.01) 0.01 (<0.01) -0.57 (0.32)  
DET – DCF 0.25 (0.06) 0.25 (0.06) 0.35 (0.12) -0.23 (0.05) -0.08 (<0.01) 0.10 (0.01) -0.17 (0.03) 
DET – DMF  -0.01 (<<0.01) 0.16 (0.03) 0.17 (0.03) -0.14 (0.02) 0.11 (0.01) -0.03 (0.001) -0.34 (0.12) 
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Apéndice 3. Continuación. 
Correlaciones 
entre 
caracteres  

Especies vegetales 

M. 
marginatus 

N. tetetzo P. hollianus P. weberi Pi. 
chrysacanthus 

S. pruinosus S. stellatus 

DET – DAF -0.14 (0.02) -0.20 (0.04) 0.31 (0.09) -0.11 (0.01) 0.14 (0.02) 0.08 (<0.01) 0.12 (0.01) 
DBT – DPA  0.19 (0.04) 0.30 (0.09) 0.38 (0.14) -0.13 (0.02) 0.12 (0.01) 0.19 (0.04) -0.10 (0.01) 
DBT – DTM -0.14 (0.02) -0.01 

(<<0.01) 0.21 (0.04) -0.13 (0.02) -0.19 (0.04) 0.35 (0.12) -0.22 (0.05) 

DBT – DPM -0.17 (0.03) 0.22(0.05) 0.35 (0.12) -0.04 (<0.01) -0.30 (0.09) 0.38 (0.14) -0.34 (0.12) 
DBT – DCA -0.08 (<0.01) 0.03 (0.001) 0.34 (0.11) -0.08 (<0.01) -0.23 (0.05) 0.58 (0.34) -0.26 (0.07) 
DBT – DCF -0.22 (0.05) -0.25 (0.06) 0.33 (0.11) -0.18 (0.03) 0.09 (<0.01) 0.40 (0.16) -0.41 (0.17)  
DBT – DMF -0.12 (0.01) -0.13 (0.02) 0.07 (0.005) -0.18 (0.03) 0.06 (<0.01) 0.24 (0.06) -0.43 (0.18)  
DBT – DAF -0.12 (0.01) -0.48 (0.23) 0.15 (0.02) -0.24 (0.06) 0.43 (0.18) 0.34 (0.12) -0.15 (0.02) 
DMT – DPA 0.28 (0.08) -0.16 (0.03) -0.31 (0.10) -0.06 (<0.01) -0.49 (0.24) -0.06 (<0.01) 0.05 (0.002) 
DMT – DTM 0.08 (<0.01) 0.09 (<0.01) -0.29 (0.08) 0.05 (0.002) -0.07 (<0.01) 0.14 (0.02) 0.21 (0.04) 
DMT – DPM -0.02 

(<<0.01) 
-0.01 

(<<0.01) 
-0.32 (0.10) -0.33 (0.11) -0.33 (0.11) 0.02 (<<0.01) -0.26 (0.07) 

DMT – DCA -0.11 (0.01) 0.12 (0.01) -0.35 (0.12) -0.22 (0.05) -0.29 (0.08) -0.02 
(<<0.01) 

-0.005 
(<<0.01) 

DMT – DCF 0.07 (<0.01) -0.08 (<0.01) -0.15 (0.02) -0.25 (0.06) -0.06 (<0.01) 0.27 (0.07) -0.45 (0.20) 
DMT – DMF -0.27 (0.08) -0.01 

(<<0.01) 
0.07 (0.005) -0.32 (0.10) 0.07 (<0.01) 0.07 (<0.01) -0.51 (0.26) 

DMT – DAF -0.09 (<0.01) -0.27 (0.07) 0.11 (0.01) -0.15 (0.02) -0.04 (0.002) -0.07 (<0.01) -0.05 (0.002) 
CET – CPA -0.08 (<0.01) 0.15 (0.02) 0.29 (0.08) -0.04 (0.002) -0.02 (<<0.01) -0.25 (0.06) -0.57 (0.32) 
CET – CTM -0.39 (0.15) 0.19 (0.04) 0.06 (0.004) -0.01 

