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Resumen
Mediante análisis epidemiológicos integrales, se estudiaron la diversidad 
beta (entre sitios) y la beta filogenética de sistemas multi-hospederos, así 
como los virus asociados con comunidades de murciélagos en paisajes frag-
mentados de Chiapas, Campeche y la zona metropolitana de la Ciudad de 
México. Se combinaron aplicaciones computacionales, técnicas de detección 
molecular y la secuenciación de nucleótidos de coronavirus, hantavirus, pa-
ramyxovirus y pegivirus con análisis ecológicos y filogenéticos.

Se descubrieron un total de 22 virus en 1 067 muestras pertenecientes 
a 42 especies de murciélagos, lo que representa una estimación de 78% de 
la riqueza viral total. Al aplicar el modelo estadístico Chao2 con datos de los 
17 genotipos de virus encontrados con el mismo esfuerzo de muestreo, se 
calculó una riqueza viral de 23 genotipos. Usando un modelo con residuales, 
se categorizó a las especies hospederas y los tipos de hábitat que tienen 
mayor riesgo de asociarse con una mayor riqueza viral. 

Se encontró una relación positiva entre la diversidad filogenética de los hos-
pederos y la diversidad viral (r = 0.41, P < 0.05) y  con la riqueza viral (r = 0.51,  
P < 0.05). La diversidad beta (tasa de recambio) de las comunidades de vi-
rus se explicó por la diversidad beta de los hospederos (r = 0.86, P < 0.05). 
Para entender los patrones de cambio en las comunidades virales y de hos-
pederos, la diversidad beta se dividió en: un componente de anidamiento 
—pérdida de especies— y uno de recambio —disimilitud en la composición—. 

En Chiapas, la diversidad beta de los hospederos se justificó por la ani-
dación de especies, mientras que la diversidad beta filogenética se definió 
por el recambio de linaje de los hospederos. Campeche mostró altos valores 
de anidamiento filogenético y bajo recambio de hospederos. La diversidad 
beta y la diversidad beta filogenética indicaron que los patrones locales de la 
estructura de las comunidades de hospederos y las características abióticas 
regionales en paisajes dominados por actividades antropogénicas son un 
factor importante en la determinación de la composición de comunidades 
virales. Este estudio representa el primer esfuerzo en México para entender 
las relaciones hospedero-virus, a través del estudio de las relaciones entre la 
diversidad viral y las comunidades de murciélagos en paisajes transformados.

Palabras clave: Ecología de enfermedades; Riqueza viral; Diversidad alfa (diversidad  
de especies); Diversidad beta (diversidad entre sitios); Diversidad beta filogenética; 
Pérdida de hábitat; Chiroptera.
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Introducción
Los cambios en el uso de suelo son el mecanismo principal que favorece la pre-
sencia de enfermedades zoonóticas (Patz et al., 2004). La expansión de la agri-
cultura y la urbanización, de manera simultánea, han modificado la estructura y 
función de los ecosistemas, la estructura de las comunidades, los patrones de 
distribución de las especies y la biodiversidad (Christian et al., 2009; Gibbs et al., 
2009). Estos sistemas modificados han creado ambientes idóneos para las inte-
racciones multi-especie, en especial aquellos que involucran hospederos, vectores 
y/o patógenos (McMichael, 2004; Rivard et al., 2007; Jones et al., 2013; Rubio et 
al., 2014).

Se ha considerado a los murciélagos la principal fuente de agentes virales del 
tipo ácido ribonucleico (RNA) con alta patogenicidad como lyssavirus (Banyard 
et al., 2011), virus del Ébola (Leroy et al., 2005), virus de Marbug (Towner et al. 
2009), virus Nipah (Epstein et al., 2006), virus Hendra (Smith et al., 2011) y coro-
navirus (CoV), por ejemplo: SARS, MERS (Hilgenfeld y Peiris, 2013).

Por otro lado, se reconoce a los murciélagos como un grupo clave para la 
conservación de los servicios ecosistémicos, pues sirven como polinizadores, dis-
persores de semillas y para el control de plagas en la agricultura (Medellín, 2009; 
Kunz et.al., 2011). Además, debido a su manifiesta respuesta a la pérdida y frag-
mentación del hábitat, los murciélagos son excelentes bioindicadores de cambios 
en el ambiente (Medellín et al., 2000).

