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En este trabajo se demuestra que para comparar las comunidades de quirdpteros, el
empleo de categorias funcionales, es mas util para la interpretacion ecolc’)gica que la simple
comparacion de listas de especies. Al contrario de las selvas de baja altitud, las comunidades de
selvas nubladas andinas exhiben mayor simplicidad taxonomica y funcional. En las primeras,
dominan los insectivoros y en las segundas se destacan los frugivoros como la categoria trofica
mejor representada.

Los murciélagos muestran una declinacién importante en el nimero de especies al pasar de
las selvas de baja altitud a las selvas andinas estacionales y nubladas. Situaciones semejantes han
sido referidas para Los Andes de Per(, la cual se ha interpretado como el resultado de una
reduccion en los recursos disponibles. Sin embargo, estas declinaciones no se manifiestan
proporcionalmente, en todos los grupos funcionales o gremios troficos y tampoco en todos los
taxa, donde el gremio de los insectivoros parece ser el responsable directo de las mismas.

La dieta tiene una gran influencia en la tasa metabolica de los quiropteros y por ende en
sus capacidades termorreguladoras. Los quiropteros insectivoros tienen tasas metabolismos
inferiores a los nectarivoros o frugivoros. Por otra parte, las pocas especies de murciélagos
insectivoros que ocupan estos ambientes de alta montafia pertenecen exclusivamente a dos
familias (Vespertilionidae y Molossidae), que son las tnicas cuya distribucion se extiende hasta las
regiones templadas de Norte y Sur América.

Postulamos que la explicacion de tal diferencia en el efecto de la altitud sobre la "riqueza
interna" de estos grupos funcionales, estriba en las distintas capacidades de respuesta de cada
gremio ante las exigencias termorreguladoras del ambiente. Asi, todos los insectivoros de origen

neotropical aparentemente tienen un "techo" en su distribucion altitudinal que les impide acceder a



las selvas nubladas andinas y los Unicos que alcanzan estas selvas, pertenecen a familias de origen
neartico.

Para sustentar estos postulados con evidencia experimental, escogimos especies presentes
en una selva nublada adyacente a la ciudad de Mérida, Venezuela, pertenecientes a las categorias
insectivora (Tadarida brasiliensis y Iptesicus fuscus), frugivora (Sturnira erythromos) y néctar-
poliniyora (Anoura latidens) y efectuamos mediciones de su metabolismo de reposo y
conductancia térmica en un rango de temperaturas comprendido entre 10 y 35 °C a intervalos de
5°C. Las mediciones se efectuaron detectando el oxigeno consumido por el animal en un
respirometro de flujo abierto.

De acuerdo a su categoria funcional, las especies estudiadas acusan importantes
diferencias con las de tierras bajas, en su comportamiento ante las temperaturas ambientales. Asi,
el nectarivoro A. latidens se comporta como un endotermo tipico, cuya tasa metabolica y
conductancia térmica minima se encuentran entre las mas altas del gremio, con una buena
- capacidad termoreguladora. Por su parte, S. erythromos exhibe un patron dual, donde se
distingue: i) la tipica respuesta endotérmica, caracterizada por Ta eleva.ci(')ri de la tasa de
metabolismo basal, el desplazamiento de la zona de termoneutralidad (ZTN) hacia temperaturas
mas bajas y la constancia de su conductancia térmica, y ii) el patron hipotérmico, caracterizado
por torpor facultativo. El insectivoro 7. brasiliensis, exhibe las tasas metabolicas basales y
conductancias térmicas mas bajas del gremio, caracteristica de un hipotermo obligado, al entrar
necesariamente en torpor a temperaturas ambientales inferiores a 22 °C. Los pocos datos
obtenidos para /.. fuscus muestran una tendencia semejante a la de 7. brasiliensis. bajas tasas
metabdlicas, ligada a una dieta a base de proteinas. El desplazamiénto de la ZTN parece ser la

estrategia fisiologica comun en todas las categorias funcionales.



PARTE |

LA ESTRUCTURA FUNCIONAL DE LAS COMUNIDADES DE

QUIROPTEROS NEOTROPICALES

1. INTRODUCCION

Las comunidades de murci€lagos representan aproximadamente el 50 por ciento de la
fauna de mamiferos asociada a los ecosistemas forestales neotropicales (Voss y Emmons 1996).
Sin embargo, solo recientemente hemos empezado a obtener informacion confiable de la
composicion exacta de algunas comunidades neotropicales; aunque todavia es limitado el nimero
de localidades para las cuales existen inventarios relativamente completos. Ademas, la mayoria de
los datos proviene de ambientes selvaticos de baja elevacion, donde es frecuente encontrar
inventarios preliminares que oscilan entre 35 y 65 especies (Handley 1976, lbafiez 1981, Mok et
al. 1982, Webster y Jones 1984, Jones ef al. 1988, Ochoa ef al. 1988, 1993, Brosset y Charles-
Dominique 1990, Ascorra ef al. 1991, 1993, Medellin 1993, Pacheco ef al. 1993, Voss y Emmons
1996). No obstante, las limitaciones inherentes a los métodos empleados hace que, en su mayoria,
constituyan listas fragmentarias y sesgadas de la comunidad (Handley 1967, Fleming 1972, Voss y
Emmons 1996), donde sélo esta bien representada la fraccion de especies que ocupa los estratos

inferiores del bosque, mientras que faltan la mayoria de las especies de la familia Molossidae,



apareciendo como raras algunas especies de las familias Emballonuridae y Vespertilionidae,
quienes despliegan su actividad en el estrato por encima del dosel.

Inventarios realizados recientemente, en la Guayana venezolana registran valores de 78
especies coexistiendo en la Reserva Forestal de Imataca (Ochoa 1995, 1997). Por su parte,
Brosset ef al. (1996) refieren 75 especies para las selvas pluviales de la Guayana Francesa. Sin
embargo, Voss y Emmons (1996) estiman que en la cuenca amazonica, el producto de inventarios
exhaustivos que empleen diferentes técnicas alternativas de colecta y deteccion, producirian cifras
que oscilarian entre 90 y 110 especies simpatridas de quiropteros.

Esta gran riqueza, en combinacion con la diversificacion de dietas, que exhiben los
quiropteros neotropicales, convierte a este taxon en un modelo de estudio idoneo para tratar de
encontrar las reglas generales que permitan explicar la diversidad en los tropicos, pues al igual que
las aves, este grupo ofrece un amplio espectro de habitos alimentarios, que permite emplear el
concepto de grupo funcional o gremio, definido como "un grupo de especies que explotan la
misma clase de recursos de una manera similar" (Terborgh y Robinson 1986).

Cuando tratamos de caracterizar una comunidad dada, es muy poca la informacion
ecologica que podemos inferir de una lista de nombres. En la medida que se toma en cuenta este
papel funcional, se confiere al analisis un enfoque mas ecologico, pues la composicion de una
determinada comunidad es el reflejo del equilibrio dinamico entre las relaciones intra e
interespecificas con el resto del ambiente vivo y fisico. Por lo tanto, la lista de especies sera el

- fesultado de la disponibilidad de recursos en ese ambiente y la manera como sean repartidos o
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compartidos entre sus componentes; es decir, el numero de nichos reales (sensu Hutchinson,
1959) en ese ambiente. En este orden de ideas, Tamsitf (1967), McNab (1971a), Fleming ef al.

(1972), Wilson (1973), Findley (1976), LaVal y Fitch (1977), Bonaccorso (1979) y Fleming



(1986) han contribuido significativamente a la configuracion del marco teorico de este enfoque en
el estudio de comunidades de quirdpteros, definiendo los grupos funcionales basicos en las
comunidades del neotropico y aportando datos empiricos.

Gilbert (1980) propuso que uno de los componentes primordiales que sostiene la enorme
riqueza biologica propia de los ecosistemas tropicales, es la existencia de asociaciones de especies
basadas en relaciones mutualisticas, donde algunas especies clave (“keystone species™), en general
una especie de arbol, constituyen el elemento pivote sobre el que un grupo mas o menos
numeroso de especies, en general animales polinizadores o dispersores de semillas, conforman
enlaces moviles (“movile links”), que se benefician de los recursos ofrecidos por las especies
claves y, paralelamente, pueden beneficiar con sus “servicios™ a otras especies vegetales de menor
importancia. De esta manera, se configuran grupos de especies fuertemente asociados por este
tipo de relaciones de mutua dependencia, donde afectar a una especie clave, puede significar un
trastorno al resto de las especies involucradas en la asociacion. Algunas especies de quir(')ptefos
constituyen enlaces maviles, al realizar la polinizacion de estas plartas o ser dispersores de sus
semillas. Por lo tanto, descubrir esta compleja trama de interrelaciones constituye uno de los retos
que presentan las selvas tropicales para lograr la comprension de su funcionamiento.

En un esfuerzo por encontrar las reglas generales que determinan la organizacion de las
comunidades de quirépteros neotropicales, Fleming (1986), realizo un analisis de la composicion
taxonomico-funcional de las faunas de quiropteros registradas en diferentes localidades
venezolanas de bajas elevaciones, usando los datos de Handley (1976). En este estudio solamente
consider6 a la familia Phyllostomidae, basado en el hecho que esta familia engloba casi todo el
espectro de categorias funcionales (habitos troficos) encontrado en los quirdpteros y posee

aproximadamente la mitad de las especies registradas en el neotropico.



Sin embargo, la exclusion del resto de las familias de quirdpteros neotropicales en un
analisis que pretenda esclarecer los determinantes de la organizacion de las comunidades,
introduce un sesgo inicial demasiado grande, que altera las posibles conclusiones, pues al analizar
sus habitos alimentarios, el p;imer atributo comun a casi la totalidad de las especies de la familia
Phyllostomidae, es que han dejado o estan en vias de dejar de ser insectivoras estrictas (Gardner
1977). Puede decirse que la causa de su gran éxito evolutivo se debe, principalmente, a su
diferenciacion ecologica, la cual consistio en la ocupacion de nichos troficos diferentes a la
insectivoria, posibilitando asi la gran radiacion adaptativa que exhibe estéhllfamilia (Smith 1976).
Por lo tanto, la categoria de los insectivoros nov esta genuinamente representada en el taxon.
Ademas, la exclusion de las otras familias reduce en casi un 50% la riqueza especifica de los
Chiroptera neotropicales y de Venezuela en particular (Wilson y Reeder 1993, Soriano y Ochoa.
1997), pues con la excepciéﬁ de una especie de la familia Noctilionidae, todas las especies no
cbnsideradas son estrictamente insectivoras. Mas adelante disc_utirAé“la importancia que reviste
tomar en cuenta la totalidad de las familias insectivoras en el analisis de comunidades.

Un fenémeno ampliamente referido en la literatura es la declinacion que se observa en el
numero de especies de diferentes grupos faunisticos, asociada con gradientes altitudinales
(Terborgh 1971, 1977, Karr 1971, Narvaez y Soriano 1996). Asi, por ejemplo, la reduccion en la
.riqueza de aves a lo largo de un gradiente altitudinal en los Andes peruanos estd afectada,
diferencialmente por el régimen alimentario de las especies en cuestion (Terborgh 1977). Las aves
insectivoras reducen su riqueza 5,2 veces entre los extremos del gradiente, mientras que las

frugivoras solo 2,3 y las nectarivoras no acusan ningun cambio. Estos datos revelan no solo que el

habito trofico tiene una importancia singular en el estudio de la estructuracion de las



comunidades, sino que el efecto de los cambios ambientales asociados con la altitud se manifiestan
de manera diferente de acuerdo al grupo funcional.

Los quirépteros no escapan a esta consideracion, pues tal como ocurre con las aves, la
reduccion en el nimero de especies no afecta por igual a todas las categorias funcionales (Graham
1983, Fleming 1986, Soriano ef al. 1999). El anilisis adecuado de estos hechos y el
establecimiento de las relaciones causales de los mismos se ha dificultado por la escasez de
catdlogos completos de las comunidades, lo cual es particularmente manifiesto en localidades
emplazadas en la franja altitudinal comprendida entre los 2000 y 3000 m de elevacion, donde se
ubican principalmente formaciones vegetales humedas, denominadas selvas nubladas. Para estas
selvas de alta montaiia, sél(; se dispone de informacion proveniente de los Andes peruanos
(Koopman, 1978, 1982, Graham 1983)

En un estudio sobre los cambios en la riqueza especifica de murciélagos, diversidad y
equitabilidad, a lo largo de un gradiente altitudinal en la vertiente Este de los Andes del Per,
Graham (1983) encuentra una importante reduccion en la riqueza de especies, asociada con
disminucion de la abundancia (medida como ejer;lplares capturados por unidad de esfuerzo) y
«c‘oncluye que las disminuciones en temperatura, la complejidad ambiental y los niveles de
abundancia de los recursos, los cuales pueden actuar de manera independiente o simultanea son
los posibles factores causales de este fendomeno. Esto revela que, cualesquiera sean los factores
cﬁusales, los representantes de las diferentes categorias funcionalg;responden a su accion de
manera independiente. Por lo tanto, en cada caso sera preciso hacer un escrutinio detallado de
estos factores potenciales, que permita la postulacion y puesta a prueba de las hipotesis

explicativas correspondientes.



Para el caso concreto de las selvas nubladas de los Andes de Venezuela, la informacion se
limitaba a las referencias de Davis (1966), La Val (1973), Handley (1976), Soriano y Molinari
(1984) y Soriano et al. (1990), la cual proviene de programas de colectas, efectuadas en
diferentes localidades, que no permiten tener una idea precisa del numero real de especies que
coexisten en un lugar dado y en consecuencia, dificultan establecer las comparaciones pertinentes
respecto a localidades de menores elevaciones. La informacion que presentaré y discutiré mas
adelante, en las secciones correspondientes a las comunidades de montafia, proviene de un estudio
sobre comunidades de mamiferos en la Cordillera de los Andes de Venezuela (Soriano ef al.
19995, -el cual aporta la lista mas completa de los quiropteros de selvas nubladas andinas.

En este capitulo se examinara la informacion existente sobre el andlisis funcional de
\90munidades de quirdpteros neotropicales y se propondran ligeros cambios en los enfoques
usados hasta ahora. Para ello, se empezara por describir las caracteristicas basicas de las
categorias funcionales reconocibles en selvas himedas de bajas elevaciones. He supuesto que tales
comunidades estan sometidas a lo que podriamos calificar como condiciones ideales desde el
punto de vista de las variables ambientales mas importantes, como son la temperatura y la
' humedad, las cuales operan en estos ambientes con su menor intensidad restrictiva, permitiendo la
maxima expresion del potencial de alternativas funcionales de la’¢omunidad. Mostraremos la
utilidad del empleo de estas categorias en la comparacion de comunidades sometidas a presiones
ambientales semejantes, asi como su sensibilidad en la discriminacion entre comunidades
asociadas a unidades ecolégicas diferentes en localidades de bajas elevaciones. Finalmente,
aplicaremos. este analisis a comunidades de montafia en los altos Andes de Venezuela y
discutiremos las posibles relaciones causales de las diferencias estructurales encontradas con las

de bajas elevaciones.



2. ESTRUCTURA FUNCIONAL

Para la caracterizacion funcional de comunidades de quiropteros neotropicales, se puede
considerar el habito trofico y la talla del animal como los parametros mas relevantes del nicho, por
su significacion en la diferenciacion ecologica de los componentes de la comunidad (McNab
1971a, Wilson 1973, Smith y Genoways 1974). Los mismos pueden ser utilizados para interpretar
la riqueza de especies que caracteriza las localidades selvaticas de bajas y medianas altitudes de la

region neotropical, que discutiremos a continuacion.