(<<0.01) 
0.26 (0.07) 0.03 (0.001) -0.45 (0.20) 

CET – CPM -0.18 (0.03) -0.19 (0.04) 0.08 (0.006) 0.05 (0.002) -0.37 (0.14) 0.05 (0.002) -0.65 (0.42) 
CET – CCA -0.18 (0.03) -0.004 

(<<0.01) 
0.09 (0.008) 0.26 (0.07) -0.02 (<<0.01) 0.01 (<<0.01) -0.56 (0.31) 

CET – CCF 0.25 (0.06) 0.25 (0.06) 0.35 (0.12) -0.23 (0.05) -0.08 (<0.01) 0.09 (<0.01) 0.18 (0.03) 
CET – CMF -0.01 

(<<0.01) 
0.16 (0.03) 0.17 (0.03) -0.14 (0.02) 0.11 (<<0.01) -0.03 (0.001) -0.34 (0.12) 

CET – CAF -0.15 (0.02) -0.20 (0.04) 0.30 (0.09) -0.11 (0.01) 0.14 (0.02) 0.08 (<0.01) 0.12 (0.01) 
CBT – CPA 0.20 (0.04) 0.30 (0.09) 0.34 (0.11) -0.06 (<0.01) 0.12 (0.02) 0.19 (0.04) -0.10 (0.01) 
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Apéndice 3. Continuación. 
Correlaciones 
entre 
caracteres  

Especies vegetales 

M. 
marginatus 

N. tetetzo P. hollianus P. weberi Pi. 
chrysacanthus 

S. pruinosus S. stellatus 

CBT – CTM -0.13 (0.02) -0.001 
(<<0.01) 

0.21 (0.04) 0.05 (0.002) -0.19 (0.04) 0.35 (0.12) -0.22 (0.05) 

CBT – CPM -0.08 (<0.01) 0.22 (0.05) 0.35 (0.12) -0.33 (0.11) -0.31 (0.10) 0.38 (0.14) -0.34 (0.12) 
CBT – CCA -0.17 (0.03) 0.03 (0.001) 0.34 (0.11) -0.22 (0.05) -0.23 (0.05) 0.58 (0.34) -0.26 (0.07) 
CBT – CCF 0.08 (<0.01) -0.25 (0.06) 0.34 (0.11) -0.25 (0.06) 0.09 (<0.01) 0.40 (0.16) -0.41 (0.17) 
CBT – CMF -0.22 (0.05) 0.13 (0.02) 0.07 (0.005) -0.32 (0.10) 0.06 (<0.01) 0.24 (0.06) -0.43 (0.18) 
CBT – CAF -0.12 (0.01) -0.48 (0.23) 0.16 (0.03) -0.15 (0.02) 0.43 (0.18) 0.34 (0.12) -0.15 (0.02) 
CMT – CPA 0.28 (0.08) -0.17 (0.03) -0.31 (0.10) -0.13 (0.02) -0.49 (0.24) -0.06 (<0.01) 0.05 (0.002) 
CMT – CTM 0.08 (<0.01) 0.09 (<0.01) -0.29 (0.08) -0.13 (0.02) -0.07 (<0.01) 0.14 (0.02) 0.21 (0.04) 
CMT – CPM -0.02 

(<<0.01) 
-0.02 

(<<0.01) 
-0.32 (0.10) -0.04 (0.002) -0.33 (0.11) 0.02 (<<0.01) -0.26 (0.07) 

CMT – CCA -0.11 (0.01) 0.12 (0.01) -0.25 (0.06) -0.08 (<0.01) -0.29 (0.08) -0.03 (0.001) -0.004 
(<<0.01) 

CMT – CCF 0.07 (<0.01) -0.08 (<0.01) -0.17 (0.03) -0.18 (0.03) -0.07 (<0.01) 0.27 (0.07) -0.45 (0.20) 
CMT – CMF -0.27 (0.07) -0.01 

(<<0.01) 
0.07 (0.005) -0.18 (0.03) 0.07 (<0.01) 0.07 (<0.01) -0.51 (0.26) 

CMT – CAF -0.09 
(<<0.01) 