Para entender con propiedad las complejas interacciones en sistemas mul-
ti-hospederos, se realizaron varios análisis ecológicos y filogenéticos. En ecología 
de enfermedades, se han correlacionado los índices de diversidad, la riqueza  (nú-
mero de especies), la abundancia relativa de las especies en una comunidad (di-
versidad alfa) (Suzán et al., 2009) y los microbiomas (Anthony et al., 2013a; Olson 
et al., 2014), con la prevalencia de enfermedades. Los índices de diversidad tam-
bién evalúan los cambios en la composición parásito–hospedero en comunidades 
de hospederos a escalas locales, regionales y biogeográficas —diversidad alfa, beta 
y gamma— (Svensson-Coelho y Ricklefs, 2011; Scordato y Kardish, 2014). 

Desde la perspectiva evolutiva, se han estudiado las relaciones filogenéticas 
entre hospederos y patógenos, y se han incorporado índices de diversidad filoge-
nética para medir cambios en las comunidades de hospederos a través de gra-
dientes ambientales (Webb et al., 2002; Helmus et al., 2007). Dichos métodos 
filogenéticos ofrecen una dimensión adicional para explorar las interacciones entre 
hospederos y parásitos a través del tiempo, tales como especificidad de hospede-
ros, co-evolución entre parásito y hospederos, eventos de cambio del hospedero 
y barreras filogenéticas en la transmisión de patógenos (Legendre et al., 2002; 
Streicker et al., 2010; Poulin et al., 2011). 

El análisis ecológico y filogenético de las interacciones entre parásitos y hos-
pederos puede integrar: la influencia del ambiente en la distribución de patógenos 
en escalas temporales y espaciales, así como diferentes niveles de organización 
biológica y taxonómica (Hawley y Altizer, 2011).  

En esta investigación, se examinaron las relaciones entre la diversidad de hos-
pederos y la de cuatro grupos virales asociados a murciélagos en paisajes domina-
dos por actividades antropogénicas en México. Se pusieron a prueba dos hipótesis 
relacionadas con el efecto de la diversidad taxonómica y filogenética de hospede-
ros sobre la diversidad viral e influencia del tipo de hábitat sobre la composición 
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de comunidades de hospederos y de virus. En la primera se estableció que las 
comunidades de hospederos con alta diversidad taxonómica y filogenética sopor-
tarán una alta diversidad viral y en la segunda, los cambios en la composición de 
comunidades de virus y de hospederos en diferentes hábitats se reflejarán en los 
altos valores de diversidad beta y beta filogenética.

Material y métodos
Colecta de muestras
Los murciélagos se capturaron en tres sitios diferentes: Reserva de la biósfera Mon-
tes Azules (RBMA) en Chiapas, Reserva de la biósfera Calakmul (RBC) en Cam-
peche, y la Ciudad de México y su zona metropolitana (GMC). Los primeros dos 
sitios están localizados en el sureste de México y representan regiones con una alta 
diversidad de especies, caracterizadas por grandes parches de vegetación primaria, 
mientras que GMC representa un sitio con una alta urbanización y algunos parches 
de vegetación. RBMA se caracteriza por bosque tropical perennifolio, mientras que 
en RBC domina una selva mediana subperennifolia; ambas regiones enfrentan una 
alta presión antropogénica.

Tanto en RBMA como en RBC los murciélagos se capturaron en tres hábitats: 
conservado (Fd), donde el impacto humano es casi imperceptible y persiste la ve-
getación primaria; fragmentado (F), caracterizado por áreas de vegetación primaria 
incrustadas en una matriz de agricultura y/o ganadería, y perturbado (D), zonas 
de transición entre áreas de vegetación secundaria y zonas agrícolas y/o ganade-
ras o urbanas. En GMC, los murciélagos se capturaron en el hábitat urbano (U)  
y fragmentado. 

Se usaron cinco redes de niebla (9 m de ancho x 3 m de altura), por un pe-
riodo de 4 horas continuas desde el atardecer. Las especies se identificaron con 
una guía de campo (Medellín et al., 2008). La distancia mínima entre redes fue de 
2 km en RBMA y de 10 km en RBC. Se llevó a cabo una “prueba de mantel” para 
asegurar la independencia por la distancia geográfica (RBMA, r = 0.55, P = 0.01; 
RBC, r = 0.57 P = 0.006). Se recolectaron muestras orales y rectales con hisopos, 
así como de sangre cuando fue posible, las cuales se transportaron en lysis buffer, 
preservadas a -80 ºC hasta el Center for Infection and Immunity de la Universidad 
de Columbia en Nueva York, EUA.