2.1. El habito tréfico

El régimen alimentario principal de cada especie nos permite establecer categorias
independientes tales como las de insectivoros, frugivoros, nectarivoros, carnivoros, piscivoros y
hematofagos (McNab 1971a, Wilson 1973, Fleming ef al. 1972, Howell y Burch 1974, Fleming y
Heithaus 1981, Bonaccorso 1979, Humphrey ¢/ al. 1983). Adicionalmente, variantes en la forma
de procurarse el alimento, diferencias en talla, en ciertos rasgos anatomicos y en el uso del espacio
de vuelo, entre las especies incluidas en una misma categoria, constituyen dimensiones adicionales
del nicho, que permiten efectuar una segregacion con mayor resolucion (Handley 1967, Smith y
Genoways 1974, Carranza e/ al. 1982, Humphrey ef al.1983, Soriano 1983, 1985). De esta
manera, tanto en los insectivoros como en los frugivoros, que son los gremios mas representados,
pueden discriminarse dos estrategias generales de bisqueda y consumo claramente diferenciables:

. Entre los comeddres de insectos, pueden reconocerse los insectivoros aéreos, quienes
capturan presas que estan volando, en contraposicion a los insectivoros del follaje quienes

detectan y capturan presas que estan posadas en el suelo o sobre las hojas. Los insectivoros
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aéreos pueden a su vez movilizarse preferentemente en alguno de los distintos estratos dentro de
la selva o inclusive por encima del dosel. Por ejemplo, los representantes de la familia Molossidae,
despliegan su actividad sobre el dosel y tienen un comportamiento de vuelo que semeja al de las
golondrinas (Fenton 1972, 1990, Norberg y Rayner 1987). Estas especies muestran un marcado
estrechamiento de sus alas, que las hace mas eficientes en la captura de presas en lugares abiertos.
Por su parte, es corriente que los insectivoros del follaje posean orejas con pabellones alargados,
lo cual les permite captar mas eficazmente los sonidos de sus presas mientras estan acechando
posados en la vegetacion (Norberg y Rayner 1987, Fenton 1990), esta estrategia optimiza su
presupuesto energético al invertir menos energia en vuelo.

Entre los frugivoros distinguimos dos categorias, asociadas con la fenologia y disposicion
espacial de las plantas: llamarémos frugivoros nomadas a las especies cuya estrategia consiste en
alimentarse sobre arboles (iue muestran una produccion masiva de frutos por individuo y de corta
duracion, en general los individuos estan alejados espacialmente unos de otros. Estas
caracteristicas condicionan que las poblaciones de consumidores deban movilizarse hacia
diferentes sectores del bosque segun vaya agotandose el recurso en un sector y se inicie su
produccion en otro (Soriano 1983). Tal estrategia i;nplica la renovacion de los refugios diurnos en
‘ Trz‘iz(')n de estos desplazamientos. Morrison (1979) mostro que Arfibeus jamaicensis puede realizar
desplazamientos de hasta 10 km en una Il noche entre su refugio y su area de actividad. En
contraste, la estrategia de los frugivoros sedentarios implica tener itinerarios de busqueda mas o
ménos fijos cada noche y consumir preferentemente frutos de plantas»de produccion continua a l'o
iargo del afio, pero que ofrecen pocos frutos maduros por noche (Soriano 1983).

La posesion de una u otra estrategia, confiere a las especies otros atributos adicionales

' (Tabla 1). En general, los nomadas poseen areas vitales grandes y cambiantes, por lo que sus
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refugios, ubicados generalmente en el follaje, cambiaran de acuerdo a estos desplazamientos. En

_tanto que los individuos de las especies sedentarias, disponen de areas vitales proporcionalmente
menores y fijas en el tiempo, mientras que sus refugios, tales como huecos de arboles y grutas,
entre otros, seran mas estables en el tiempo. La estrategia nomada es exclusiva de la subfamilia
Stenodermatinae, con excepcion del género Sturmira, que es sedentario junto con los
réprescntantes de las subfamilias Carolliinae, Phyllotominae. Resulta muy significativo que solo
sean nomadas los Stenodermatinae con rayas blancas en el dorso y/o faciales, lo cual representa
un caracter adaptativo que les permite "romper" la imagen de busqueda de un depredador diurno
(hay que recordar que se refugian colgando entre hojas); es claro que este "disfraz" no tendria
mucho valor adaptativo en animales con refugios mas oscuros y menos expuestos como los
. utilizados por los sedentarios.

De acuerdo a sus preferencias alimentarias, algunas especieé)pueden ser ubicadas en mas
de una categoria funcional. Por ejemplo, una especie cuya dieta global incluya: 20% de insectos,
30% de nectar y 50% de frutas, de hecho pertenece a mas de una categoria funcional; es decir, es
20% insectivora, 30% nectarivora y 50% fiugivora. Esta gama alimentaria, hace dificil la
ubicacion de la especie en solo una de las categorias en cuestion, pues al colocarla como frugivora
(la cetegoria mas importante de su dieta), se esta desestimando al menos la mitad de su espectro
alimentario. Wilson (1973) propuso el valor trofico (VT), como una fraccion de la unidad, que
representa la fraccion de la especie que esta contribuyendo a una determinada categoria trofica.
De esta manera, la espec_ie puede ser “descompuesta” en tres fragmentos: uno de 0,2 para la
categoria de los insectivoros, otro de 0,3 para los nectarivoros y otra de 0,5 para los frugivoros.
De igual manera, para una especie que sea estrictamente insectivora, su VT sera 1,0 en esa

categoria, y cero en todas las demas.
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A partir de este razonamiento, Smith y Genoways (1974) consideran el valor de
importancia (VI) de una determinada categoria trofica, como un porcentaje obtenido del cociente
entre el total de valores troficos en esa categoria y el nimero de especies de la comunidad, el cual
pude expresarse de la siguiente manera:

s
Q)
VI =100
s

Donde }'7; representa el valor trofico de la especie / para la categoria en cuestion y § el
. qilmero de especies en la comunidad.

Esta transformacion puede ser confusa, pues al ser un porcentaje, los valores (ue se
obtienen para cada papel trofico estan influenciados por aquellos de las demas categorias. Por lo
ténto, su empleo sélo tiene sentido para hacer la caracterizacion trofica y establecer las
relacionetos de importancia de esos niveles en la misma comunidad;, sin embargo, no es
conveniente utilizarlo para hacer comparaciones entre localidades diferentes ni tampoco entre

' éomunidades para una categoria dada.

Dada la relativa independencia que existe entre las diferentes categorias funcionales, para
tales propositos comparativos, es mas adecuado el empleo de la suma de los valores troficos
(VT). Esta suma se hace para cada categoria trofica y es el valor total de los aportes de todas las

especies a la misma. Propongo llamar Equivalentes Troficos (ET) a ese valor total, el cual vendria

expresado en unidades de especie, de acuerdo con la siguiente ecuacion:
Y
ET="pT,
i=1

Aunque no es obvio, el valor trofico (al ser una fraccion de la unidad) puede interpretarse

como la parte de-la especie asociada a la categoria en cuestion, de tal suerte que la suma de las
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contfibuc%ones parciales de las especies a una categoria dada (por ejemplo, nectarivoros),
representara el nimero hipotético de especies con‘VT = | para esa categoria. En el concepto de
Equivalentes Troficos subyace la idea de que en cada comunidad existe un numero finito de
especies con VT = 1 vinculadas a un determinado papel funcional. En consecuencia, los
Equivalentes Troficos son una medida de este numero; es decir, del maximo numero de especies
qﬁe pueden ocupar una determinada categoria trofica dentro de la comunidad.

La clasificacion por categorias, valores troficos y equivalentes troficos, permite separar
funcionalmente las especies que componen una comunidad y lograr una caracterizacion mas
ecologica de la misma. De esta manera se pueden comparar ccmunidades pertenecientes a
diferentes biomas e incluso a regiones biogeograficas distintas, asi como también entre grupos

zoologicos como aves y murciélagos.

2.2. Talla del animal

Tomando en cuenta que el gasto energético que hace un animal, al procurarse el alimento,
es directamente proporcional a su tamano (Kleiber 1972, McNab 1971b, 1982a, 1983, 1984). En
el caso de animales que deben transportar en vuelo su alimento, desde el lugar de captura hasta el
lugar donde lo come, los de mayor tamafio son capaces de transportar presas o frutos mas
grandes que los consumidos por animales de menor talla (Howel@ y Burch 1974). Lo cual
representa una respugsta adaptativa que permite hacer una mejor explotacion de los recursos
alimentarios en un determinado ambiente (Howe y Smallwood 1982).

En trabajos realizados con aves (Klopfer y Mac Arthur 1961) y con murciélagos (Tamsitt
1967), se sugiere qué entre las especies que conforman estos grupos, existen relaciones de talla

semejantes a las encontradas por Hutchinson (1959) en invertebrados acuaticos, donde las
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diferencias de tamaifio entre especies que utilizan recursos del mismo tipo, guardan entre si una
relacion de 1,26 en medidas lineales, pero cuando se considera el peso, esta relacion es de
2.0 = (1.26)'. Igualmente sugirieron que tales diferencias serian suficientes para evitar
interacciones de competencia y permitir su coexistencia. Este podria ser el caso del género
Artibeus, el cual puede coexistir h‘asta con cuatro de sus especies, guardando la relacion antes
mencionada (Tamsitt 1967). Sin embargo, compartimos el razonamiento de McNab (1971a), que
sugiere que dos especies de mufcie’lagos pueden coexistir usando, en parte, el mismo recurso y, en
parte, recursos diferentes. De esta manera su relacion de talla o peso podria ser sustancialmente
menor. En otras palabras, para que se cumpla la relacion expresada por Hutchinson, debe haber
una alta sobreposicion en la dieta de las especies involucradas. Por estas razones consideramos
que las relaciones de peso o talla no son suficientes por si solas para establecer separaciones
ecologicas entre las especies, pero es posible combinar su aplicacion con las categorias y valores

troficos para la construccion de matrices de nicho como proponen Smith y Genoways (1974).

3. LA ORGANIZACION FUNCIONAL DE LAS COMUNIDADES

DE QUIROPTEROS N

3.1. Selvas pluviales de baja altitud

En el neotropico, las selvas himedas de baja altitud constituyen los ambientes que alojan

las comunidades de quirdpteros con el mayor nimero de especies en simpatria. Estos ambientes
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estan ampliamente extendidos y ocupan buena parte de Norte, Centro y Suramérica, donde
comparten condiciones ambientales muy semejantes. Sin embargo, las distintas localidades estan
interrumpidas por otros ambientes menos humedos o francamente secos, asi como accidentes
topograficos tales como cordilleras, con el consecuente efecto de insularidad que debi6 favorecer
‘ la diferenciacion alopatrida de las especies. Al mismo tiempo, los cambios climaticos ocurridos
durante el Pleistoceno produjeron la expansion y retraccion recurrernie de estos ambientes (Haffer
1979), aiiadiendo un ingrediente que favorecio el incremento de la diversidad biologica.

La interpretacion de las consecuencias biologicas de estos hechos, nos permite hacer al

menos dos predicciones a titulo hipotético:

Hipotesis 1: Las comunidades alejadas geograficamente, deben acusar diferencias en la
composicion taxonomica, proporcionales a la distancia de separacion y grado de

aislamiento.

Hipétesis 2: Por estar sometidas a presiones ambientales similares, esas comunidades deberian

mostrar altas semejanzas en sus estructuras funcionales.

Para poner a prueba estas hipotesis se realizd el siguiente procedimiento: 1)
Seleccionamos los listados de especies mas completos disponibles, ofrecidos por diferentes
autores para opho localidades selvaticas de tierras bajas de Norte, Centro, y Suramérica,
uniﬁca};do la nomenclatura de las especies de acuerdo a Wilson y Reeder (1993); 2) Analizainos

la estructura funcional de cada comunidad; asignando a cada especie un V.T. de acuerdo a los

valores -aportados por Wilson (1973) y la informacion sobre dieta sintetizada por Gardner (1977)
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(ver Apéndices 1-8). Con esta informacion calculamos los valores de E.T. para las diferentes
categorias en cada comunidad (Apéndices 1-8); en la tabla 2a se resumen estos datos. 3)
Realizamos dos matrices de similaridad, una taxonémica y otra funcional, utilizando para la
primera, el coeficiente de similaridad cualitativo de Serensen (Cs) y para la segunda, el coeficiente
de similaridad cuantitativo de Serensen (Cn, Magurran 1988).

En la matriz de similaridad taxonomica (Tabla 3) puede apreciarse que: i) entre las
localidades consideradas existe una baja similaridad en su composicion taxonomica, y ii) los
valores de similaridad mas bajos se encuentran entre las localidades mas separadas
geograficamente tales como Chiapas (México) con Loreto (Peri) y Guayana Francesa,
paralelamente, los valores mas altos de similaridad se observan entre las localidades mas cercanas
como los de La Selva (Costa Rica) y Barro Colorado (Panama), seguido de lmataca (Venezuela)
y Guayana Francesa, mientras el resto de las localidades muestran valores intermedios, lo cual
apoya la prediccion de la ilip(’)tesis 1.

Por otra parte, los resultados del anélisis de similaridad funcional (Tabla 3) apoyan la
hipotesis 2, pues al mostrar valores altos entre todas las localidades (Cy entre 0,78 y 0,94), ponen
en evidencia que la organizacion funcional de esas comunidades responde a las mismas presiones
ambientales, donde las especies que configuran cada una de las categorias, desempefian papeles

ecologicos equivalentes, independientemente de la afinidad que presenten sus listas taxondmicas.

3.2. Otros ambientes tropicales

En- el ejemplo anterior, hemos visto que diferentes comunidades, sometidas a presiones

ambientales semejantes, tales como las selvas hiimedas de bajas elevaciones de América tropical,



Tabla 2. Equivalentes troficos por categoria funcional en comunidades de quiropteros

neotropicales de (a) selvas humedas de tierras bajas (<500 m), escogidas en localidades de

Norte, Centro y Sur América calculados en los Apéndices 1-8 y (b) selvas nubladas andinas
de Venezuela y Peri (>2000 m), calculados en los Apéndices 9y 10.

LOCALIDADADES POR CAR PIS HEM INS FRU NEC No.
TIPO DE AMBIENTE FOL AER NOM SED spp.
(a) SELVAS DE TIERRAS
BAJAS
Montes Azules, Chiapas, Mex. * 2,7 0,8 3 11,5 255 114 64 27 64
La Selva, Costa Rica " 37 08 1 13,6 21,5 105 86 53 65
Barro Colorado, Panama © 37 0,8 1 11,1 23,5 141 6,9 2,9 64
Sn Juan de Manapiare, Vzla. d 38 03 2 12,7 21,3 144 76 49 67
Imataca, Bolivar, Venezuela® 3,8 08 | 129 26,5 166 92 72 78
~ Mani, Perii " 38 08 2 113 155 225 108 43 71
Loreto, Peru & 2 03 1 11,1 16,3 149 107 47 6l
Guayana Francesa " 39 0 1 163 230 152 10,1 55 75
PROMEDIOS (3,4) 0,6) (1,5 (12,6) 21,6) (15,0) (8,8) (4,7) (68,1)
(b) SELVAS NUBLADAS
ANDINAS
Cordillera de Mérida, Vzla. ' 0,0 0,0 1,0 5,8 8,0 75 1,5 2,2 32
Vilcabamba, Peri’ 02 00 10 51 60 47 56 14 24
PROMEDIOS 0,) (0,0) (1,00 5,5 7,0 (6,1 (66 (1,8 @81)

Abreviaturas: CAR = Camivoros, PIS = Piscivoros, HEM = Hematofagos, INS = Insectivoros, FOL =
del Follaje, AER = Aéreos, FRU = Frugivoros, NOM = Noémadas, SED = Sedentarios, NEC =
Nectarivoros. Fuente de las listas originales: * Medellin (1993), ® Wilson (1990), © Voss y Emonds
(1996), ¢ Handley (1976),  Ochoa (1995), " Pacheco et al. (1993), ® Ascorra et al. (1993), " Brosset et
al. (1996), "Soriano ef al. (1999) y ¥ Graham (1983).
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ofrecen estructuras funcionales parecidas. Surge entonces la pregunta: ;Como responden las
comunidades ante presiones ambientales diferentes?