-0.27 (0.07) 0.10 (0.01) -0.24 (0.06) -0.04 (0.002) -0.08 (<0.01) -0.05 (0.002) 

AET – APA -0.06 (<0.01) 0.11 (0.01) 0.26 (0.07) -0.07 (<0.01) -0.01 (<<0.01) 0.33 (0.11) -0.56 (0.31) 
AET – ATM -0.39 (0.15) 0.15 (0.02) 0.05 (0.002) -0.04 (0.002) 0.32 (0.10) 0.06 (<0.01) -0.45 (0.20) 
AET – APM -0.18 (0.03) 0.15 (0.02) 0.06 (0.004) 0.02 (<<0.01) -0.35 (0.12) 0.07 (<0.01) -0.64 (0.41) 
AET – ACA -0.17 (0.03) -0.04 (0.002) 0.09 (0.008) 0.24 (0.06) -0.04 (0.002) 0.09 (<0.01) -0.57 (0.32) 
AET – ACF 0.25 (0.06) 0.21 (0.04) 0.33 (0.11) -0.24 (0.06) -0.09 (<0.01) 0.11 (0.01) -0.14 (0.02) 
AET – AMF -0.01 

(<<0.01) 
0.12 (0.01) 0.30 (0.09) -0.15 (0.02) 0.08 (<0.01) -0.03 (0.001) -0.31 (0.10) 

AET – AAF -0.14 (0.02) -0.20 (0.04) 0.29 (0.08) -0.13 (0.17) 0.17 (0.03) 0.07 (<0.01) 0.11 (0.01) 
ABT – APA 0.22 (0.05) 0.31 (0.10) 0.29 (0.08) -0.14 (0.02) 0.14 (0.02) 0.16 (0.03) -0.11 (0.01) 
ABT – ATM -0.10 (0.01) 0.02 (<<0.01) 0.33 (0.11) -0.17 (0.03) -0.15 (0.02) 0.33 (0.11) -0.20 (0.04) 
ABT – APM -0.05 (0.002) 0.24 (0.06) 0.36 (0.13) -0.05 (0.002) -0.26 (0.07) 0.35 (0.12) -0.34 (0.16) 
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Apéndice 3. Continuación. 
Correlaciones 
entre 
caracteres  

Especies vegetales 

M. 
marginatus 

N. tetetzo P. hollianus P. weberi Pi. 
chrysacanthus 

S. pruinosus S. stellatus 

ABT – ACA -0.09 (<0.01) 0.07 (<0.01) 0.06 (0.004) -0.09 (<0.01) -0.18 (0.03) 0.56 (0.31) -0.27 (0.07) 
ABT – ACF 0.10 (0.01) -0.24 (0.06) 0.13 (0.02) -0.14 (0.02) 0.08 (<0.01) 0.42 (0.18) -0.41 (0.17) 
ABT – AMF -0.22 (0.05) -0.14 (0.02) -0.28 (0.08) -0.17 (0.03) 0.02 (<<0.01) 0.28 (0.08) -0.44 (0.19) 
ABT – AAF -0.09 (<0.01) 0.44 (0.19) -0.27 (0.07) -0.19 (0.03) 0.42 (0.18) 0.36 (0.13) -0.15 (0.02) 
AMT – APA 0.26 (0.07) -0.17 (0.03) -0.29 (0.08) -0.09 (<0.01) -0.50 (0.25) -0.06 (<0.01) 0.07 (<0.01) 
AMT – ATM 0.06 (<0.01) 0.05 (0.002) -0.33 (0.11) 0.02 (<<0.01) -0.10 (0.01) 0.10 (0.01) 0.26 (0.07) 
AMT – APM -0.04 (0.002) -0.03 (0.001) -0.11 (0.01) -0.34 (0.12) -0.37 (0.14) 0.004 

(<<0.01) 
-0.23 (0.05) 