Detección viral
Se procesaron un total de 1 067 muestras de 608 individuos, pertenecientes a 
42 especies de murciélagos para buscar cinco familias/géneros virales (cuadro S1). 
Se extrajo el ácido nucleico de todas las muestras con ayuda de la plataforma 
EasyMag® (bioMérieux, Inc Darham, NC, USA). Para la síntesis de cDNA se usó 
SuperScript® III first strand synthesis supermix (Invitrogen), según las instrucciones 
del fabricante. El reconocimiento viral se obtuvo mediante iniciadores consensos 
de PCR para el segmento L de hantavirus (HTV) (Klempa et al., 2006) y para el gen 
polimerasa (pol) para la detección de paramyxovirus (PMV) (Tong et al., 2008). 

Los productos de PCR con el tamaño esperado se clonaron en StrataClone™ 
PCR cloning vector y se ordenaron de acuerdo con los iniciadores estándar M13R. 
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Las detecciones de CoV, hepacivirus (HPV) y pegivirus (PGV) ya fueron previamen-
te reportadas y sus secuencias virales pertenecen al mismo set de 1 067 muestras 
(Anthony et al., 2013b; Quan et al., 2013).

Estimación y cobertura de la riqueza viral
Se evaluó el esfuerzo de muestreo —número de muestras probadas para cada 
virus— con dos métodos: construyendo curvas de rarefacción y extrapolación, y me-
diante el cálculo de los valores residuales de un modelo de regresión lineal entre 
la riqueza viral dentro de un hospedero y el esfuerzo de muestreo por hospedero. 

Las curvas de rarefacción y extrapolación son técnicas estadísticas para estimar 
el número de especies con base en un número de muestras (Magurran, 2004; 
Chao y Jost, 2012), lo que permite la evaluación del esfuerzo de muestreo y la 
determinación del número de muestras necesarias para obtener una riqueza viral 
con 95% de certeza (Chao et al., 2014). 

Con la librería de R iNEXT (Hsieh et al., 2013), se evaluó la riqueza viral —defi-
nida como un único virus detectado en las 1,067 muestras— mediante la construc-
ción de curvas de rarefacción y extrapolación basadas en un tamaño de muestra  
(3 201) tres veces mayor que el original  (Chao et al., 2014).

Para identificar las especies hospederas asociadas con una mayor riqueza viral, 
se recurrió a la metodología propuesta por Herbretau (2012). Se calcularon los 
valores residuales de una regresión lineal entre el logaritmo de la riqueza viral y el 
logaritmo del esfuerzo de muestreo por cada especie y por cada tipo de hábitat. 
Estos datos se transformaron en logaritmos para estabilizar la varianza. Se identi-
ficaron las especies y tipos de hábitat con mayor y menor riqueza con residuales 
positivos y negativos, según los esperados por este modelo de regresión. 

Diversidad de hospederos y diversidad viral
Para conocer la diversidad de hospederos y de virus, se elaboraron matrices de 
abundancia, donde las filas representan los sitios y las columnas las especies o 
virus detectados. Con la librería R vegan (Oksanen et al., 2013), se calculó el índice 
de diversidad de Shannon-Wiener (Shannon, 1948) para cada matriz. Se refleja-
rán valores que variarán desde cero —cuando sólo existe una especie— hasta el 
logaritmo natural de la riqueza, cuando todas las especies se representan por igual 
(Magurran, 2004).

Diversidad filogenética y especificidad del hospedero
Para estimar la diversidad filogenética (PD) de las comunidades de hospederos se 
usó el súper árbol de mamíferos (Bininda-Emonds et al., 2007) con ayuda de la 
librería R Picante (Kembel et al., 2010). La PD se obtuvo al sumar el total del largo 
de las ramas del árbol filogenético de las especies muestreadas en cada hábitat 
(Faith, 1992). La relación entre la riqueza viral y la diversidad viral con la PD de los 
hospederos se exploró mediante un modelo lineal. 

Debido a que los datos de la diversidad taxonómica no se distribuyeron de 
manera normal, sólo se analizaron con la información de PD. Para cuantificar las 
asociaciones hospedero–virus, se contrastó con un índice modificado de especi-
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ficidad de hospedero, propuesto por Poulin y Mouillot (2003), el cual mide la PD 
de las comunidades de hospederos asociadas a cada virus. Los virus con valores 
bajos de especificidad de hospedero muestran una alta plasticidad para infectar a 
un amplio rango de especies, mientras que los virus con valores altos están res-
tringidos a especies con filogenias emparentadas (Poulin y Mouillot, 2003; Poulin 
et al., 2011).