En este caso veamos lo que ocurre al comparar localidades cercanas geograficamente,
pero ubicadas en zonas de vida o unidades ecolOgicas distintas siguiendo gradientes contrastantes
de humedad y temperatura. Para ello empleamos los listados mas completos y confiables
disponibles de Venezuela y de islas adyacentes, correspondientes a unidades ecoldgicas tales
como selvas humedas de baja altitud (Manapiare, Handley 1976 e lrﬁataca, Ochoa 1995), bosques
secos (Capatarida, Handley 1976), arbustales espinosos de Curagao, Aruba (Husson 1960) y de
Venezuela (Paraguana, Handley 1976), selvas de galeria de los Llanos de Venezuela (Ibafiez
1981), selvas estacionales andinas y selvas nubladas de Los Andes de la Cordillera de Mérida
(Soriano ef al. 1999), cuyas caracteristicas ecologicas estan detalladamente descritas en las
correspondientes referencias bibliograficas.

Con la informacién de los E.T. de estas localidades (Apéndices 4, 5, 9-16), calculamos las
similaridades funcionales entre las diferentes localidades, utilizando el indice cuantitativo de
Serensen (Cy), y construimos un dendrograma a partir de esos valores (Figura 1). En este
déndrograma puede constatarse el alto parecido estructural entre las comunidades asociadas a las
mismas unidadesvecolégicas, contrariamente a lo que sucede entre las comunidades de unidades
distintas; por ejemplo, las localidades correspondientes a zonas aridas, se muestran mas parecidas
‘ éntre si que con el resto, lo mismo ocurre entre las localidades de selvas humedas. Asi,
encontramos agrupadas a las comunidades que proceden de localidades ubicadas en el mismo tipo

de unidad ecoldgica, demostrando su semejante estructura funcional.
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Imataca (Selva himeda tropical)

| Manapiare (Selva himeda tropical)
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Figura 1. Dendrograma de similaridad funcional entre comunidades de murciélagos de diferentes
localidadaes; entre paréntesis unidad ecologica y precipitacion anual.
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3.3. Selvas nubladas andinas

El primer rasgo que distingue a las comunidades de murciélagos en un gradiente altitudinal
es una drastica reduccion en el numero de especies que las constituyen (Graham 1983, Fleming
1986). En los Andes Venezolanos, tal reduccion no se experimenta de manera equitativa entre las
distintas categorias funcionales (Soriano ef al. 1999, Figura 2), donde se aprecia que el gremio de
los insectivoros parece ser el responsable directo de la declinacion general, al mostrar una alta
correlacion con el total de los murciélagos (coeficiente de correlacion de Spearman rs = 0.99;
n=3; p = 0.05). Por el contrario, el resto de las categorias funcionales declinan siguiendo un.a
tendencia méé moderada. Mas adelante volveremos a insistir sobre ;qué factores determinan la
respuesta distinta de los insectivoros?

Las selvas nubladas de Mérida y las de los Andes del Peri comparten caracteristicas
ambientales semejantes, tales como alta nubosidad, niveles de precipitacion y bajas temperaturas,
asi como caracteristicas fisonomicas de la vegetacion. Ambas comunidades de selvas montanas
comparten poco mas de la mitad de sus especies (Apéndices 9 y 10), por lo que presentan un bajo
valor de similaridad taxonémica (Cs = 0,53, Tabla 3), en virtud de unos 2000 km que separan a
estas localidades; lo cual reafirma una de las predicciones de la hipotesis 1. Igualmente, exhiben
muy similares estructuras funcionales (Cy = 0,85), revelando respuestas comunitarias semejantes
alas presiones‘ ambientales de las altas montafias.

Por otra parte, estas selvas muestran una muy baja similaridad taxondmica, cuando
hacemos una comparacion con las de baja elevacion mas cercanas geograficamente, donde los Cs
. apenas alcanzan valores maximos de '0,24 (Tabla 3). La drastica reduccion de los valores de

similaridad taxondmica puede interpretarse como la consecuencia de la accion conjunta de dos
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Figura 2. Cambios en el nimero de especies de murciélagos por gremio a lo largo de un gradiente
altitudinal (tomado de Soriano ef al. 1999)
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causas: i) una importante reduccion en el nimero de especies que ocurre en las comunidades
andinas y ii) la sustitucion de unas especies por otras propias de las tierras altas.

Adicionalmente, ambas selvas montanas acusan poca similaridad funcional respecto a las
de baja altitud, presentando valores de Cy que oscilan entre 0,47 y 0,56 para las selvas nubladas
de Meérida y entre 0,47 y 0,54 para las del Peri (Tabla 3). Dicha comparacion nos permité
apreciar que mientrasambas comunidades montanas muestran valores muy cercanos de E.T.
(Tabla 2b), sus promedios difieren ampliamente de los que exhiben las selvas de baja altitud
(Tabla 2a). Destaca la desaparicion de las categorias de los carnivoros y de los piscivoros, los
insectivoros muestran una reduccion del 75%, mienfras que los hemato6fagos, los nectarivoros y
los frugivoros (tomados de manera global) reducen su riqueza a la mitad. No obstante, puede
notarse que el descenso experimentado por los frugivoros nomadas supera ampliamente al de los
sedentarios.

Para poder ponderar los posibles factores causantes de las diferencias observadas en los
valores de similaridad funcional, examinemos en detalle aquellos compartimentos de la estructura
funcional que sufren mayores modificaciones. Para ello, construimos una matriz de nicho de dos
dimensiones con las especies de selvas nubladas de Mérida siguiendo los criterios empleados por
Smith y Genoways (1974), donde aparece la talla como un elemento adicional (Tabla 4). En esta
matriz, ordenamos las especies por categorias de tamaiio y expresamos los valores troficos (V.T.)
correspondientes en cada categoria funcional, siguiendo el criterio de Wilson (1973),
- complementado con la informacion aportada por Gardner (1977). El valor corlrespondiente en

>
E.T. para cada categoria funcional, se. obtiene de la suma de las contribuciones parciales de cada

especie dentro de cada categoria de tamaiio.
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La configuracion obtenida en la matriz de nicho (Tabla 4) muestra que en las comunidades
de selvas nubladas montanas de Mérida destacan dos caracteristicas relevantes, que las diferencian
de aquellas de selvas himedas de baja altitud:

1) Simplificacion trofica: Los datos de valor de importancia de las categorias funcionales
muestran que la comunidad se estructura fundamentalmente sobre la base de dietas frugivoras e
insectivoras con un pequefio aporte de los nectarivoros. El resto de las categorias no estan
representadas o su contribucion es muy baja. Este ultimo caso lo ejemplifican los hematofagos,
cuya presencia en las selvas nubladas estd asociada con areas intervenidas, donde se realiza
ganaderia.

’ 1) Segregacion frofica de tamafios: Las especies de menor masa corporal son
principalmente insectivoras, mientras que la relacion inversa se observa para las frugivoras. En
particular, las especies frugivoras nomadas son todas de gran tamaifio, y las representantes de
especies frugivoras sedentarias de pequeifia talla, son en realidad nectarivoras que ocasionalmente

consumen frutos. Es notable la alta concentracion de especies en la categoria media de tamafios

. (1120 g).

4. POSIBLES DETERMINANTES DE LOS CAMBIOS
ESTRUCTURALES

La carnivoria como gremio esta conformada por muy pocas especies, las cuales habitan en
su totalidad en selvas de baja altitud.-En estos ambientes, la riqueza y/o la densidad poblacional de
las potenciales presas (anfibios, lagartos, aves, roedores y otros murciélagos) debe ser, muy

superior a las que podemos encontrar en cualquier ambiente de selva nublada. Al menos en aves,
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Terborgh (1971) ha demostrado la veracidad de esta afirmacion. Por lo tanto, la insuficiente
abundancia de los recursos puede ser uno de los factores determinantes de la ausencia de esta
categoria funcional en las selvas de alta montafia.

La piscivoria esta imposibilitada como estrategia alimentaria por la forma torrentosa como
se desplazan las corrientes de agua, impidiendo que estos murciélagos puedan conseguir sus
presas (peces e insectos) aunque ellas existieran en cantidad suficiente, ya que su forma de pesca
solo puede realizarse en aguas tranquilas.

Adicionalmente, la baja riqueza y densidad de las presas puede ser un limitante. De las dos
especies de Nocftilio (Gnico género de piscivoros en América), solo N. leporinus se alimenta
realmente de peces, pues segun observaciones de Fooper y Brown (1968) y Howell y Burch
(1974), los insectos parecen constituir la base fundamental de la dieta de N. albiveutris.

La presencia de hematofagos no es sencilla de explicar, puesto que en ambientes de alta
montafia cabria esperar la ausencia de ‘vampiros, con base en dos consideraciones importantes: la
primera es de indole fisiologica; y la segunda tiene que ver con la disponibilidad de suficiente
volumen de sangre para mantener sus poblaciones. McNab (1973) mostro evidencias de la
incapacidad fisiologica de los vampiros para mantenerse por encima de los 2000 m en virtud de su
dieta, compuesta basicamente de proteinas y nula en azucares; por lo tanto, sus tasas metabolicas
son demasiado bajas para compensar las pérdidas de calor ocasionadas por las demandas del
ambiente, impidiéndoles mantener un presupuesto energético positivo. Las escasas capturas de
vampiros por encima de 2000 m estan asociadas con la cerceinia de potreros, donde se desarrollan
activifiades ganaderas, lo cual incrementa aﬁiﬁcial;nente la disponibilidad de sangre para estos
animales (P. Soriano obs. pers.). Dada la capacidad de vuelo mostrada por Desmodus rotundus,

que puede cubrir distancias mayores de 5 km para ir desde su refugio hasta su presa (Lew 1987),
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Tabla 4. Matriz de nicho en dos dimensiones para las especies de las selvas nubladas andinas de Mérida. En
los recuadros se presentan los valorcs de importancia (VI). equivalentes troficos (ET) y valores troficos (VT) de las
diferentcs especies de la comunidad. tomadas de Soriano et al. (1999. Apéndice 9) y abreviadas como: A. cen.
Ametrida centurio, A. cau. Anoura candifera. A. geo. A.. geoffrovi, A. lat. A. latidens, A. Ini. A. luismanueli, A.
amp. Artibeus amplus. A. lit. A. lituratus, Car. bre. Carollia brevicauda, D. gla. Dermanura glauca, D. rol.
Desmodus rotundus, FE. har. Enchisthenes hartii, F. bra. Eptesicus brasiliensis, . fus. It fuscus, I5. mon. I,
montosus, I1. mon. Histiotus montanus, Il. hum. 1. humboldti, 1.. cin. Lasiurus cinereus I bor. L. borealis, I.. ega.
L. ega, M. mic. Micronycteris microtis, M. oxy. Myotis oxyvotus, P. umb. Platyrrhinus umbratus, P. vit. P. vitlatus,
S. tox. Sphaeronycteris toxophvilum, S. ara. Sturnira aratathomasi, S. bid. S. bidens, S. bog. S.. bogolensis, S. ery.
S. ervthromos, S. Iil. S.. lilium, S. Ind. S. ludovici y T. hra. Tadarida brasiliensis. Los valores entrc paréniesis
representan las contribuciones parciales de Ias especies en la celda a la categoria funcional en cuestion.

CATEGORIAS |V |ET. CATEGORIAS DE TAMANO (masa corporal en g)
FUNCIONALES | (%) |(spp.) >5 6-10 11-20 21-40 41-80 |[>81
Camivoros
Piscivoros
Hematofagos D.orot. 1.0
31 1.0 (1.0)
Insectivoros M. mic. 0811 caun. 0.5¢.1. cul. 05 A lit. 0.1
del Follaje A dat. 0.5]A gea. 0.5
A i, 0.5]C. bre. 0.2
H. hum.  1.0]L har. 0.1
11 mon 1.GD. gla. 0.1
18.1] 5.8 (0.8) 3.5 .4 0.1)
Insectivoros Al oxv.  1.0}L. bor. 1.011. ega 1.0
Aéreos I bra. L.O[L. cin. 1.0
L.omon.  1.0{I fus. 1.0
T. bra. 1.0
2501 8.0 (1.0) 3.0) 1.09)
Frugivoros I har. 09|P. umb.  1.0|A4. amp. 1.0
. Ndmadas D. gla. 0.8 A Iit. 0.8
S. tox. 1.0 P. vit. 1.0
A een. 1.0
234|175 3.7) ) @.8)
Frugivoros M. miic. 2 can.  0.1{A cul 0.1]S. bog. 1.O}S. ara. 1.0
Sedentarios A. lat. 0.1} geo 0.1]S. Ind. 1.0
A i, 0.11C. bre 0.8
S ey 1.0
S. bid. 1.0
S. il 1.0
234({ 75| @y 0.3) (4.0) @0 1.9
Nectarivoros A cau. 0.4(4. cnl. 0.4 A it 0.1
A lat. 0.41.1. geo. 04
A i, 04|D. gla. 0.1
6.9 { 2.2 (1.2) 0.9) 0.1)
TOTALES 999 | 32 2 8 14 4 4
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se puede postular que esta especie no es un integrante propio de las selvas nubladas, sino que las

incursiona desde ambientes de menor altitud, sier_ldo su deteccion el producto de un artefacto

producido por la actividad antropica.

s Los insectivoros son el grupo funcional mas afectado. Para explicar este comportamiento,
examinaremos dos posibles hipotesis: disminucion de los recursos alimentarios y disminucion de la
tgmperatura ambiente.

i) Disminucion de los recursos alimentarios. La explicacion mas simplista, es considerar que el
factor fundamental es la disminucion de los recursos. De ser cierta esta explicacion, deberia

' ocurrir una reduccion altitudinal equitativa del nimero de especies de murciélagos que afecte por
igual a todos los taxa insectivoros. En este caso, la distribucion pot *familias deberia ser como la
presentada en la Tabla 5 (valores esperados), obtenida de la distribucion promedio de selvas
humedas tropicales de baja altitud. La distribucion real observada en las selvas nubladas andinas
no concuerda con la esper#da si la disminucion fuera equitativa (y’, diferencia significativa
0<0,001).