AMT – ACA -0.11 (0.01) 0.12 (0.01) 0.09 (0.008) -0.24 (0.06) -0.32 (0.10) -0.04 (0.002) 0.03 (0.001) 
AMT – ACF 0.06 (<0.01) -0.08 (<0.01) 0.13 (0.02) -0.28 (0.08) -0.02 (<<0.01) 0.28 (0.08) -0.45 (0.20) 
AMT – AMF -0.30 (0.09) -0.03 (0.001) 0.28 (0.08) -0.34 (0.12) 0.12 (0.01) 0.10 (0.01) -0.51 (0.26) 
AMT – AAF -0.10 (0.01) -0.27 (0.07) 0.14 (0.02) -0.15 (0.02) 0.04 (0.002) -0.08 (<0.01) -0.05 (0.002) 
ATB – ATC 0.02 (<<0.01) 0.05 (0.002) 0.12 (0.01) -0.02 (<<0.01) -0.41 (0.17) 0.06 (<0.01) -0.32 (0.10) 
ATB – ATR -0.07 (<0.01) 0.12 (0.01) 0.33 (0.11) -0.07 (<0.01) -0.47 (0.22) 0.07 (<0.01) -0.52 (0.27) 
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14. Apéndice 4.  
Valores de determinación (r2) obtenidos a partir de las correlaciones de Pearson realizadas entre los caracteres florales de las cuatro 

especies de Agave y los caracteres craneales de Leptonycteris yerbabuenae. En negritas se indican las correlaciones significativas (P 

<0.05). Descripción de los caracteres1 

Correlaciones entre 
caracteres 

Especies vegetales 
A. kerchovei A. macroacantha A. marmorata A. potatorum 

LTF – LCR 0.19(0.04) -0.11 (0.01) -0.07 (<0.01) 0.28 (0.08) 
LTF – LMA  0.05 (0.002) -0.03 (0.001) -0.15 (0.02) -0.19 (0.04) 
LTF – LDE 0.18 (0.03) -0.19 (0.04) -0.01 (<<0.01) -0.29 (0.08) 
LES – LCR 0.23 (0.05) 0.27 (0.07) -0.01 (<<0.01) -0.04 (0.002) 
LES – LMA  -0.21 (0.04) -0.12 (0.01) -0.17 (0.03) 0.27 (0.07) 
LES – LDE 0.02 (0.0004) 0.07 (<0.01) -0.09 (<0.01) 0.15 (0.02) 
LET – LCR 0.007 (<<0.01) -0.28 (0.08) -0.29 (0.08) 0.02 (<<0.01) 
LET – LMA  0.13 (0.02) -0.08 (<0.01) 0.30 (0.09) 0.40 (0.16) 
LET – LDE 0.22 (0.05) -0.07 (<0.01) 0.24 (0.06) 0.31 (0.10) 
DET – DPA 0.21 (0.04) -0.11 (0.01) 0.08 (<0.01) 0.10 (0.01) 
DET – DPM 0.01 (<<0.01) 0.04 (0.002) 0.42 (0.18) 0.30 (0.09) 
DET – DTM 0.01 (<<0.01) 0.12 (0.01) -0.08 (<0.01) 0.19 (0.04) 
DET – DCA 0.07 (<0.01) 0.15 (0.02) 0.02 (<<0.01) 0.23 (0.05) 
DET – DCF 0.01 (0.0001) -0.05 (0.002) -0.37 (0.13) -0.05 (0.002) 
DET – DMF  -0.25 (0.06) -0.04 (0.002) -0.29 (0.08) -0.0004 (<<0.01) 
DET – DAF -0.34 (0.12) 0.05 (0.002) -0.03 (0.001) 0.07 (0.005) 
DBT – DPA  0.04 (0.002) -0.37 (0.14) -0.19 (0.04) 0.33 (0.11) 
DBT – DTM 0.04 (0.002) -0.44 (0.19) -0.10 (0.01) 0.49 (0.24) 
DBT – DPM 0.11 (0.01) -0.30 (0.09) 0.07 (<0.01) 0.19 (0.04) 
DBT – DCA 0.10 (0.01) -0.26 (0.07) 0.01 (<<0.01) 0.47 (0.22) 
DBT – DCF 0.32 (0.10) -0.08 (<0.01) -0.36 (0.13) -0.04 (0.002) 
DBT – DMF 0.31 (0.10) 0.06 (<0.01) -0.33 (0.11) 0.008 (<<0.01) 
DBT – DAA -0.14 (0.02) 0.40 (0.16) -0.03 (0.001) 0.009 (<<0.01) 
DMT – DPA 0.10 (0.01) -0.36 (0.13) 0.22 (0.05) 0.09 (<0.01) 
DMT – DTM 0.15 (0.02) -0.18 (0.03) 0.32 (0.10) 0.002 (<<0.01) 
DMT – DPM 0.003 (<<0.01) -0.37 (0.13) 0.54 (0.29) 0.27 (0.07) 