Diversidad beta y diversidad beta filogenética 
Para evaluar los cambios en la composición de comunidades virales y de hospe-
deros dentro de cada región, se calcularon los componentes de BD: recambio 
espacial (ßSIM) y anidamiento (ßSNE) (Baselga, 2010). El recambio espacial mide 
la sustitución de las especies presentes por otras especies debido a factores am-
bientales o por aislamiento espacial, como la fragmentación del hábitat (Calde-
rón-Patrón et al., 2012). El anidamiento determina si los sitios con un número de 
especies menor representan un subconjunto de los sitios con mayor riqueza de 
especies (Ulrich et al., 2009). Estos componentes se calcularon para poder realizar 
análisis de diversidad beta filogenética tanto a nivel taxonómico como filogenético.

La diversidad beta filogenética mide cómo las relaciones filogenéticas cambian 
en el tiempo y en el espacio, de la misma manera que la diversidad beta mide el 
cambio en la composición de especies a través del espacio (Graham y Fine, 2008). 
La PBD entre los niveles de perturbación se obtuvo con el inverso del índice de 
PhyloSor (Bryant et al., 2008). Este índice cuantifica las ramas compartidas de un 
árbol filogenético entre dos o más comunidades y adquiere valores de 0 —cuando 
no se comparten especies (ramas)— a 1, cuando en las comunidades están pre-
sentes las mismas especies.

Con la metodología propuesta por Leprieur (2012), se evaluaron los compo-
nentes de recambio filogenético (PßSIM) y anidación filogenética (PßSNE). Y de la 
biblioteca betapart implementada en R, se utilizaron las funciones beta.multi para 
estimar la BD y phylo.beta.multi para PBD. Así se conoció el peso de cada com-
ponente en el cambio de composición de las comunidades de virus y hospederos 
por tipo de hábitat en cada región estudiada (Baselga y Orme, 2013). Al final, me-
diante la correlación de Pearson, se exploró la relación entre la BD y la PBD de los 
hospederos con el cambio de composición de las comunidades virales por tipo de 
hábitat —obtenido mediante el índice de Sorensen. 

Resultados 
Comunidades de virus
Se hicieron un total de 4,139 ensayos de PCR para la detección viral, incluyendo 
CoV (n = 1 067), PMV (n =1 067), HTV (n = 1 067), PGV (n = 469) y HPV  
(n = 469). La riqueza (S) fue de 22 genotipos virales en 46 muestras positivas 
de un total de 1 067 muestras: 13 para CoV, 2 para PMV, 2 para HTV y 5 para 
PGV (cuadro S2). No se detectaron HPV ni co-infecciones. Esta riqueza se asocia 
con 17 especies de murciélagos de 12 géneros y 4 familias (figura 1A). En hábitats 
conservados, se detectaron un total de 11 genotipos virales, seguidos de los frag-
mentados (10), perturbados (8) y urbanos (3) (figura 1B). Las especies con mayor 
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riqueza viral fueron: Carollia sowelli (S = 5), Artibeus lituratus (S = 4), Artibeus 
jamaicensis (S = 3), Artibeus phaeotis (S = 3) y Trachops cirrhosus (S = 2), todas 
pertenecientes a la familia Phyllostomidae (figura S1).

Estimación y cobertura de la riqueza viral 
Con base en los 17 genotipos virales detectados con el mismo esfuerzo de mues-
treo y el modelo estadístico Chao2 (Chao y Jost, 2012), se estimó una S de 23 
genotipos. El esfuerzo de muestreo en las 1 067 muestras representa una cober-
tura de la riqueza estimada de 81%. La curva de rarefacción basada en un tamaño 
de muestra tres veces mayor (3 201 muestras) determinó una cobertura de 97%  
de la S (figura 2). El análisis por tipo de hábitat mostró una mayor cobertura,  
53% en hábitats conservados, seguido de los sitios perturbados (43%) y los fragmen-
tados (15%). La estimación de la riqueza viral por tipo de hábitat fue de 24 genoti-
pos para sitios fragmentados, 19 para conservados y 10 para perturbados (cuadro 1). 

Se observó una correlación positiva entre el esfuerzo de muestreo y la riqueza 
viral de los hospederos (R2 = 0.44, P < 0.01), y entre el esfuerzo de muestreo y 
la riqueza viral por tipo de hábitat (R2 = 0.37, P < 0.05). Sturnira lilium, Pteronotus  

Figura 1. Gráfica de los 22 genotipos virales detectados en 17 especies de murciélagos.  A. Riqueza viral (S) 
asociada a murciélagos. B. Riqueza viral (S) asociada a los tipos de hábitat. El ancho de las barras verdes 
representa la abundancia de los virus y hospederos
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parnelli y Artibeus jamaicensis se asociaron con una S mayor a la esperada por 
el modelo lineal entre el esfuerzo de muestreo y la S de virus en hospederos, 
mientras que Trachops cirrhosus, Lonchorhina aurita y Eptesicus fuscus se identi-
ficaron como especies con una S menor a la esperada (figura 3A). Comparado con 
lo supuesto en el modelo, el hábitat fragmentado de RBMA se asoció con una S 
mayor, mientras que el hábitat fragmentado de RBC se reconoció como el sitio con 
menor S (figura 3B).