En las comunidades neotropicales de tierras bajas analizadas, el gremio de los insectivoros
comprende un nimero alto de especies simpatridas (entre 31 y 46), lo cual puede explicarse por la
posesion de distintas estrategis de busqueda del alimento y caracteristicas anatomicas. De acuerdo
a esto, pueden distinguirse al menos tres vias alternativas, no excluyentes, cuya adecuada
combinacion permite una explotacion integral y eficiente de los recursos alimentarios disponibles

_(Norberg y Rayner 1987): i) estratificacion vertical de las dreas de actividad, ii) variacion de la
talla de las especies de murciélagos dentro de cada estrato, de manera que cada especie consume

preferencialmente presas dentro de ciertos limites de tamafio, y iii) variacion de las caracteristicas
\
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anatomicas vinculadas con la masticacion y la dureza de las presas, de manera que por estrato,
|
cada grupo de tamaiio tiene posibilidad de consumir presas con distinto grado de dureza.

Aunque no existen trabajos en selvas bajas que ilustren lo anterior, en el bolson semiarido
interandino de Lagunillas, en la Cordillera de Mérida, el Vespertilionidae Rhogeessa minutilla,
cuya masa corporal no supera los tres gramos, selecciona insectos de muy pequeiia talla y de
textura blanda, lo cual concuerda con su poco desarrollada musculatura masticatoria (Sosa et al.
1996).

Los integrantes de ocho de las nueve familias de quiropteros que habitan el neotropico,
exhibén habitos alimentarios estricta o principalmente insectivoros; sin embargo, solo dos de estas
familias (Vespertilionidae y Molossidae) estan representadas en las comunidades de alta montafia,
lo cual concuerda con el hecho de que tales familias también son las unicas cuyo reparto
geografico supera ampliamente los limites tropicales en Norte y Suramérica (Koopman 1982,
McNab 1982a). Igualmente, la ausencia de las familias Emballonuridae, Mormoopidae,
Thyropteridae, Furipteridae y Natalidae, cuya distribucion se restringe a la franja intertropical,
convierte al argumento de la ausencia o escasa abundancia de recursos alimentarios (insectos) en
éstos ambientes en una explicacion poco satisfactoria.

Aunque no hay duda de que en las comunidades de alta montafia los recursos alimentarios
estan en menor cuantia que en aquellas de tierras bajas (Terborgh 1971), no parece logico
suponer que su disminucién sea el factor determinante del aparente sesgo taxonomico observado,
pues el conjunto de los representantes del resto de las familias exhibe todo el espectro de
posibvilidades adaptativas antes descrito. Bajo estas consideraciones, cabria esperar, ademas, la
presencia de especies de algunas de las familias de origen y distribucion neotropicales. Alvarez y

Alvarez (1994) y Narvaez y Soriano (1996) muestran que las comunidades de mariposas
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nocturnas de la Familia Sphingidae en la Cordillera de Mérida, acusan una reduccion de un 40%
. ‘en el numero de especies y ciertos cambios en la estructura de tamafios, en comparacion con
comunidades de tierras bajas. Especulando que en otros grupos de insectos el fendmeno podria
ser similar, no parece probable que desaparezcan sélo los tipos de presa cbnsumidos por los
representantes de las familias ausentes, que son las restringidas al neotrdpico.

ii) La disminucion de la temperatura. En las comunidades de murciélagos montanas, la altitud
1o puede ser el desencadenante directo de este tipo de cambios de su estructura funcional; sin
embargo, la disminucion de la teﬁperatura con la altitud puede ser ‘este factor. En Los Andes, el
gradiente térmico altitudinal es de 0,6 °C por cada 100 m (Sarmiento 1986); pudiendo asi operar
como el factor ambiental restrictivo de algunas especies en particular, inclusive de grupos
relacionados ﬁlogenéticament.e. Por otra parte, las variaciones en el metabolismo basal observadas
en los murci€élagos, se relacionan primordialmente con la masa corporal y el habito trofico
(McNab 1969, 1970, 1982a, 1982b, 1983, 1984, 1986). Asi, los murciélagos con habito trofico
insectivoro o hematofago tienen tasas metabolicas bajas, murciélagos con dietas combinadas
(frugivoro-carnivoro) poseen tasas metabélicas entre bajas e intermedias; en los frugivoros, las
tasas metabolicas son altas y llegan a ser muy altas en el caso de los néctar-polinivoros. Asociada
al metabolismo basal se encuentra la capacidad de regulacion de la temperatura corporal; por lo
tanto, dentro de un mismo régimen alimentario, los murciélagos grandes regulan mejor su
temperatura que los pequefios, a consecuencia de su alta razon superficie / volumen (McNab

1971b, 1983). Igualmente, para murciélagos de una masa c_orpbral dada, los insectivoros

mantienen temperaturas corporales menores y éstas dependen mas de las variaciones de la

temperatura ambiental que en los frugivoros.
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En altitudes comprendidas entre los 2000 y 3000 m existe una reduccion en la temperatura media
que oscila entre 7 y 10 °C con respecto a localidades de bajas elevaciones. Por lo tanto, las bajas
temperatura de los ambientes de montafia pueden imponer a los endotermos importantes
restricciones de tipo fisiologico en la posesion de un balance energético adecuado. Los miembros
de las familias Emballonuridae, Thyropteridae y Natalidae, rara vez sobrepasan los 1000 m de
elevacion, como es el caso de los Mormoopidae Pleronotus davyi, P. parnellii P. personatus y
Mormoops megalophylla quienes muestran bajas tasas metabolicas ligeramente inferiores de las
esperadas para su masa corporal, altos valores de conductancia térmica, no resisten temperaturas
por debajo de 15°C y son incapaces de entrar en torpor (Bonaccorso ef al. 1992). Por otra parte,
Genoud ef al. (1990) encuentran resultados semejantes en el Natalidae Natalus tuminirostris,
mientras que el Emballonuridae Peropferix macrotis, mostrd ser mas tolerante a condiciones
menos calidas, lo cual concuerda con su presencia en ambientes térmicamente mésicos.

i .Baséndonos en los hechos anteriormente descritos, cabria suponer que los quirdpteros de
origen tropical poseen una baja capacidad de adaptacion a condiciones ambientales con
temperaturas medias relativamente bajas, las cuales demandarian tasas metabolicas superiores a
's‘us limites fisiologicos, puesto que todos sus integrantes son de habitos troficos estrictamente
insectivoros y tallas reducidas. Otro argumento que apoya esta interpretacion es el hecho de que
muchos de los Vespertilionidae de selvas nubladas, tales como Myotis oxyotus, Histiotus
montanus, Iptesicus fuscus y Iplesicus montosus son especies ‘asociadas a localidades de
montafia en la franja intertropical (Handley 1976, Linares 1998) y algunas de ellas poseen amplias
- distribuciones que abarcan ambos hemisferios del continente (Koopman 1982). Igualmente,

.b =
corresponden a géneros cuyos representantes poseen tamafios corporales relativamente grandes

dentro de la Familia, o a especies grandes dentro del género.
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A pesar de que el numero de especies de insectivoros aéreos, muestra variaciones
relativamente grandes entre las localidades de bajas elevaciones, estas diferencias son menores
que cuando las comparamos con las de las selvas nubladas (Tabla 2). Tal situacion puede deberse
al hecho de que los contribl;yentes a esta categoria son en su mayoria insectivoros estrictos
(obligados), quienes generalmente exhiben tasas metabolicas por debajo de lo esperado para su
masa corporal, este hecho puede limitar su capacidad para ocupar ambientes en los cuales, la
regulacion térmica demandaria valores de sus tasas metabdlicas, que podrian estar por encima de
lo que permiten sus presupuestos energéticos. En contraste, las especies asociadas a la categoria
de los insectivoros del follaje, en su gran mayoria p-ueden complementar su dieta con frutos, como
s el caso de muchos Phyllostominae (Gardner 1977), lo cual les permitiria aumentar su
metabolismo basal y superar de esta manera la limitante fisiologica del grupo anterior. Esta puede
ser la causa de las pocas diferencias que se observan para este grupo entre las selvas nubladas y
las selvas de baja altura.

En cuanto a la frugivoria, son bien conocidas las relaciones de dependencia que poseen
todas las selvas siempreverdes tropicales con los dispersores vertebrados, en las que se incluyen
l:':ls selvas nubladas,.que supone la participacion de un cierto colecgibvo de dispersores voladores
(aves y murciélagos). En este caso es preciso destacar que la reduccion, a la mitad, en el nimero
promedio de frugivoros que acusan las selvas nubladas (Tabla 2b) recae casi en su totalidad en la
categoria de los frugivoros nomadas, esto se debe a la casi total ausencia de especies en las
categorias de talla pequeiia, representadas en los géneros Platyrrhinus, Artibeus (Dermanura),
Ectophylla, Mesophylla, Uroderma, Vampyressa y Chiroderma. En los frugivoros sedentarios,
por el contrario, nvo cambia sustancialmente su nimero de especies, pero opera un casi total

reemplazo de las especies de tierras bajas por especies exclusivas de ambientes montanos. Es
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notable el caso de la gran diversificacion de especies del género Sturnira, donde estan
representadas especies exclusivamente asociadas a estos ambientes de alta montafia, que pueden
mantener hasta cinco especies en simpatria (Soriano ef al. 1999).

La drastica reduccion de representantes de pequefia talla en los gremios mas importantes
(insectivoros y frugivoros), podria indicar hacia las limitaciones fisiodgicas ligadas a la capacidad
termorreguladora, como posible obsticulo que impide a estos animales la colonizacion de
e;mbientes frios. De la misma manera, la sustitucion altitudinal sugiere que las especies de tierras
altas deben poseer ciertos rasgos adaptativos, que les permiten adecuarse a estos ambientes, pero
que al mismo tiempo, hacen incompatible su presencia en los niveles bajos del gradiente
altitudinal, dando como resultado la existencia de especies caracteristicas de tierras altas y
viceversa. Es de esperar que, en este caso, el determinante también sea de indole fisiologica y
vinculado a la capacidad termorreguladora, pues el tipo de alimento que consumen en uno u otro
ambiente es basicamente el mismo, mientras que las otras condiciones del medio ambiente fisico
se mantienen similares.

Sobre la base de las consideraciones fisiologicas antes mencionadas, se esperaria que los
néctar-polinivoros sean los mas aventajados en tales condiciones ambientales, debido a que el alto
contenido de azicares en sus dietas les proporciona una fuente permanente de energia disponible .

|
Sin embargo, en este caso son las plantas las que podrian encarar las limitaciones. Stiles (1978)
sefiala que las temperaturas mas bajas a mayores elevaciones limitan la produccion de néctar y
plantea el caso de /nga vera, 1a cual a bajas elevaciones presenta el pico de produccion de néctar a
principios de la noche, pero al incrementar la altitud, la temperatura optima para la secrecion del
néctar se observa en horas mas tempranas, de manera que por encima de los 1000 m de altitud, la

produccion de néctar ocurre en horas de la media tarde, lo cual lo hace inaccesible para los



murciélagos, pero no para los colibries. No obstante, la reduccion en esta categoria funcional no
es tan pronunciada como en el resto, y es notable la presencia de varias especies del género
Anoura, que al igual que Sturnira muestra su mayor diversificacion en ambientes de montaiia (ver
Apéndices 1-10).

Los indicios que hacen presumir que las bajas temperaturas constituyan el factor
determinante de los rasgos estructurales de las comunidades de selvas nubladas pueden resumirse
como sigue: i) reduccion en el nimero de especies de pequefia talla (Tabla 4), ii) sustitucion
altitudinal en las especies de frugivoros, iii) ausencia de familias de insectivoros con distribucion
restringida a la region inter-tropical, iv) presencia de especies de Vespertilionidae y Molossidae
con amplias distribuciones geograficas que, en su mayoria, superan ampliamente los limites
tropicales y en muchos casos su distribucion tropical se restringe a las regiones montafiosas, como
el caso de Lasiurus cinereus, L. borealis, Histiotus spp., Fptesicus fuscus Myotis oxyotus, M.
keays_.i’y Tadarida brasiliensis, lo cual implica la posesion de adaptaciones a condiciones
ambientales frias. -

De ser cierto que los cambios observados en la estructura funcional de las comunidades de

alta montafia son debidos a respuestas fisiologicas diferenciales por parte de los integrantes de
cada gremio. Entre estas respuestas, cabe esperar que la actividad metabolica de las especies de
cada grupo se caracterice por manifestar uno o varios de los siguientes rasgos distintivos: i) un
desplazamiento de la zona de termoneutralidad hacia valore.s. de temperatura inferiores,
disminuyendo su conductancia térmica, ii) un incremento en su tasa de metabolismo de base y de
* $u conductancia térmica, manteniendo constante la ZTN, iii) una respuesta intermedia entre las
-

anteriores, que involucra aumento de la TMB, desplazamiento de la ZTN, manteniendo constante

la conductancia térmica. En caso de no darse algunas de las predicciones mencionadas, otras
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alternativas que podrian contribuir a mantener el balance energético serian iv) torpor facultativo o
v) la pérdida circadiana de la endotermia, es decir, que por debajo de ciertas temperaturas
ambientales, los animales dejan que la temperatura corporal fluctie de acuerdo con la del
‘ambiente (torpor diario obligado).
La ausencia de estudios sobre la caracterizacion metabdlica de especies de montafia en el
neotrépico, no han permitido aiin poner a prueba estas hipétesis, pero se abre un campo de
trabajo interesante para investigaciones en esta direccion, pues la puesta en evidencia de estas
predicciones requiere de trabajo experimental, sobre la caracterizacion de los parametros
rpetabélicos basicos de las especies tipicas de las selvas nubladas andinas, tales como metabolismo
de reposo y conductancia térmica, que permitan constatar la existencia de comportamientos
fisiologicos diferentes al ser comparados con los de las especies de tierras bajas, asi como entre
l'as especies de diferentes gremios o grupos funcionales. Los resultados de esas caracterizaciones,

asi como las comparaciones mencionadas seran mostrados y discutidos en la siguiente parte.
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PARTE 1l

- DETERMINANTES ECOFISIOLOGICOS DE LOS CAMBIOS

EN LA ESTRUCTURA FUNCIONAL

1. INTRODUCCION

En el capitulo precedente hemos visto que el estudio comparativo de la composicion
taxonomica y funcional de las comunidades de quirdpteros, de selvas humedas de tierras bajas y
de selvas nubladas andinas, a través de grupos funcionales, tales como categorias troficas, es mas
util en la interpretacion ecologica de la estructura comunitaria que la simple com'paraci()n de listas
de especies. También vimos que en las comunidades de selvas nubladas andinas, ademas de
exhibir una mayor simplicidad taxonomica y funcional, destacan los frugivoros como la categoria
trofica mas importante, en contraste con .las selvas de baja altityd, donde domiman los
insectivoros y las estructuras taxonémica y funcional son maximas.

Hemos postulado que los cambios observados en la “riqu.eza interna” de los grupos
funcionales de las comunidades de montafia, asociados con la altitud, tienen su explicacion en las
capacidades de respuesta de cada especie ante las exigencias termorreguladoras del ambiente, las
cuales pueden ser diferentes de acuerdo a la especie y se relacionan directamente con su régimen

alimentario. Aparentemente los insectivoros de origen neotropical tienen un “techo” en su
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distribucion altitudinal que les impide acceder a las selvas nubladas andinas y los unicos que
alcanzan estas selvas, pertenecen a la familia Vespertilionidae, de origen neartico, y algunos
representantes de los Molossidae.