 128 

Apéndice 4. Continuación. 
Correlaciones entre 
caracteres 

Especies vegetales 
A. kerchovei A. macroacantha A. marmorata A. potatorum 

DMT – DCA -0.007 (<<0.01) -0.17 (0.03) 0.31 (0.10) -0.14 (0.02) 
DMT – DCF -0.15 (0.02) -0.14 (0.02) 0.01 (<<0.01) -0.13 (0.02) 
DMT – DMF -0.06 (<0.02) 0.03 (0.001) 0.16 (0.03) 0.06 (<0.01) 
DMT – DAF -0.17 (0.03) -0.05 (0.002) -0.04 (0.002) -0.07 (<0.01) 
CET – CPA 0.21 (0.04) -0.11 (0.01) 0.08 (<0.01) 0.10 (0.01) 
CET – CTM 0.01 (<<0.01) 0.04 (0.002) 0.42 (0.18) 0.30 (0.09) 
CET – CPM 0.01 (<<0.01) 0.12 (0.01) -0.08 (<0.01) 0.19 (0.04) 
CET – CCA 0.07 (<0.01) 0.15 (0.02) 0.02 (<<0.01) 0.23 (0.05) 
CET – CCF 0.01 (<<0.01) -0.05 (0.002) -0.37 (0.13)  -0.05 (0.002) 
CET – CMF -0.25 (0.06) -0.04 (0.002) -0.29 (0.08) -0.0008 (<<0.01) 
CET – CAF -0.34 (0.12) 0.05 (0.002) -0.03 (0.001) 0.07 (<0.01) 
CBT – CPA 0.04 (0.002) -0.37 (0.14) -0.19 (0.04) 0.33 (0.11) 
CBT – CTM 0.04 (0.002) -0.44 (0.19) -0.10 (0.01) 0.49 (0.24) 
CBT – CPM 0.10 (0.01) -0.30 (0.09) 0.06 (<0.01) 0.19 (0.04) 
CBT – CCA 0.08 (<0.01) -0.26 (0.07) 0.01 (<<0.01) 0.47 (0.22) 
CBT – CCF 0.32 (0.10) -0.08 (<0.01) -0.36 (0.13) -0.04 (0.002) 
CBT – CMF 0.30 (0.09) 0.06 (0.04) -0.33 (0.11) 0.006 (<<0.01) 
CBT – CAF -0.15 (0.02) 0.39 (0.15) -0.03 (0.001) 0.01 (<<0.01) 
CBT – CMF 0.30 (0.09) 0.06 (0.04) -0.33 (0.11) 0.006 (<<0.01) 
CBT – CAF -0.15 (0.02) 0.39 (0.15) -0.03 (0.001) 0.01 (<<0.01) 
CMT – CPA 0.07 (<0.01) -0.36 (0.13)  0.22 (0.05) 0.09 (0.008) 
CMT – CTM 0.16 (0.03) -0.18 (0.03) 0.32 (0.10) 0.001 (<<0.01) 
CMT – CPM 0.03 (0.001) -0.38 (0.14)  0.54 (0.29) 0.27 (0.07) 
CMT – CCA 0.05 (0.002) -0.17 (0.03) 0.31 (0.10) -0.13 (0.02) 
CMT – CCF -0.14 (0.02) -0.15 (0.02) 0.01 (<<0.01) -0.13 (0.02) 
CMT – CMF 0.02 (<<0.01) 0.03 (0.001) 0.16 (0.03) 0.06 (<0.01) 
CMT – CAF -0.08 (<0.01) -0.05 (0.002) -0.04 (0.002) -0.07 (<0.01) 
AET – APA 0.18 (0.03) -0.09 (<0.01) 0.13 (0.02) 0.11 (0.01) 
AET – ATM -0.02 (<0.01) 0.05 (0.002) 0.48 (0.23) 0.28 (0.08) 
AET – APM 0.003 (<<0.01) 0.15 (0.02) -0.05 (0.002) 0.20 (0.04) 
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Apéndice 4. Continuación. 
Correlaciones entre 
caracteres 