Diversidad viral y de hospederos
En la región RBMA se detectó la mayor cantidad de virus (12), seguida de 11 en 
RBC y 3 en GMC (figura 4). Como se esperaba, RBMA fue la de mayor diversidad 
taxonómica y filogenética de hospederos, mientras el hábitat conservado fue el 
más diverso en ambas escalas (H = 2.79, PD = 484.8). 

El hábitat perturbado mostró una mayor diversidad en ambas escalas, en com-
paración con el hábitat fragmentado (cuadro 2). A nivel regional, se observó una 
diferencia significativa entre la diversidad taxonómica (F = 13.63, gl = 2, P < 0.01) 
y la filogenética de hospederos (F = 16.71, gl = 2, P < 0.01), contrario a lo obser-
vado con la diversidad viral (F = 3.73, gl = 2, P > 0.05). Se detectó una correlación 
significativa entre la S y la diversidad viral con la diversidad filogenética de los 
hospederos. El 41% (P < 0.05) y el 51% (P < 0.05) de la varianza en la riqueza y 
en la diversidad viral, respectivamente, se explican por la diversidad filogenética de 
los hospederos. Este resultado sugiere que la composición de las comunidades de 
hospederos determina tanto la riqueza como la diversidad viral.

Figura 2. Curvas de rarefacción y extrapolación basadas en 1 067 muestras. La línea naranja 
representa la curva de acumulación de genotipos virales; el punto verde, la riqueza viral = 
22 en 1 067 muestras analizadas para la detección viral. La línea verde sólida es la curva de 
rarefacción, mientras su continuación con guiones verdes, la curva de extrapolación. Se muestran 
los números de tamaño de muestra necesarios para obtener una cobertura de 85, 90 y 97%.
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Especificidad filogenética del hospedero
De los 22 genotipos virales detectados, sólo seis se asociaron con más de dos 
especies de murciélagos (cuadro S3). El flavivirus PgV fue el virus con menor espe-
cificidad de hospedero (114.5), detectado en tres especies pertenecientes a tres 
subfamilias de flostómidos; Stenodermtinae y Phyllostominae, ambas de capturas 
en sitios conservados, además de Glossophaginae del hábitat perturbado. Se de-
tectó el virus Hanta 2 (87.8) en dos especies de diferentes hábitats; Carollia sowe-
lli (perturbado) y Trachops cirrhosus (conservado), mientras que el coronavirus 
MexCoV 5b (85.8) se encontró en tres especies, dos de las cuales son del mismo 
género: Artibeus jamaicensis, A. lituratus (conservado) y C. sowelli (fragmentado). 
Y se halló el MexCoV 1 (65.6) en dos especies del mismo género (figura 1A).

Diversidad beta 
Se encontró que 86% (P < 0.05) de la BD de las comunidades virales se explicó 
por el recambio de hospederos entre hábitats. Se presentó la misma tendencia 
entre la PBD y la BD de las comunidades de virus, aunque el resultado no fue es-
tadísticamente significativo (r = 0.79, P > 0.05). En el caso de RBMA, la disimilitud 
en la composición de las comunidades de hospederos a través de los hábitats fue 
relativamente elevada (ßSOR = 0.49), lo cual se explica por el componente de 
anidación (ßSNE = 0.57), es decir, las especies muestreadas en los hábitats menos 
ricos también están contenidas en el más rico (Fd = 26 especies). 

La PBD mostró un comportamiento diferente, aunque el valor de disimilitud 
fue parecido (PßSOR = 0.42). El componente de recambio (PßSIM  = 0.25) explicó 
parcialmente el cambio en la composición filogenética, debido a la baja relación  
filogenética en el subconjunto de especies que la anidación reemplazó. La diversi-
dad beta total en RBC fue baja (ßSOR = 0.37), lo que sugiere que el tipo de hábitat 
tiene poca influencia en la estructura de las comunidades de especies. 