Estos postulados se apoyan en ciertas premisas relacionadas con principios teoricos
basicos del comportamiento fisiologico de los animales endotermos, que resumiremos a

continuacion:

1.1. Consideraciones teoricas basicas

Entre un animal endotermo y su ambiente existe, generalmente, una diferencia de
temperatura positiva; por lo tanto, hay una pérdida de calor hacia el medio ambiente a través de
mecanismos como radiacion, conduccion, conveccion o evaporacion. l.a conductancia térmica
(), es una medida que expresa la facilidad con la cual el calor es intercambiado por todas estas
vias entre el cuerpo del animal y el ambiente que le rodea. En nuestro caso, la conductancia
térmica se simplifica, al excluir la pérdida de calor por evaporacion, en razon de que a las
temperaturas bajas o moderadas, que se emplean en la caracterizacién metabolica, el enfriamiento
- por evaporacion tiene poco significado (5-15% de la pérdida total en la zona de termoneutralidad,
McNab 1980). Por lo tanto, en lo sucesivo nos referiremos a la é:)ndllctancia térmica hameda
(), que es un coeficiente de transferencia calérica que modifica la proporcionalidad existente
entre la pérdida de calor, el metabolismo y el diferencial de temperatura entre un objeto y el
exterior (Modelo simplificado de Burton-Scholander, Arends 1985). Asi, el metabolismo de

reposo (M) vendria expresado por:

M dOdr C*(Th 1)
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donde dQ/dt es la pérdida de calor en un intervalo de tiempo, 7b es la temperatura corporal y Ta
es la temperatura del ambiente.

En un mamifero homeotermo, la conductancia térmica, o su inverso, el aislamiento,
reprehéenta una forma de adaptacion a temperaturas diferentes a la temperatura corporal. El animal
mantiene constante su temperatura mediante el pelaje, la circulacion periférica y la grasa, sin que
exista la necesidad de un incremento en su tasa metabolica. En esta situacion, el animal esta en el
ambito de temperaturas optimas, denominada zona de termoneutralidad (ZTN). Por debajo del
limite inferior de este intervalo térmico, o temperatura critica inferior (7¢i), el aislamiento no
basta para mantener constante su temperatura corporal y se hace necesario un ajuste mediante un
incremento de la tasa metabolica (McNab 1980).

El tamafio del cuerpo es el determinante mas importante del gasto energético de los
endotermos, pues de acuerdo con la Regla de Bergman, el aislamieiro depende de la proporcion
entre la superficie y el volumen del animal (McNab 1971b). Es decir, los animales con grandes
masas corporales tendran una mayor reduccion relativa del gasto calorico que aquellos cuyas
masas sean pequefias.

Aunque el calor generado por metabolismo se intercambia a través de la superficie, se ha
encontrado en casi todos los grupos zoologicos que el metabolismo basal es proporcional a la
potencia 0,75 de la masa corporal.

A4 — K WO.75
Por lo tanto, las tasas metabolicas peso especificas vendran expresadas por:
MW =KW/ w: MW=-Kw ¥
Lo cual significa que las tasas metabolicas peso especificas disminuyen inversamente con

la masa corporal (McNab 1970).
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Considerando que el metabolismo basal es una funcion de la masa corporal del animal y
que el intervalo de temperaturas, entre 7h y Tci de la zona de termoneutralidad depende del
metabolismo, la zona de termoneutralidad es mas amplia en animales grandes, tal como lo

expresan las ecuaciones alométricas estandar para mamiferos:

Mb=342m"" (Kleiber 1972)
C=1,02m"™ (Herreid y Kessel 1967)

AT - 3,42 m™” (Herreid y Kessel 1967)

De todas formas, las respuestas metabolicas no se limitan solamente a explicaciones
relacionadas a la masa corporal, tal como podria interpretarse a partir de la grafica de Kleiber
(1972). Asi, el habito alimentario también incide sobre el metabolismo, puesto que el calor que
necesita el animal para mantener constante su /b debe ser derivado del alimento (McNab 1970,
1982"). Los frugivoros y nectarivoros se distinguen por poseer altas tasas metabolicas con
relacion al peso corporal (McNab 1969, 19827, 1986). Los murciélagos comedores de frutos y/o
néctar obtienen ventajas en su termorregulacion, considerando que los recursos que consumen,
ricos en carbohidratos, permiten su transformacion directa en energia biologica (ATP). En
contraste, los insectivoros, carnivoros y hematofagos necesitan la transformacion previa de las

; ;;roteinas y lipidos en carbohidratos, lo cual hace mas lento e ineficiente el proceso.
Ademas de la masa corporal y del habito alimentario, las condiciones climaticas y el
comportamientb del animal inciden sobre la capacidad termorreguladora en los endotermos, lo

cual repercute sobre su conductancia térmica y/o su tasa metabohica. En la zona de

termoneutralidad, la tasa metabolica es independiente de la temperatura ambiental, pero por
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debajo de este intervalo, la constancia en la 7h se logra mediante variaciones en la tasa
metabolica. Por lo tanto, las respuestas termorreguladoras pueden variar desde el incremento de la
actividad metabolica, como respuesta a temperaturas ambientales bajas, hasta el paso a un estado
metabolico inactivo como el “torpor”, que muestran los murciélagos de zonas templadas durante
la hibernacion (Reite y Davis 1966, McNab 1974, 1982b, Geiser 1988, Wang y Wolowyk 1988,

Thomas 1995).

1.2. Hipétesis y predicciones

Tomando en cuenta las consideraciones teoricas anteriores sobre la fisiologia metabdlica
ligada a la termorregulacion, trataremos de poner a prueba la hipotesis general de la limitacion
fisiologica, como factor determinante de algunos de los cambios estructurales observados en las
comunidades de murciélagos de las altas montafias del neotropico, asi como de la adecuacion de
‘ ,ngunas especies a las restricciones ambientales propias de las bajas temperaturas.

" Tal como fue expresado en la primera parte, la admision de esta hipotesis, supone la
puesta en evidencia de ciertas predicciones relacionadas con modificaciones del comportamiento
ﬁéio|6gico, que deben caracterizar a las especies de alta montafia. V»Entre estas modificaciones
adaptativas, pueden contarse uno o varios de los siguientes rasgos fisiologicos distintivos:
i) incremento en la tasa metabolica basal, ii) desplazamiento de la zona de termoneutralidad hacia
;Jn intervalo de temperaturas mas bajas, iit) disminucion de l'fl; conductancia térmica, por

incremento compensatorio del aislamiento, mediante un pelaje mas denso, grasa o vaso

constriccion, y iv) torpor diario facultativo u obligatorio.
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2. MATERIALES Y METODOS

2.1. Especies estudiadas.

Para la seleccion de las especies se tomaron en cuenta las siguientes consideraciones: i)
que fueran representantes genuinos de la comunidad de las selvas nubladas andinas, y ii) que en
conjunto, fuesen representantes de las tres categorias funcionales que tipifican estas selvas, tales
_ como insectivoros, nectarivoros y frugivoros. Trabajamos con cuatro especies caracteristicas de
las selvas nubladas adyacentes a la ciudad de Mérida, Venezuela, pértenecientes a las categorias
r_léctar-polinivora (Anoura latidens), frugivora (Sturnira erythromos) e insectivora (7Tadarida

brasiliensis y Eptesicus fuscus).

2.2. Metodologia.

El estudio se llevo a cabo con cinco ejemplares de 7Tadarida brasiliensis (cuatro machos y
una hembra), diez de Sturnira erythromos (cuatro machos y seis hembras), una hembra de Anoura
latidens y un macho de lptesicus fuscus, todos procedentes de una selva nubla;ia localizada a
unos 8 km NE de la Ciudad de Mérida, en Monterrey, Valle Grande, a 2400 m de elevacion. Los
ejemplares de 7. Brasiliensis fueron capturados con redes de neblina, entre las 0500 y 0630 h, al
regresar al refugio luego de realizar su actividad nocturna, llevados al laboratorio, donde fueron
mantenidos por cuatro dias y alimentados con un preparado a base d¢ larvas de Tenebrio molitor,

leche en polvo y huevo cocido (Wilson 1988). Los ejemplares de S. erythromos y A. latidens
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fueron capturados en la selva nublada, entre las 1900 y las 2300 h, aislados individualmente en
» ‘bolsas de tela durante el resto de la noche, en las que se les proporciond como alimento, compota
de frutas para bebés durante los cuatro dias en que se realizaron las experiencias.

En el laboratorio, cada individuo fue identificado taxondmicamente y se le realizaron las
siguientes observaciones y medidas: sexo, masa corporal, largo del antebrazo, edad relativa y
condicion reproductiva. Los murciélagos fueron mantenidos en jaulas metalicas (Wahman), de

22,5x 17,5 x 38 cm, dotadas de una malla plastica que facilitaba su sujecion, en una habitacion
cuya temperatura se mantuvo a 21°C, hasta que fueron colocados eri1a camara metabdlica. Todos
los experimentos fueron iniciados al menos 4 horas después de su Gltima ingesta de alimento,
considerando que los animales estaban en condicion post-absortiva.

Para cada especie, se.determiné experimentalmente la tasa metabolica (medida como O,
consumido, V0,), la temperatura corporal (76) y la conductancia térmica (C). Aunque los
intervalos de temperaturas ambientales (7;) en que se realizaron los experimentos no fueron
exactamente los mismos para todas las especies, en general se realizaron entre los 10 y 38°C.
Cada una de las mediciones se efectuaron en un respirobmetro de flujo abierto (Figura 3), cuyo
protocolo de funcionamiento y componentes fueron los siguientes: cada murciélago fue colocado
en la camara metabolica (1) estanco de 450 ml, cuya superficie interna y techo fueron dotados de
una malla plastica, para permitir al animal repésar en su posicion normal. En el fondo de la camara
se colocaron como lastre, suficientes perdigones de plomo para permitir sumergirla en un bafio de
maria termo-controlado (2). La temperatura ambiental (7,) dentro de la camara metabolica se

|
midié por medio de termopares (3) conectados a un teletermometro (4). Se hizo circular el aire
del recinto desde la cAmara por medio de una bomba de pecera (5) cuyo flujo (}2) se mantuvo

entre 70 y 80 ml/min y fue medido por medio de un flujimetro (6) Matheson (modelo 601). El aire
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Figura 3. Esquema del respirometro de flujo abierto. 1) Camara metabolica, 2) Bafio termo-
controlado, 3) Termopares, 4) Teletermdmetro, 5) Bomba de pecera, 6) Flujimetro, 7) Columna
de silica gel con indicador, 8) Columna de cal sodada (Sodalime), 9) Columna de silica gel con
indicador, 10) Sensor de Oxigeno, 11) Analizador de Oxigeno, 12) Registrador de plumilla.
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saliente de la camara fue conducido a través de una columna de silica gel con indicador (7), para
- Deshidratarlo, por otra columna de cal sodada (8) que absorbio el CO,, y finalmente, por otra
columna de silica gel con indicador (9), la cual absorbi6 el agua proa)ucida en la reaccion anterior.
Luego de este proceso, se midio el O, contenido en el aire, libre de agua y CO,, por medio de un
sensor de O, (10), contentivo de una celda galvanica de porcelana, a una temperatura de 750 °C,
conectado a un analizador de Oxigeno (11, Applied Electrochemistry, modelo S3A-II), que
interpreté la sefial y la transfirio a un registrador de plumilla (12, Cole Palmer). Las lineas de base
(I, Oy), antes y después de cada corrida fueron obtenidas haciendo pasar el aire por el circuito sin
conectar la camara. Luego de observarse la aparicion de al menos un minimo en el registro de
consumo de oxigeno (I O,), despues de aproximadamente hora y media desde el inicio del
experimento, los murciélagos fueron sacados de la camara metabolica y se les midio la
temperatura corporal mediante la insercion rectal de un termémetro de mercurio de lectura rapida
con el bulbo impregnado de vaselina y se determiné su masa corporal (»7). El consumo de oxigeno
o tasa metabdlica (}'O,) fue calculado y expresado como una tasa masa-especifica de acuerdo con

la ecuacion de Depocas y Hart (1957) como:

— (Floz - 150,)1,
: (1-F0,)m

donde F; O, representa la fraccion de O, en el aire de salida obtenida antes y después de conectar
la camara al circuito, F/, O, es la fraccion de O, minima registrada mientras la camara esta
conectada al circuito, V5 es el flujo de aire en ml h™', y 1 es la masa corporal en g.

La c¢onductancia térmica en seco fue calculada para cada corrida de acuerdo con la

» " ecuacion de McNab (1980):
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VO,

=T

al

usando los valores correspondientes de consumo de oxigeno (1'0,), temperatura corporal (7h) y
temperatura ambiental (7a). Todos los resultados fueron corregidos a valores estandar de presion
y temperatura. Se utilizaron regresiones lineales para probar el efecto de la temperatura ambiental
sobre los parametros fisioldgicos medidos. Los valores de la tasa metabolica de base y
conductancia térmica se compararon con los valores “esperados”, usando las ecuaciones

alométricas estandar para mamiferos:
TME =342 m"™” (Kleiber 1972, TME en ml())g"h'l y men g)
C=1,02m"  (Herreid y Kessel 1967, (" en mlO,g*h'°C™")

La temperatura mas baja a la cual los animales mantienen una tasa metabolica basal
(temperatura critica inferior, 7¢/), se determind encontrando el punto de interseccion entre las
' fegresiones con mejor ajuste a los datos calculadas porv el método de los minimos cuadrados para

5
los valores dentro y por debajo del rango de termoneutralidad (Nickerson ef al. 1989). Se obtuvo

una aproximacion de la temperatura critica maxima (7cn1), en el punto anterior al cual se observo

un incremento en la tasa metabolica basal, al ser aumentada la 7a.
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3. RESULTADOS

3.1. Anoura latidens:

La especie nectarivora Anoura latidens responde como un eﬁdotermo tipico a los cambios
en la temperatura ambiental (Figura 4). Esta especie mantiene una temperatura corporal
relativamente alta y constante de 38,06 + 0,13 °C (n = 29) cuando las temperaturas ambientales
estan por debajo de la termoneutralidad. La temperatura corporal fue independiente de la
temperatura ambiental, puesto que la pendiente de la linea de regresion (a en‘Figura 4), no difiri6
significativamente de cero (p = 0,9592).

La termoneutralidad esta definida entre los valores 7c¢i = 28,5°C y Tem = 37,0°C. En este
‘intewélo, VO, mostré una ligera dependencia con la 7a puesto que la pendiente difiere
significativamente de cero (b en Figura 4). La regresion obtenida para la zona de termoneutralidad

puede ser representada por la expresion:

VO, = 5,74 -0,0881 Ta (= 0,3599; p=0,0032, n =22)
La tasa metabolica basal promedio fue de 2,81 + 0,06 mlO,g'h” (n = 22), la cual es el
156% del valor esperado sobre la base de la masa corporal promedio de 12,9 g. Por arriba de 7cm
la tasa metabolica aumenta rapidamente y la temperatura corporal promedio subid a 39,7°C.
Por debajo de la temperatura critica inferior (7ci, alrededor de 28,5°C), la tasa de
metabolismo de A. latidens incrementd linealmente a medida que disminuyeron los valores de la

temperatura ambiental (¢ en Figura 4). Esta relacion puede representarse por la ecuacion:
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Figura 4. Relacién entre temperatura corporal (75), tasa metabolica (V0,), conductancia térmica (C) y
temperatura ambiente (7a) en Anoura latidens. La linea (a) representa la temperatura corporal por debajo
de la termoneutralidad (Tabla 6). La linea punteada: 76 = Ta. La linea (b) es la tasa promedio de
metabolismo basal en la zona de termoneutralidad (Tabla 6). La linea (c) es la regresion de la tasa
metabolica por debajo de la temperatura critica inferior (7¢i}) como funcion de la temperatura ambiente
(Ta). La linea (d) representa la conductancia térmica minima (7, por debajo de la zona de neutralidad

térmica.
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VO, =14,098-0,3838 Ta  (+*=0,91; p = 0,0001; n = 29)

La linea de regresion de la tasa metabdlica intercepta al eje horizontal (temperatura
ambiental) a 36,7°C, con el 95% de los limites de confianza englobando el intervalo de

temperaturas corporales registradas durante los experimentos.