Especies vegetales 
A. kerchovei A. macroacantha A. marmorata A. potatorum 

AET – ACA 0.04 (0.002) 0.16 (0.03) 0.02 (<<0.01) 0.20 (0.04) 
AET – ACF 0.02 (<<0.01) -0.05 (0.002) -0.24 (0.05)  -0.05 (0.002) 
AET – AMF -0.24 (0.06) -0.04(0.002) -0.28 (0.08) 0.004 (<<0.01) 
AET – AAF -0.35 (0.12) 0.06 (<0.01) 0.04 (0.002) 0.05 (0.002) 
ABT – APA 0.03 (0.001) -0.36 (0.13) -0.16 (0.03) 0.32 (0.10) 
ABT – ATM 0.03 (0.001) -0.44 (0.19) -0.09 (<0.01) 0.47 (0.22) 
ABT – APM 0.11 (0.01) -0.29 (0.08) 0.06 (<0.01) 0.19 (0.04) 
ABT – ACA 0.07 (<0.01) -0.26 (0.07) 0.02 (<<0.01) 0.44 (0.19) 
ABT – ACF 0.33 (0.11) -0.08 (<0.01) -0.35 (0.12) -0.05 (0.002) 
AMT – APA 0.14 (0.02) -0.37 (0.13)  0.30 (0.09) 0.11 (0.01) 
AMT – ATM 0.20 (0.04) -0.18 (0.03) 0.33 (0.11) 0.02 (<<0.01) 
AMT – APM 0.06 (<0.01) -0.38 (0.14)  0.60 (0.36) 0.31 (0.10) 
AMT – ACA 0.02 (<<0.01) -0.18 (0.03) 0.34 (0.12) -0.13 (0.02) 
AMT – ACF -0.14 (0.02) -0.14 (0.02) 0.05 (0.002) -0.14 (0.02) 
AMT – AMF -0.07 (<0.01) 0.04 (0.002) 0.19 (0.04) 0.05 (0.002) 
AMT – AAF -0.17 (0.03) -0.04 (0.002) -0.001 (<<0.01) -0.08 (<0.01) 
ATB – ATC 0.24 (0.06) 0.24 (0.06) 0.04 (0.002) 0.20 (0.04) 
ATB – ATR 0.14 (0.02) 0.14 (0.02) -0.01 (<<0.01) 0.17 (0.03) 

 
1Descripción de los caracteres morfológicos. Flores= LTF: Longitud del tubo floral, LTN: Longitud del tubo floral sin el 

nectario, DET: Diámetro del tubo floral en las zona apical, DMT: Diámetro en la zona media, DBT: Diámetro en la zona 

basal, LES: Longitud total del estilo, LET: Longitud del estambre, LCN: Longitud de la cámara nectaria, CET: circunferencia 

del tubo floral en las zonas apical, CMT: Circunferencia en la zona media, CBT: Circunferencia en la zona basal, AET: área 

del tubo floral en de la zona apical, AMT: área en la zona media, ABT: Área en la zona basal y ATB: Área lateral total del 

tubo floral. Cráneos= LCR: Longitud total del cráneo, LMA: Longitud de la hilera de dientes de la maxila, LDE: Longitud de 

la hilera de dientes del dentario, DPA: Diámetro del cráneo al nivel del proceso angular, DPM: Diámetro al nivel del primer 
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molar, DTM: Diámetro a nivel del tercer molar, DCA: Diámetro en el borde interior de los caninos, DCF: Ancho del cráneo 