Cuadro 1. Estimación de la riqueza viral y cobertura del muestreo por tipo de hábitat 

Hábitat Tamaño  
de muestra

Riqueza 
viral Cobertura de muestreo

Total 1 067 17 81%

1 677 18 95%

3 201 23 97%

Conservado 405 9 53%

 1 215 19 76%

 3 201 27 95%

Fragmentado 217 10 15%

 651 24 40%

 3 201 48 94%

Perturbado 395 5 43%

 1 185 10 97%

 3 201 11 99%

Urbano 49 2 100%
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Figura 3. Distribución de los valores residuales del modelo lineal: (A) entre la riqueza viral de los hospederos 
y el esfuerzo de muestreo y, (B) entre la riqueza viral por tipo de hábitat y el esfuerzo de muestreo. 
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El patrón de la diversidad beta en RBC fue diferente del de RBMA, si bien 
el componente de recambio (PßSIM  = 0.22) influyó moderadamente en la di-
similitud en la composición de las especies. El análisis de PBD mostró un alto 
reemplazamiento por especies en estrecha relación filogenética (PßSNE  = 0.79). 
La interpretación de los patrones de BD en GMC es limitada, porque sólo se some-
tieron a muestreo dos comunidades, lo que hace imposible el cálculo del compo-
nente de anidación. Tanto en RBMA como en RBC se observaron altos valores de 
BD en las comunidades virales (cuadro S3), que se explicaron por el componente 
de recambio (ßSIM  = 0.66). Esto sugiere que los cambios en la calidad del hábitat 
conducirán a un alto reemplazo de genotipos virales, independientemente de la 
composición de los hospederos.

Discusión
En este estudio se evaluó la relación entre la diversidad de murciélagos y la diver-
sidad de cuatro virus de importancia médica dentro de un gradiente de tipo de 
hábitat en un paisaje dominado por actividades humanas en el sureste de México. 

Gracias al uso de aplicaciones computacionales, técnicas moleculares para la 
identificación de virus y análisis ecológicos y filogenéticos, se cuantificó el recambio 
en la composición de comunidades virales asociadas a comunidades de murcié-
lagos. Se encontró una fuerte relación entre la riqueza y la diversidad viral con la 
diversidad filogenética de los hospederos. 

Especies generalistas se asociaron con una mayor cantidad de virus de lo 
esperado; además, se observó una relación positiva entre la diversidad beta tanto 
de comunidades virales como de hospederos con el tipo de hábitat. Como se  

Figura 4. Riqueza viral en las regiones de estudio: (A) Ciudad de México, (B) Montes Azules y (C) Calakmul. 
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esperaba, se manifestó una correlación entre la S y la diversidad de virus con la PD 
de los hospederos, lo cual sustenta dos hipótesis:

1. La hipótesis sobre el hábitat heterogéneo (Lawton, 1983), que propone una 
fuerte relación entre la diversidad ambiental –en este caso, la diversidad filo-
genética de los hospederos–, y la diversidad biológica (diversidad viral).

2. La hipótesis de estructuras clave (Twes, 2004), la cual se refiere a las especies 
hospederas que proveen de ciertos recursos a los virus como esas "estructuras 
clave" y que pueden estar vinculadas a diferentes especies virales.

Si se considera a los murciélagos hospederos como hábitats, las estructuras clave 
podrían categorizarse según las características relacionadas con la reproducción y 
abundancia (potencial, reproducción, longevidad, gremio trófico y masa corporal), 
el potencial de transmisión (distribución, tamaño de refugio, rango de dieta) y la 
filogenia (distinción evolutiva y distancia filogenética). 

Estos hallazgos sugieren que factores como la fragmentación y la pérdida de 
hábitat podrían determinar la estructura de las comunidades de especies, cuyo 
resultado serían áreas con mayor riesgo de presentar brotes de enfermedades 
zoonóticas, como lo proponen Gay et al. (2014), Kamiya et al. (2014) y Rubio et 
al. (2014). Se requiere de futuros análisis para identificar qué rasgos de los hospe-
deros pueden determinar las estructuras de las comunidades virales, aunque una 
mayor diversidad viral no implica un mayor riesgo de salud pública; de hecho, la 
correlación entre la diversidad viral y la de hospederos sugiere que sólo en con-
diciones donde se transforma el hábitat (fragmentos y sitos perturbados) habría 
mayor probabilidad de riesgo de salud.

La especificidad filogenética del hospedero obtenida en este trabajo no sólo 
refleja el número de especies de murciélagos infectadas con un virus en particular, 
sino que ayuda a explorar las relaciones filogenéticas entre los hospederos. Los re-
sultados revelan que pocos de los virus detectados tienen una elevada plasticidad  
de hospedero, como PgV y HTV 2. La mayoría de los virus detectados muestran 
una alta especificidad filogenética. 