Por debajo de la zona de termoneutralidad, la conductancia térmica (d en Figura 4) no
vario con relacion a la temperatura ambiental, por lo que la pendiente de la linea de regresion no
difirio significativamente de cero (p = 0,4786). La minima conductancia térmica promedio, de
0,36 + 0,009 mlO,g'h'°C™" (n = 29), representa el 132% del valor esperado para 4. latidens de

acuerdo a su masa corporal promedio de 14,35 g.

3.2. Sturnira erythromos:

En los individuos examinados de la especie frugivora Sturnira erythromos pueden
reconocerse dos tipos contrastantes de respuesta ante bajas temperaturas ambientales, asi,
mientras en algunos casos los animales fueron “capaces de mantener elevada y constante su
. temperatura corporal (normotermia), en otros casos no, lo cual se evidenci6 porque sus
températuras corporales se hicieron dependientes de la temperatura ambiental (hipotermia). Esta
ultima respuesta puede interpretarse como un estado de torpor facultativo.

Los ejemplares normotérmicos mantuvieron una temperatura qorporal media de 34,40 +

0,45°C (n = 17) independiente de la temperatura ambiental, entre 14 y 25,5 °C (a en Figura 5). La
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Figura 5. Relacion entre temperatura comoral (7h), tasa metabdlica (VQ,), conductancia térmica (C) y la
temperatura ambiente (7a) en Sturnira erythromos. La linea (a) representa la temperatura corporal por
debajo de la termoneutralidad de los individuos normotérmicos. La linea (b) representa la temperatura
corporal por debajo de la termoneutralidad de los individuos hipotérmicos. La linea punteada: 7h = Ta. La
linea (c) es la tasa promedio de metabolismo basal en la zona de termoneutralidad (Tabla 6). La linea (d)
es la regresion de la tasa metabdlica por debajo de la temperatura critica inferior (7¢i) como funcion de la
temperatura ambiente (7a). La linea (e) representa la conductancia térmica minima C’, por debajo de la
zona de neutralidad térmica de los individuos normotérmicos. La linea (f) representa la conductancia
térmica minima C’, por debajo de la zona de neutralidad térmica de los individuos hipotérmicos.
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"Tp'endie»nte de la linea de regresion (a en Figura 5), no difiere significativamente de cero (p =
0,2909). A temperaturas ambientales mayores de 27°C, la temperatura corporal presentd un
~ aumento lineal con pendiente cercana a 1.

Por su parte, los ejemplares hipotérmicos mostraron temperaturas corporales linealmente
dependientes de la temperatura ambiental, cuando éstas estuvieron por debajo de los 25 °C (b en
. -Figura 5). La linea de regresion que se ajusta a estos valores, puede expresarse por la ecuacion:

i)

75 =13,1529+1,1432 Ta (+*=0,53; p = 0,0003; n=20)

La zona de termoneutralidad (c en Figura 5) esta definida entre los valores 7c¢i = 25,5°C y
Tem = 32,6°C. En este rango, V'O, fue independiente de Ta (p = 0,3439), con un promedio de
tasa metabolica basal de 2,51 + 0,14 mlO,g'h" (n = 34, d en Figura 5), la cual es el 147 % del
valor esperado sobre la base de la masa corporal promedio de 15,9 g. Por debajo de la
temperatura critica inferior (7c¢i, alrededor de 25°C), los individuos normotérmicos mostraron un
incremento lineal en la tasa metabdlica, a medida que disminuyeron los valores de la temperatura

ambiental (d en Figura 5). Esta relacion puede representarse por la ecuacion:

VO,=1028-030457a  (r*=0,4653;p = 0,0036; n = 16)
\
La proyeccion de la linea de regresion de la tasa metabolica por debajo de 7¢i intercepta al
eje horizontal (temperatura ambiental) en 33,8°C, con el 95% de los limites de confianza
englobando el intervalo de temperaturas corporales registradas durante los experimentos (7h

=34,4 + 0,45°C). Por su parte, las tasas metabolicas de los hipotérmicos a temperaturas
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ambientales por debajo de la temperatura critica inferior, acusaron valores inferiores a los de los
individuos normotérmicos. Por encima de 7cm todos los individuos mostraron que la tasa

metabolica aumenta rapidamente y la temperatura corporal promedio subi6 a 39,5°C.

A temperaturas inferiores a 7ci, los ejemplares normotérmicos e hipotérmicos no
mostraron diferencias significativas (/= 1,72; p = 0.1987); por lo tanto, el promedio global (e en
Figura 5) fue de 0,26 + 0,02 mlO,g'h'°C”' (n = 37). Dicha conductancia térmica no vario con
relacion a la temperatura ambiental, puesto que la pendiente de la linea de regresion no difiere
significativamente de cero (p = 0,8902). La conductancia térmica promedio representa el 100%

del valor esperado para una masa corporal promedio de 15,3 g.

33 Tadarida brasiliensis:

Esta especie estrictamente insectivora, también mostré6 dos comportamientos distintos
ante las bajas temperaturas ambientales, donde se reconocen respuestas normotérmicas e
hipotérmicas. Asi, en los experimentos realizados entre 21 y 26 °C, los individuos se mostraron
normotérmicos, al mantener un promedio de 2897 + 0,94°C (n = 8) en sus temperaturas
corporales, de manera independiente de 7a, pues la pendiente de los valores no difirio

significativamente de cero (a en Figura 6). Esta linea de regresion esti expresada por la ecuacion:
Th=21,75+03069 Ta  (*=0,05,p=0,5697;n = 8)

Por otra parte, en los experimentos efectuados a temperaturas inferiores a 17,8°C, los

individuos mostraron temperaturas corporales linealmente dependientes de la temperatura
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Figura 6. Relacion entre temperatura corporal (74), tasa metabélica (V0,), conductancia térmica (C) y la
temperatura ambiente (Ta) en Tadarida brasiliensis. La linea (a) representa la temperatura corporal por
debajo de la termoneutralidad de los individuos normotérmicos. La linea (b) representa la temperatura
corporal por debajo de la termoneutralidad de los individuos hipotérmicos (circulos blancos). La linea
punteada: 76 = Ta. La linea (c) es la tasa promedio de metabolismo basal en la zona de termoneutralidad
(Tabla 6). La linea (d) es la regresion de la tasa metabodlica por debajo de la temperatura critica inferior
(Tci) como funcion de la temperatura ambiente (Ta). La linea (e) corresponde a la regresion de los
individuos hipotérmicos. La linea (f) representa la conductancia térmica minima C’, por debajo de la zona
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53

de neutralidad térmica de los individuos normotérmicos. La linea (g) representa la conductancia térmica
minima C”, por debajo de la zona de neutralidad térmica de los individuos hipotérmicos.
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. ambiental, manteniendo solo un diferencial de temperatura de 1-2°C. La linea de regresion (b en

'J

Figura 6), puede expresarse por la ecuacion:
Th=29976 +0,9033 Ta (1’ = 0,87, p = 0,0063 n=6)

La zona de termoneutralidad (c en Figura 6) esta definida entre los valores 7¢i = 26,3 °Cy
Tem = 32,7 °C. En este rango, }'O, fue independiente de 7a (p = 0,9535) con un promedio de
tasa metabolica de base de 0,78 + 0,05 mlO,g'h™" (n=7), la cual es él 41,5% del valor esperado
sobre la base de la masa corporal promedio de 10,9 g Por arriba de 7Tcm la tasa metabolica
aumento rapidamente y la temperatura corporal promedio fue de 35,2°C.

Por debajo de la temperatura critica inferior (7c¢j, alrededor de 26,3°C), en la respuesta
normotérmica, la tasa metabolica aument¢ linealmente a medida que disminuyeron los valores de
la temperatura ambiertal hasta 22°C (d en Figura 6). Esta relacion puede representarse por la
ecuacion:

10, =4,81-0.1521 Ta (1 =034;p=0,1283; n=28)

Esta linea de regresion intercepta al eje horizontal (7a) en 31,6°C y el 95 % de los limites
de confianza de ese intercepto contiene la medida de su temperatura corporal (76 = 28,97 *
0,94°C).

Por otra parte, en todos los experimentos realizados a temperaturas inferiores a 22°C, se
pone de manifiesto una respuesta hipotérmica, pues los valores obtenidos de tasa metabdlica

fueron inferiores a los observados en la zona de neutralidad térmica y disminuyeron linealmente de
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acuerdo con los descensos de la 7a (e en Figura 6). Esta linea de regresion esta definida por la
ecuacion:

V0, =-0,1341 + 0,025 7a (+*=10,57;, p =0,0306; n = 8)

La linea de regresion antertor intercepta al eje horizontal a Ta = 5,4°C. A esa temperatura,
la tasa metabolica se hace cero. A temperaturas menores que 7c¢i = 26,3°C, la conductancia
térmica de los ejemplares normotérmicos e hipotérmicos no mostraron diferencias significativas (I"
=3,25, p =10,0929; n = 16); por lo tanto su promedio global (f en Figura 6), fue de 0,22 + 0,03
mlO,g'h' °C™' (n = 16). Por su parte, los valores de conductancia no variaron con relacion a la
temperatura ambiental, en el ambito comprendido entre 13,6 y 26°C, por lo que la pendiente de la
linea de regresion no difirio significativamente de cero (p = 0,4425). De igual manera, el promedio
de minima conductancia térmica representa el 68% del valor esperado de acuerdo a una masa

corporal promedio de 11,0 g.

3.4. Eptesicus fuscus:

Los resultados preliminares de Ipfesicus fuscus muestran un comportamiento cuya
tendencia parece ser similar a la de 7. brasiliensis, al menos en lo referente a la dependencia de la
temperatura corporal respecto a la del ambiente (Figura 7). Por otra parte, los escasos puntos de
temperaturas ambientales no permiten, todavia, la determinacion precisa de la zona de
termoneutralidad; sin embargo, en el rango de temperaturas ;mlbientales comprendido entre los 20

y 30 °C, se aprecia una menor incremento en la tasa metabolica donde los valores oscilan entre
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0,4 y 0,9 mlO,g'h". Dichos valores estarian por debajo de la tasa metabdlica esperada para esta
especie, la cual es de 1,86 mlO,g"'h”', para una masa corporal promedio de 11,5 g. En cuanto a la
conductancia térmica, las tendencias muestran valores bajos, en el entorno de los
0,23 mlO.g'h'°C™', representando el 77 % del valor esperado de acuerdo a la masa corporal

referida.

4. DISCUSION

De acuerdo con la categoria funcional a que pertenecen, las especies estudiadas pueden
observarse caracteristicas particulares, que distinguen su comportamiento fisiologico ante las
temperaturas ambientales. Seguidamente, discutiremos estas caracteristicas en cada uno de los
tres gremios.considerados y haremos las comparaciones pertinentes con la informacion disponible

encontrada en especies propias de tierras bajas.

4.1. Nectarivoros

Los altos valores absolutos y relativos de TMB obtenidos para el nectarivoro de montafia
A. latidens, superan los referidos hasta ahora para todas las especies de glosofaginos de altitudes
bajas, tales como Choeroniscus godmani, Glossophaga longirostris, G. soricina y Leptonycteris
curasoae; y solo son superados por los de A. caudifera, quien es otra especie de montafia, que
puede alcanzar altitudes cerca;las a los 2000 m (Handley 1976, Tabla 6). Los valores de TMB
como funcion de la masa corporal, ubican a estas dos especies de montafia fuera de los limites de
confianza del 95% de la regresion obtenida para esos parametros en los glosofaginos de tierras

bajas estudiados hasta ahora (Figura 8A). Igualmente, estas especies también muestran valores de
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Figura 8. A: Tasa metabolica basal como funcion de la masa corporal (VO = 0,76773 — 0,44508
n, ¥ =0,91; p < 0,05; limites de confianza del 95%) de murciélagos nectarivoros de tierras bajas
(circulos oscuros), el circulo claro y el triangulo claro muestran los valores de Anoura latidens y
A. caudifera, respectivamente; la linea fragmentada (K) representa la relacion de Kleiber (1972).
- B: Conductancia térmica como funcion de la masa corporal (('" = -0,0939 - 0,3849 m; ¥ =095;
p < 0,05; limites de confianza del 95%) de murciélagos nectarivorps de tierras bajas (circulos
oscuros), el circulo claro y el triangulo claro muestran los valores de Anoura latidens y A.

caudifera, respectivamente;, la linea fragmentada (HK) representa la relacién de Herreid y Kessel
(1967).
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conductancia térmica fuera de los intervalos de confianza del 95% de la regresion encontrada para
la C’ como funcion de la masa corporal de los glosofaginos de tierras bajas (Figura 8B). Sin
emba;fgo, en este caso sus comportamientos son contrarios, pues mientras A. latidens se ubica por
encima de lo predicho por la relacion de Herreid y Keissel (1967), 4. caudifera lo hace por
.debajoA Ademas, A. latidens exhibe el menor valor conocido de temperatura critica inferior (7c/)
para cualquier especie de glosofagino (Tabla 6, Figura 9).

Una combinacion de caracteristicas fisiologicas tales como alta TMB y baja 7ci,
contribuyen a que A. lafidens pueda mantener constante su 75, soportando un diferencial térmico
mayor entre su 7h y la 7a, lo cual concuerda con lo que se esperaria para animales con habitos
_ alimentarios basados en carbohidratos (McNab 1986); sin embargo, se requerira informacion
adicional de otras especies de montafia para confirmar estas tendencias preliminares. Pese a su
denso pelaje, que debe contribuir al aumento de su aislamiento, esta especie exhibe valores de
conductancia térmica por encima de lo esperado para un animal de su masa corporal (Tabla 6). La
respuesta a esta aparente contradiccion, puede estar en que el aislamiento es una condicion que
les permite mantener su temperatura durante el despliegue de su actividad nocturna, bajo
condiciones térmicas mas bajas que las diurnas en su refugio. Por su parte, la conductancia
térmica puede ser relativamente “manipulada” por el animal, mediante su comportamiento
(cambios de postura, vasoconstriccion o vasodilatacion, posicion de las alas, entre otros).

Todos los miembros del género Amoura son habitantes de ambientes de montafia, que
utilizan grutas y abrigos rocosos como refugio diurno, donde se congregan en pequefios grupos
'(Lemke y Tamsitt 1979). En estos refugios diurnos, las especies del género deben estar expuestas
a Ta por debajo de su 7ci, por lo tanto, las altas TMB le permiten soportar el diferencial de

temperatura entre su cuerpo y el ambiente (Arends ef al. 1995). Como mecanismo coadyugante
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Figura 9. Tasas metabolicas (VO,) en la zona de neutralidad térmica y conductancias térmicas minimas
(C’) con relacion a la temperatura ambiental de las especies de muciélagos: (A) NECTARIVOROS,
Anoura caudifer (A.c.), Anoura latidens (A.l), Glossophaga longirostris (G.1), Glossophaga soricina
(G.s.). Leptonycteris curasoae (L.c.); (B) FRUGIVOROS, Artibeus Jamaicensis (A.].), Artibeus lituratus
(A.1i), Carollia perspicillata (C.p.), Sturnira erythromos (S.e.), Sturnira lilium (S.1), Uroderma
bilobatum (U.5.); (C) INSECTIVOROS, Mormoops megallophylla (M.m.), Natalus tumidirostris (N.t),
Peropteryx macrotis (P.m.), Pteronotus davyi (P.d.), Pteronotus parnellii (P.pa.), Pteronotus personatus
(P.pe)), Tadarida brasiliensis (T.b.).
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de la economia térmica, A. latidens exhibe la mayoria de los rasgos que contribuyen al aumento

del aislamiento, tales como: pelaje largo y denso, uropatagio reducido, abundante pelo en las

patas y dedos y orejas pequefias (Handley 1984). Este mayor aislamiento, probablemente trae

como consecuencia la reduccion que se observa en el valor de su Tcm, que lo ubica por debajo de

aquellos correspondientes a las especies del gremio que habitan en altitudes inferiores (Figura 9).