en la zona más amplia de los arcos cigomáticos, DMF: Ancho del cráneo en el inicio de los arcos cigomáticos, DAF: Ancho 

entre el borde de los caninos. CPA: Circunferencia y APA: Área del cráneo al nivel del proceso angular, CPM: Circunferencia 

y Área (APM) en el primer molar, CTM: Circunferencia y ATM: Área en el tercer molar, CCA: Circunferencia y ACA: Área 

en los caninos. CAF: Circunferencia y AAF: Área entre el borde de los caninos. CMF: Circunferencia y AMF: Área a la altura 

de del inicio de los arcos cigomáticos, CCF: Circunferencia y ACF: Área en la zona más ancha de los arcos cigomáticos, 

ATC: Área total del cráneo y ATR: Área de la zona rostral y del dentario.
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Anexo 1. Información de los ejemplares de murciélagos obtenidos de colecciones 
científicas. CNMA: Colección nacional de mámiferos. CM: Colección 
mastozoológica. 

Leptonycteris yerbabuenae Choeronycteris mexicana 
No. de Ejemplar Colección No. de ejemplar Colección 
1289 CNMA-UNAM 3819 CNMA-UNAM 
1290 CNMA-UNAM 8238 CNMA-UNAM 
16132 CNMA-UNAM 8239 CNMA-UNAM 
20456 CNMA-UNAM 15479 CNMA-UNAM 
20457 CNMA-UNAM 15480 CNMA-UNAM 
20458 CNMA-UNAM 15483 CNMA-UNAM 
20459 CNMA-UNAM 15484 CNMA-UNAM 
21953 CNMA-UNAM 18461 CNMA-UNAM 
39746 CNMA-UNAM 18462 CNMA-UNAM 
39747 CNMA-UNAM 18463 CNMA-UNAM 
39748 CNMA-UNAM 18465 CNMA-UNAM 
39749 CNMA-UNAM 18464 CNMA-UNAM 
39750 CNMA-UNAM 20191 CNMA-UNAM 
39751 CNMA-UNAM 20192 CNMA-UNAM 
39752 CNMA-UNAM 20194 CNMA-UNAM 
45170 CNMA-UNAM 20195 CNMA-UNAM 
45171 CNMA-UNAM 20460 CNMA-UNAM 
4327 CM- CIIDIR-OAX 20461 CNMA-UNAM 
4511 CM- CIIDIR-OAX 20462 CNMA-UNAM 
4147 CM- CIIDIR-OAX 21626 CNMA-UNAM 
4509 CM- CIIDIR-OAX 21954 CNMA-UNAM 
2220 CM- CIIDIR-OAX 30142 CNMA-UNAM 
2274 CM- CIIDIR-OAX 30143 CNMA-UNAM 
477 CM- CIIDIR-OAX 480 CM- CIIDIR-OAX 
725 CM- CIIDIR-OAX 479 CM- CIIDIR-OAX 
726 CM- CIIDIR-OAX 4672 CM- CIIDIR-OAX 
4620 CM- CIIDIR-OAX 4670 CM- CIIDIR-OAX 
1278 CM- CIIDIR-OAX 4671 CM- CIIDIR-OAX 
1630 CM- CIIDIR-OAX 4516 CM- CIIDIR-OAX 
478 CM- CIIDIR-OAX 4517 CM- CIIDIR-OAX 
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Anexo 2. Participación en congresos, publicaciones o actividades de divulgación  
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La Sociedad Botánica de México A.C. 

otorgan la presente
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A: Xiumy M. Sánchez Collazo

Por su participación como ponente en la modalidad de Presentación Oral 
con el trabajo titulado: Mutualismo secuencial en especies quiropterofílicas: ¿Qué nos 
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y en coautoría con: Dulce M. Figueroa Castro, Cirene Gutiérrez Blando, Ma. Concepción 
López Téllez

Atentamente

H. Puebla de Zaragoza, a 30 de septiembre de 2022

_________________________
Dra. Heike Vibrans

Presidenta de la Sociedad Botánica de México

_________________________
Dra. Etelvina Gándara

Presidenta del XXII Congreso Mexicano de Botánica
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