Cuadro 2. Diversidad de hospederos y virus por tipo de hábitat  
en las tres regiones de estudio.

  Hospederos Virus

Región Hábitat S H PD S H

Montes Azules Conservado 26 2.79 484.8 8 2.043

 Fragmentado 14 2.207 332.8 2 0.693

 Perturbado 20 2.622 418.2 5 1.56

Calakmul Conservado 12 1.906 260.1 4 1.906

 Fragmentado 8 1.853 208.8 7 1.853

 Perturbado 13 1.986 289.1 4 1.986

Ciudad de México Fragmentado 1 0 60 1 0

 Urbano 4 1.155 137.6 3 1.079

S = riqueza viral; H = índice de Shannon-Weiner; PD = diversidad filogenética.
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Debido a la calidad de los datos, no se puede concluir que los virus encontra-
dos en una sola especie de murciélago sean exclusivos de ésta; sin embargo, los 
datos de los coronavirus mostraron una alta especificidad de hospedero según el 
género (Anthony et al, 2013b). 

Los cambios en la composición de las comunidades de virus a través del gra-
diente antropogénico evaluado manifestaron una fuerte dependencia del recambio 
filogenético de hospederos; sin embargo, esta relación no fue estadísticamente 
significativa cuando se consideró la diversidad taxonómica. 

Se reportan diferentes patrones de BD entre regiones. Mientras que RBMA se 
caracterizó por un proceso de anidamiento a nivel taxonómico y un recambio filo-
genético, debido a una alta diversidad, la BD de RBC se explicó por un anidamiento 
filogenético debido a una diversidad homogénea. 

Como se esperaba, se encontraron altos valores de diversidad beta en las 
comunidades de virus, lo que sostiene la hipótesis de perturbación, donde los 
cambios en el uso de suelo modifican las dinámicas de los parásitos en especies 
en sistemas multi-hospederos y favorecen la transmisión entre especies diferentes 
(Murray y Daszak, 2013). Se ha propuesto que las transformaciones del hábitat 
favorecerán la exposición a patógenos en nuevos hospederos, en especial, en zo-
nas con una alta diversidad e influirán en las tasas de transmisión entre especies 
(Lloyd-Smith et al., 2009; Brearley et al., 2013; Murray y Daszak, 2013).

Los análisis de BD en ambas escalas, taxonómica y filogenética, han probado 
ser una herramienta útil para entender si son los hospederos o los filtros ambien-
tales los que determinan la composición de parásitos (Svensson-Coelho y Ricklefs, 
2011; Scordato y Kardish, 2014).

No fue posible demostrar que la filogenia de los hospederos determina la 
composición de las comunidades virales debido a las limitaciones espaciales de la 
investigación. Se requieren más estudios para probar la relación entre la estructura 
filogenética de los hospederos y la diversidad beta de las comunidades virales en 
escalas espaciales biogeográficas o en comunidades separadas por barreras geo-
gráficas (proceso de vicarianza).

Conclusiones
Este estudio demostró que la calidad y las características abióticas del hábitat de-
terminan la diversidad viral en paisajes dominados por actividades humanas. La ri-
queza y diversidad viral se explican por la diversidad filogenética de los hospederos. 

El componente de recambio del hospedero representa una dimensión inex-
plorada con un alto potencial para estimar la diversidad viral, en especial en paisa-
jes fragmentados. En esta investigación se integraron análisis de diversidad viral y 
de hospederos dentro de un gradiente de tipo de hábitat, y representa el primer 
esfuerzo en México para cuantificar el recambio de comunidades virales asociadas 
a murciélagos y para monitorear la riqueza potencial de virus en fauna silvestre y su  
relación con la biodiversidad, tema necesario para entender cómo cambios en la 
función de los ecosistemas y actividades antropogénicas promueven la aparición 
de enfermedades.
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Cuadro S1. Número de muestras y murciélagos por tipo de hábitat y región.