Esto ultimo, podria ser un factor que incapacitaria a las especies de altura a soportar las altas
temperaturas de las tierras bajas y, por lo tanto, las confinaria a los ambientes de alta montafia y

viceversa.

Todas las caracteristicas examinadas concuerdan con las predicciones hechas al respecto
para especies de nectarivoros de altura, cuya fuente de alimentacion no le impone restricciones
para compensar metabolicamente las demandas te}morreguladoras ambientales. Por lo tanto, los
“nectarivoros como A. latidens, al ingerir abundantes carbohidratos, tienen a su disposicion
suficiente energia que les permite mantener un alto metabolismo y suficiente capacidad
termorreguladora. Un comportamiento semejante se ha observado en A. cawdifera, quien se
mantiene normotérmico cuando es sometido a temperaturas ambientales frias, en experimentos de
laboratorio y en refugios diurnos (McNab 1969, Arends ef al. 1995). Por todo lo anteriormente
mencionado, es de esperar que los representantes de este gremio muestren una baja o nula
' {endencia a entrar en torpor diario (Arends et al. 1995). No obstante, se ha referido que

)
Glossophaga soricina en Brasil y el pteropido nectarivoro Syconycteris australis de Papua,
Nueva Guinea, muestran un doble comportamiento ante bajas temperaturas, interpretado como
una respuesta adaptativa en habitats con fluctuaciones en temperatura y disponibilidad de alimento

(Rasweiller 1973, Cruz-Neto y Abe 1996, Bonaccorso y McNab 1997).



4.2. Frugivoros

Tal como podria esperarse de nuestras predicciones con relacion a los rasgos adaptativos
que debe presentar una especie de alta montafia, el frugivoro S. erythromos ostenta la mas elevada
tasa metabolica basal de las conocidas para el gremio, asi como conductancias térmicas de
acuerdo a lo esperado para un animal de su masa corporal (Tabla 6). En este sentido, la TMB de
S. erythromos esta por encima del limite de conﬁe‘mza del 95% de la regresion obtenida para la
, -“'[MB de murciélagos frugivoros de tierras bajas en funcion de su masa corporal, (Figura 10A).
Igualrﬁente, el valor de conductancia térmica, ubica a S. erythromos dentro de lo esperado para
murciélagos frugivoros de tierras bajas, en la regresion de la C’ en funcién de la masa corporal
(Tabla 6, Figuras 9 y 10B).

De sus caracteristicas anatomicas, tales como pelaje corporal muy denso, ausencia de
uropatagio, orejas pequeiias, asi como patas y dedos densamente poblados de pelo (de la Torre
1961), puede deducirse un incremento del aislamiento, que contribuye a compensar la tendencia a
perder calor debido al elevado diferencial de temperatura entre el animal y el ambiente. Es
i.mportante sefialar que el intervalo de la zona de neutralidad térmica es también el menor del
grupo (Figura 9). Igualmente, exhibe la mas baja Tci para su talla, valor que comparte con
especies de tallas mucho mayores, tales como Artibeus jamaicensis y A lituratus (Figura 9).

Un rasgo adicional, a las caracteristicas previamente mencionadas, es la respuesta dual que
ofrece S. erythromos a temperaturas ambientales inferiores a la ZTN, la cual interpretamos como
un torpor diario facultativo. En este fendmeno se observa que los individuos pueden comportarse
alternativamente como tipicos normotermos o como hipotermos (Figura 5), donde a consecuencia

del descenso en la 7b (hipotermia), el animal entra en un estado de quiescencia o torpor

reversible, que se traduce en una disminucion concomitante en el gasto energético que supone
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Figura 10. A: Tasa metabolica basal como funcion de la masa corporal (TMB = 0,5324 — 0,2452
m, r* =068, p < 0,05; limites de confianza del 95%) de murciélagos frugivoros de tierras bajas
(circulos oscuros), el circulo claro muestra el valor de Sturnira erythromos, la linea fragmentada
~(K) representa la relacion de Kleiber (1972). B: Conductancia térmica como funcion de la masa
corporal (C’ = -0,0369 — 0,5436 m; 1* = 0,98, p < 0,05; limites de confianza del 95%) de
murciélagos frugivoros de tierras bajas (circulos oscuros), el circulo claro muestra el valor de
Sturnira erythromos, \a linea fragmentada (HK) representa la relacion de Herreid y Kessel (1967).
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mantener su 7b constante. Cuando las demandas energéticas superan las capacidades metabélicas
que le confiere un comportamiento estrictamente normotérmico, este comportamiento fisiolégico
permite a los animales economizar entre 10 y 30% del gasto de las reservas, correspondiente a un
animal normotérmico durante el periodo de reposo, haciendo asi un uso mas eficiente de las
mismas (Audet y Thomas 1997).

Este tipo de respuesta puede inducirse experimentalmente por bajas temperaturas
ambientales, asi como por insuficiente disponibilidad de alimento o agua (Studier y Wilson 1970,
1979, Rasweiller 1973, Vogh y Lynch 1982, Calder 1994). Al menos para Carollia perspicillata
y Sturnira lilium, se ha demostrado que la hipotermia no es un artefacto de laboratorio, sino que
constituye parte de una estrategia adaptativa que les permite adecuarse en ambientes con bajas
temperaturas (Audet y Thomas 1997). Dado que los ejemplares empleados en nuestras
experiencias fueron sometidos exactamente a las mismas ‘condiciones de nutricién y cautiverio,
estimamos por lo tanto, que los dos tipos de respuesta son genuinos, y que las diferencias
observadas estriban en los estados nutricionales de los animales antes de su captura.

El balance energético y nutricional ho siempre es el adecuado en condiciones naturales,
pues a menudo se ve restringido como consecuencia de las fuertes lluvias y las noches de mucha
luminosidad (Morrison 1978a, 1978b), que limitan el tiempo disponible para el despliegue de las

"éctividades de alimentacion. El efecto de estos factores adversos se incrementa en las altas
montafias, donde las bajas temperaturas nocturnas imponen un mayor costo termorregulatorio.
Aunque seria valida para todos los gremios, en el caso de los frugivoros, el torpor diario
facultativo puede ser una importante estrategia, que permite encarar tales limitaciones (Audet y

Thomas 1997).
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El género Sturnira muestra su mayor diversificacion taxonomica en los Andes tropicales,
sobre todo en elevaciones >1000 m, donde muchas de sus especies son exclusivas de estas
montafias (Koopman 1976, 1982). Algunas especies de este género se sustituyen altitudinalmente
como es el caso de S. /ilium, que es reemplazado por S. erythromos, a partir de los 1800 m
aproximadamente. Es muy probable que las especies de este género estén utilizando el torpor
diark; facultativo como estrategia, que les permite‘ mantener un balance energético favorable, tal
como se ha sugerido para las especies de Carollia y Artibeus en el rango altitudinal de 0 a 1550m
¢ (Cloutier y Thomas 1992).

Aunque no tenemos datos sobre las condiciones microclimaticas de los refugios que usan
las especies de frugivoros de las altas montafias, creemos que las mismas juegan un papel
determinante en sus balances energéticos. Las especies del género Smrnira son frugivoros
sedentarios que emplean principalmente huecos de arboles como refugio (Nowak 1994). Estos
' sitios amortiguan las pérdidas de calor por conveccion y mantienen temperaturas diarias
constantes, a pesar de las variaciones externas (Genoud y Bonaccorso 1986). Esta circunstancia
contribuye a que, en la alta montaiia, los representantes de la estrategia sedentaria puedan obtener
un balance energético mas favorable que aquellos de la estrategia nomada, quienes al refugiarse en
el follaje, tienen que enfrenfar diferenciales térmicos superiores a los de las tierras bajas. La
drastica reduccion de especies nomadas que hemos encontrado en las selvas nubladas al
compararlas con las selvas de tierras bajas (59%; Tabla 2), mientras que las especies sedentarias
acusan una menor reduccion (25%; Tabla 2), apoyan las consideraciones anteriores.

Los frugivoros exhiben uﬁ amplio espectro en masas corporales, de las cuales depende en
gran medida la tasa metabolica y su capacidad de mantener su 75 independiente de la 7a (McNab

1982b). Asi, las especies de murciélagos filostomidos de la subfamilia Stenoderminae, cuyas
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masas corporales exceden los 19 g, puede mantener constante su 75, a 7a de al menos 14°C. Sin
embargo, especies con masas cc;rporales <16 g, puede mostrar descensos en su 7h proporcional a
su masa corporal, cuando la 7a se hace inferior a 20°C (McNab 1982b). Por esta razon, el acceso
a los ambientes de alta montafia se veria limitado en los pequefios Stenoderminae de los géneros
Vampyressa y Ametrida, asi como las especies de menor talla del género Artibeus, cuyas

distribuciones tienden a estar limitadas a las regiones selvaticas de bajas altitudes (McNab 1982b).

4.3. Insectivoros

La especie insectivora 7. brasiliensis, muestra los registros mas bajos del gremio tanto de
Tasa metabolica basal, como de conductancia térmica (42 y 68% de los valores esperados para su
masa corporal, Tabla 6). Esto se pone en evidencia en los registros de estos parametros, que para
esta especie figuran por debajo del limite de confianza del 95% en las regresiones obtenidas
murciélagos insectivoros de tierras bajas, tanto pard la TMB como de la C’ en funcion de la masa
corporal (Figuras 11Ay 11B, respectivamente).
| Igualmente, 7" brasiliensis exhibid los valores mas bajos de 7c¢i y Tcm de los conocidos
hasta ahora para este grupo funcional (Tabla 6, Figura 9). Aunque algunos de estos rasgos son
opuestos a los encontrados en los nectarivoros y frugivoros estudiados en este trabajo,
concuerdan con lo que se puede esperar para murciélagos insectivoros.
Por debajo de la ZTN, 7. brasiliensis exhibe un patron de comportamiento dual, que a
- diferencia del observado en S: erythromos, 1a respuesta hipotérmica se pone de manifiesto en
todos los experimentos realizados a 7a < 22°C (Figura 6). Por debéjo de este umbral de 73, T.

brasiliensis entra en lo que se califica como torpor obligado (McNab 1969). Es evidente que la
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Figura 11. A: Tasa metabolica basal como funcion de la masa corporal ('O, = 0,5835 — 0,3798
m; 1* = 0,71, p < 0,05; limites de confianza del 95%) de murciélagos insectivoros de tierras bajas
(circulos oscuros), el circulo claro muestra el valor de Tadarida brasiliensis, |a linea punteada (K)
representa la relacion de Kleiber (1972). B: Conductancia térmica como funcién de la masa
corporal (C’ = 0,0457 — 0,4858 mr, ¥ = 0,95, p < 0,05; limites de confianza del 95%) de
murciélagos insectivoros de tierras bajas (circulos oscuros), el circulo claro muestra el valor de
Tadarida brasiliensis, la linea punteada (HK) representa la relacion de Herreid y Kessel (1967).
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posesion de esta estrategia, permite a los animales equilibrar su presupuesto energético y
compensar, asi, su limitada capacidad termorreguladora, producto de la reducida tasa metabdlica.

Sin embargo, ésta no es la respuesta que ofrecen las especies de otras familias

“caracteristicas de tierras bajas, como Mormoopidae, Natalidae y Emballonuridae, quienes por lo

general, se comportan como normotermos (Tabla 6). Aunque para los embalonuridos, existen
datos contradictorios sobre este punto (Genoud y Bonaccorso 1986), creemos que la poca 0 nula
capacidad de entrar en torpor de los representantes de todas estas familias de tierras bajas, les

impide adaptarse a los ambientes montanos. Asi, encontramos que las 7a imperante en los

refugios que ocupan, esta dentro del intervalo de su ZTN, como es el caso de natilidos y

mormoépidos (Bonaccorso ef al. 1992). En otros casos, la hipoternita resulta inconveniente, pues
deben mantenerse alertas ante cualquier depredador, tal como sucede con los embalondridos
(Genoud y Bonaccorso 1986, Genoud ef al. 1990).

Los caracteres exterﬁos de T. brasiliensis pueden hacer suponer una baja capacidad de
aislamiento, pues esta especie carece de algunas de las adaptaciones morfologicas que muestran
otros insectivoros (vespertilionidos) de las selvas nubladas, tales como pelaje denso, orejas
pequefias, uropatagio y patas densamente poblados de pelo. No obstante, en el caso de T.
brasiliensis, las reservas de grasa subcutanea parece ser la forma de lograr el aislamiento aludido.
En este sentido, se ha referido que en Jamaica, 7. brasiliensis acusa importantes variaciones
estacionales en sus reservas de grasa, donde es la especie que muestra las mayores reservas entre
todas las especies de murciélagos insectivoros comparadas por McNab (1976). Por lo tanto, no
hay que descartar la posibilidad de que en las selvas nubladas, 7. brasiliensis puede usar esta via

para aumentar su aislamiento. Adicionalmente, el comportamiento gregario, en combinacion con
\
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refugios expuestos al calentamiento solar, tales como tejados (P.J. Soriano obs. Pers.), pueden
facilitar el mantenimiento de microclimas con 7a cercanas o superiores a la Tci.

En latitudes templadas, el vespertilionido Iiptesicus fuscus, es capaz de usar el torpor
diario de manera facultativa y por control voluntario, de manera que su ocurrencia, puede variar
de acuerdo a las condiciones del ambiente y a su estado reproductivo (Audet y Fenton 1988). Sin
embargo, el costo de dicho mecanismo en hembras prefiadas, se traduce en una prolongacion de la
gestacion. Si consideramos que las caracteristicas presentadas por [.. [uscus pueden ser
extendidas al resto de los representantes de los Vespertilionidae, de las selvas nubladas, esto
permitiria entender el porqué de la mayor representacion de esta familia en los ambientes de alta

montafia, en relacion con los Molossidae.

5. CONCLUSIONES

En este trabajo se demuestra que el empléo de los equivalentes troficos puede ser una
-herramienta util en el analisis ecologico de comunidades complejas, tales como las conformadas
por los murciélagos neotropicales. Este tipo de analisis permitio, por una parte, apreciar las
afinidades en la estructura funcional entre comunidades sometidas a presiones ambientales
sémejantes, que las listas de especies enmascaran, tal como vimos en las comunidades de selvas
himedas de tierras bajas distantes geograficamente. Por otra parte, con base en la independencia
que existe entre las categorias funcionales, se ha podido distinguir diferencias en la estructura,

asociadas con las presiones existentes en ambientes diferentes, lo cyal se evidenci6 en gradientes
: 2

altitudinales de humedad y temperatura.
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Aunque la informacion disponible es todavia insuficiente, se gvidencian ciertas tendencias,
que apoyan las predicciones \hechas en la hipotesis de las limitaciones termorregulatorias, como
factor restrictivo en la ocupacion de los ambientes de alta montafia. Las mismas se manifiestan en
los rasgos metabolicos distintivos que algunas especies caracteristicas de las selvas nubladas
andinas, de acuerdo al gremio al que pertenecen, lo cual las diferencia de aquellas de tierras bajas
y qué les permite adecuarse a este tipo de ambientes restrictivos.