Región Hábitat No. de muestras Murciélagos

Montes Azules Conservado 253 127

Fragmentado 142 79

Perturbado 293 134

Calakmul Conservado 152 129

Fragmentado 65 38

Perturbado 102 71

Ciudad de México Fragmentado 10 5

Urbano 49 25

Total 1067 608
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Cuadro S2. Virus detectados en especies de murciélagos.  
Virus, nombre de genotipo vial; N, Número de virus por especie de murciélago

Región Habitat Muestra Especie Virus N

Montes Azules Conservado Oral Carollia sowelli Mex Cov 2 1

 Conservado Oral Artibeus phaeotis Mex Cov 11a 1

 Conservado Oral Artibeus phaeotis Mex Cov 11b 1

 Conservado Oral Trachops cirrhosus HANTA 2 1

 Conservado Rectal Lonchorhina aurita Mex CoV 3 1

 Conservado Rectal Artibeus jamaicencis Mex CoV 5a 1

 Conservado Sangre Trachops cirrhosus PgV 1

 Conservado Sangre Sturnira ludovici PgV 1 1

 Conservado Sangre Artibeus toltecus PgV.G1 1

 Fragmentado Rectal Artibeus jamaicensis Mex CoV 5a 1

 Fragmentado Sangre Eptesicus fuscus Mex CoV 6 1

 Perturbado Oral Carollia sowelli Mex CoV 1 1

 Perturbado Oral Carollia sowelli HANTA 2 1

 Perturbado Rectal Carollia sowelli Mex CoV 1 1

 Perturbado Sangre Choeroniscus godmani PgV 1

 Perturbado Sangre Glosssophaga commissarisi PgV.G2 1

 Perturbado Sangre Carollia perspicillata PgV.H3 1

Calakmul Conservado Rectal Artibeus jamaicensis Mex CoV 5b 2

 Conservado Rectal Artibeus lituratus Mex CoV 5b 3

 Conservado Rectal Artibeus lituratus Mex CoV 11b 1

 Conservado Rectal Artibeus phaetois Mex CoV 11b 1

 Conservado Rectal Artibeus phaetois PMV 2 1

 Fragmentado Rectal Carollia perspicillata Mex CoV 1 1

 Fragmentado Rectal Carollia sowelli Mex CoV 1 1

 Fragmentado Rectal Carollia sowelli Mex CoV 2 1

 Fragmentado Rectal Carollia sowelli Mex CoV 5b 1

 Fragmentado Rectal Carollia sowelli HANTA 1 1

 Fragmentado Rectal Artibeus jamaicensis Mex CoV 4 1

 Fragmentado Rectal Artibeus lituratus PMV 1 1

 Fragmentado Rectal Nyctinomops laticaudatus Mex CoV 9 1

 Perturbado Rectal Carollia perspicillata Mex CoV 1 1

 Perturbado Rectal Carollia sowelli Mex CoV 2 1

 Perturbado Rectal Artibeus lituratus Mex CoV 11a 1

Perturbado Rectal Pteronotus parnellii Mex CoV 10 1

 Perturbado Sangre Carollia sowelli HANTA 1 1

Greater Mexico City Fragmentado Rectal Myotis velifer Mex CoV 7 1

 Urbano Rectal Myotis velifer Mex Cov 7 2

 Urbano Rectal Tadarida brasiliensis Mex CoV 8 3

 Urbano Rectal Nyctinomops macrotis PgV.K1 1

 Urbano Blood Nyctinomops macrotis PgV.K1 1
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Cuadro S3. Especificidad del hospedero por genotipo de virus (HSI), medido como la diversidad filogenética  
de la comunidad del hospedero. (S) = Riqueza de hospederos.

Virus HSI S

PgV 114.5 3

HANTA2 87.8 2

MexCoV5b 85.8 3

MexCoV11a 68.3 2

MexCoV11b 68.3 2

MexCoV1 65.6 2

MexCoV2 60 1

MexCoV3 60 1

MexCoV4 60 1

MexCoV5a 60 1

MexCoV6 60 1

MexCoV7 60 1

MexCoV8 60 1

MexCoV9 60 1

MexCoV10 60 1

PgV.G1 60 1

PgV.G2 60 1

PgV.H3 60 1

PgV.K1 60 1

HANTA1 60 1

PARA1 60 1

PARA2 60 1

Cuadro S4. Disimilitud múltiple por región. Se muestran los componentes de la diversidad beta (ßSOR) y diversidad beta 
filogenética (PßSOR) de recambio (SIM) y anidación (SNE).

 Hospedero Virus

Región ßSNE ßSIM ßSOR PßSNE PßSIM PßSOR ßSNE ßSIM ßSOR

Total 0.08 0.70 0.79 0.06 0.65 0.72 0.08 0.70 0.78

Montes Azules 0.57 0.33 0.49 0.17 0.25 0.42 0.13 0.66 0.80

Calakmul 0.14 0.22 0.37 0.79 0.36 0.44 0.06 0.66 0.73

Ciudad de México 0.60 0 0.60 0.45 0 0.45 0.50 0 0.50
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Figura S1. Filogenia de los hospederos y riqueza viral por hospedero.
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