En cuanto al tipo de respuesta que (;ada grupo funcional exhibe ante las bajas
- temperaturas, hemos podido constatar que las especies estudiadas exhiben los siguientes patrones:

" Los nectarivoros tales como A. latidens, parecen mostrarse como verdaderos endotermos,
al revelar un patron caracterizado elevadas TMB y conductancias térmicas, asi como un pequefio
desplazamiento de su ZTN a un intervalo de temperaturas mas bajas.

Por su parte en los frugivoros, representados por S. erythromos, también incrementan su
TMB, pero mantienen constante su conductancia térmica, para lo cual realizan un desplazamiento
importante de su ZTN hacia temperaturas mas bajas. En algunos individuos se aprecia un patron
dual, en el que pueden expresar facultativamente, una respuesta endotérmica o hipotérmica
(torpor facultativo), por debajo de la ZTN.

Por otra parte, el insectivoro 7. brasiliensis, acusa bajas TMB y conductancias.térmicas,
asi como un desplazamiento de la ZTN a temperaturas mas bajas. Igualmente, todos los
individuos entran en torpor obligado cuando las temperaturas ambientales descienden por debajo

del umbral de los 22°C.
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Apéndice 1. Lista de las especies de murciélagos de Montes Azules, Chiapas, México. Las cifras de
las columnas representan los Valores Troficos de cada especie para cada categoria funcional. . Los
valores correspondientes a los Equivalentes Troficos, son la suma de las contribuciones parciales de
las especie a cada categoria funcional.

ESPECIES CAR PIS HEM INS INS. FRU. FRU. NEC. No.
FOLL. AER. NOM. SED. Spp.
Emballonuridae
. Balantiopteryx io 1
Balantiopteryx plicata 1
Peropteryx kappleri 1
P. macrotis 1
Rhynchonycteris naso 1
Saccopteryx bilineata 1
Noctilionidae
Noctilio albiventris 0,3 0,4 03
N. leporinus 0,5 0,3 0,2
Mormoopidae
Mormoops megalophylla 1
Pteronotus davyi 1
P. gymnonotus 1
Preronotus parnelli 1
Phyllostomidae
Chrotopterus auritus 0,8 0,1 0,1
Lonchorhina anrita ]
Macrotus waterhousii 0,9 0,1
Macrohyllum macrophyllum 1
Micronycteris brachyoltis 0,8 0,2
M. megalotis 0,8 0,2
M. schmidtorum 0,8 0,2
Mimon cozumelae 0,8 0,2
Mimon crenulatum 0,8 0,2
Phylloderma stenops 0,2 0,4 0,4
Phyllostomus discolor 0,4 0,3 0,3
Tonatia brasiliensis 0,8 0,2
T. evotis _ 0,8 0,2
T saurophila 0,8 0,2
Trachops cirrhosus 0,7 0,2 0,1
Glossophaga commissarisi 0,2 03 05
G. soricina 0,2 0,2 06
Hylonycteris underwoodi 0,1 0,1 0,8
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Apéndice 1. Continuacién CAR PIS HEM INS INS. FRU. FRU. NEC. No.
ESPECIES FOLL. AER. NOM. SED. Spp.

Carollia brevicanda 0,2 0,8
C. perspicillata 0,2 0,8
Artibeus aztecus 0,1 0,8 0,1
A. jamaicensis 0,1 0,8 0,1
A. lituratus 0,1 0,8 0,1
A. phaeotis 0,1 0,8 0,1
A. watsoni 0.1 0,8 0,1
Centurio senex 1
Chiroderma salvini 1
Chiroderma villosum 1
Platyrrhinus helleri 1
Sturnira lilium 1
S. ludovici 1
Uroderma bilobatum 1
Vampyressa pusilla 1
Vampyrodes major I
Desmodus rotundus 1
Diaemus youngi 1
Dphylla ecaudata 1

Natalidae
Natalus stramineus 1

* Thyropteridae

Thyroptera tricolor 1

Vespertilionidae
Eptesicus furinalis
Lasiurus borealis
L. ega
Myotis albescens
M. elegans
M. fortidens

.M. keaysi
Pipistrellus subflavus
Bauerus dubiaquercus

Molossidae
Lumops hansae

Molossops greenhalli
Molossus ater

b ot bk vk ek ek ek ek ek

—

M. molossus 1

EQUIVALENTES TROFICOS 27 08 3 115 255 114 64 27 64

b4 b4
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Apéndice 2. Lista de las especies de murciélagos de La Selva, Costa Rica. Las cifras de las columnas
representan  los Valores Troficos de cada especie para cada categoria funcional. Los valores
correspondientes a los Equivalentes Troficos, son la suma de las contribuciones parciales de las
especie a cada categoria funcional.

ESPECIES CAR PIS HEM INS INS. FRU. FRU. NEC. No.
FOLL. AER. NOM. SED. Spp.
Emballonuridae
Centronyecteris maximiliani 1
Cormura brevirostris 1
Cyttarops alecto I
Diclidurus albus 1
Peropteryx kappleri 1
Rhynchonycteris naso 1
Saccopteryx bilineata 1
S. leptura 1
Noctilionidae
Noctilio albiventris 0,3 0.4 0,3
N. leporinus 0,5 0,3 0,2
- Mormoopidae
Pteronotus davyi 2l
Pteronotus parnelli 1
Phyllostomidae
Chrotopterus anritus 0,8 0,1 0,1
Macrohyllum macrophyllum 1
Micronycteris brachyolis 0,8 0,2
M. daviesi 0,8 0,2
M. hirsuta 0,8 0,2
M. microtis 0,8 0,2
M. mimita 0,8 0,2
M. nicefori 0,8 0,2
M. schmidtorum 0,8 0,2
Mimon cozumelae 0,8 0,2
Mimon crenulatum 0,8 0,2
Phylloderma stenops 0,2 0,4 0,4
Phyllostomus discolor 0,4 0,3 03
P. hastatus 0,2 0,3 0,3 0,2
Tonatia brasiliensis 0,8 0,2
1. saurophila 0,8 0,2
1. silvicola 0,8 0,2
Trachops cirrhosus 0,7 0,2 0,1

Vampyrum spectrum 0,8 0,1 0,1
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Apéndice 2. Continuacion CAR PIS HEM INS INS. FRU. FRU. NEC. No.
ESPECIES FOLL. AER. NOM. SED. spp.

Glossophaga commissarisi 0,2 0,3 0,5
G. soricina 0,2 0,2 0,6
Hylonycteris underwoodi 0,1 0,1 0,8
Choeroniscus godmani 0,1 0,1 08
Lichonycteris obscura 0,1 0,9
Lonchophylla robusta 0,1 0,1 0,8
Carollia brevicanda 0,2 0,8
C. castanea 0,2 0,8
C. perspicillata 0,2 0,8
Artibeus jamaicensis 0,1 0,8 0,1
A. lituratus 0,1 0,8 0,1
A. phaeotis 0,1 0,8 0,1
A. watsoni 0,1 0,8 0,1
Chiroderma villosum |
Lctophylla alba 0,1 0,9
Platyrrhinus helleri 1
Sturnira lilinm 1
S. ludovici 1
Uroderma bilobatum 1
Vampyressa nymphaea 1
V. pusilla 1
Vampyrodes caraccioli 1
Desinodus rotundus 1
Furipteridae
Furipterus horrens ]
Thyropteridae
Thyroptera tricolor 1
Vespertilionidae
Eptesicus andinus
I, furinalis
Mpyotis albescens
‘M. elegans
M. nigricans
M. riparius
Rhogeessa tumida
Molossidae
Molossus bondae 1
M. sinaloae 1

— b — — — —

EQUIVALENTES TROFICOS 3,7 08 1 13,6 21,5 10,5

> > 2

8,6 53 65

2 >
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Apéndice 3. Lista de las especies de murciélagos de la Isla de Barro Colorado, Panama. Las cifras
de las columnas representan los Valores Troficos de cada especie para cada categoria funcional. Los
valores correspondientes a los Equivalentes Troficos, son la suma de las contribuciones parciales de
las especie a cada categoria funcional.

ESPECIES CAR PIS HEM INS INS. FRU. FRU. NEC. No.
FOLL. AER. NOM. SED. spp.
Emballonuridae
Centronyecteris maximiliani |
Cormura brevirosiris 1
Diclidurus albus 1
Peropteryx sp. 1
Rhynchonycteris naso 1
Saccopteryx bilineata 1
S. leptura 1
Noctilionidae
Noctilio albiventris 0,3 0,4 0,3
N. leporinus 0,5 0,3 0,2
Mormoopidae
Pteronotus gymnonotus 1
P. parnellii 1
Phyllostomidae
Chrotopterus auritus 0,8 0,1 0,1
Macrohyllum macrophyllum 1
Micronycteris brachyotis 0,8 0,2
M. hirsuta 0,8 0,2
M. microtis 0,8 0,2
M. nicefori 0,8 0,2
M. schmidtorum 0,8 0,2
* Mimon crenulatum 0,8 0,2
Phylloderma stenops 0,2 0,4 2 0,4
Phyllostomus discolor 0,4 0,3 03
P. hastatus 0,2 0,3 0,3 0,2
Tonatia brasiliensis 0,8 0,2
T. saurophila 0,8 0,2
1. silvicola 0,8 0,2
Trachops cirrhosus 0,7 0,2 0,1
Vampyrum spectrum 0,8 0,1 0,1
Glossophaga commissarisi 0,2 0,3 0,5
Glossophaga soricina 0,2 0,2 0,6

Lonchophylla robusta 0,1 0,1 0,8

> > >
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Apéndice 3. Continuacion CAR PIS HEM INS INS. FRU. FRU. NEC. No.
ESPECIES FOLL. AER. NOM. SED. spp.
Carollia brevicanda 0,2 0,8
(. castanea 0,2 0,8
C. perspicillata 0,2 0,8
Amelrida centurio 1
Artibeus hartii 0,1 0,9
A. jamaicensis 0,1 0,8 0,1
A lituratus 0,1 0,8 0,1
A. phaeotis 0,1 ) 0,8 0,1
A. watsoni 0,1 0,8 0,1
Centurio senex 1
Chiroderma villosum 1
Mesophylla macconnelli 0,1 0,8 0,1
Platyrrhinus helleri 1
Sturnira luisi 1

Uroderma bilobatum 1
U. magnirostrun 1
Vampyressa nymphaea 1
V. pusilla 1
Vampyrodes caraccioli 1

Desmodus rotundns 1
Natalidae
Natalus straminens 1
Thyropteridae
Thyroptera discifera 1
T. tricolor 1

Vespertilionidae
I'ptesicus furinalis
Lasiurus sp.
Myotis albescens
M. nigricans
Rhogeessa tumida

Molossidae
Lumops auripendulus
Molossnus bondae
M. coibensis

— o — —

M. molossus

Nyctinomaops laticaudatus

1
1
1
]
M. sinaloae 1
1
3

EQUIVALENTES TROFICOS 3,7 08 l Ly 2
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Apéndice 4. Lista de las especies de murciélagos de San Juan de Manapiare, Venezuela. Las cifras
de las columnas representan los Valores Troficos de cada especie para cada categoria funcional. Los
valores correspondientes a los Equivalentes Troficos, son la suma de las contribuciones parciales de
las especie a cada categoria funcional.

ESPECIES CAR PIS HEM INS INS. FRU. FRU. NEC. No.
FOL. AER. NOM. SED. spp.

Emballonuridae

Cormura brevirostris 1

Diclidurus albus 1

D. ingens 1

D. isabellus 1

D. scutatus 1

Peropteryx macrotis 1

Saccopteryx bilineata 1

S. canescens 1

S. leptura 1

Rhynchonycteris naso 1
Noctilionidae

Noctilio albiventris 0,3 0.4 0,3
Mormoopidae

Pteronotus parnelli 1
Phyllostomidae

Chrotopterus auritus 0,8 0,1 ' 0,1
Macrohyllum macrophyllum 1

Micronycteris hirsuta 0,8 0,2

M. megalotis 0,8 0,2

M. minuta 0,8 0,2

M. nicefori 0,8 0,2

M. schmidtorum 0,8 0,2

M. sylvestris 0,8 0,2
Mimon crenulatum 0,8 0,2
Phylloderma stenops 0,2 ' 04 0,4
Phyllostomus discolor 0,4 0,3 03
P. elongatus 0,1 04 0,3 0,2
'P. hastatus 0,2 0,3 0,3 02
T. brasiliense 0,8 0,2

T. carrikeri 0,8 0,2

T. saurophila 0,8 0,2

1. silvicola 0,8 0,2
Trachops cirrhosus 0,7 0,2 0,1
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Apéndice 4. Continuacion CAR PIS HEM INS INS. FRU. FRU. NEC. No.
ESPECIES FOL. AER. NOM. SED. spp.

Vampyrum spectrum 0.8 0.1 0.1
Lionycteris spurelli 0,1 0,1 08
Lonchophylla thomasi 0,1 0,1 08
Anonra geoffroyi 0,1 0,4 0,5
Anoura sp.A 0,1 0,4 05
Glossophaga longirostris 0,1 0,2 0,7
G. soricina 0,2 0,2 006
Carollia brevicauda 0,2 0,8
(. perspicillata 0,2 0,8
Sturnira lilium I
Ameltrida centurio I
Artibeus hartii 0,1 0,9
A. jamaicensis 0,1 0,8 0,1
A. lituratus 0,1 0,8 0,1
A. obscurus 0,1 0.8 0,1

k)

“

b

Chiroderma trinitatum

C. villosum

Mesophylla macconnelli 0,1

Platyrrhinus helleri

Sphaeronycteris toxophyllum

Uroderma bilobatum

{J. magnirostrum

Vampyressa bidens

V. pusilla

Vampyrodes caraccioli

Desmodus rotundus 1
* Diaemus youngi 1
Vespertilionidae

Lptesicus brasiliensis

I furinalis

Lasinrus borealis

L. ega

Myotis albencens
Molossidae

Fumops glaucinus

1. hansae

Molossops planirostris

Molossus ater

M. molossus

Promops nasutus

O——
Vo)

— ke (3
— kb ek 2

— ok e —

EQUIVALENTES TROFICOS 3,8 0,3 2 127 2

3

)

144 76 49 67
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Apéndice 5. Lista de las especies de murciélagos de la Reserva Forestal de Imataca, Venezuela.
Las cifras de las columnas representan los Valores Troficos de cada especie para cada categoria
funcional. Los valores correspondientes a los Equivalentes Troficos, son la suma de las contribuciones
parciales de las especie a cada categoria funcional.

ESPECIES CAR PIS HEM INS INS. FRU. FRU. NEC. No.
FOL. AER. NOM. SED. spp.
Emballonuridae
Cormura brevirostris |
Diclidurus albus 1
D. scutatus ]
Peropteryx kappleri 1
P. macrotis 1
Rhynchonycteris naso 1
Saccopteryx bilineata 1
S. canescens 1
S. leptura 1
Noctilionidae
Noctilio albiventris 0,3 0,4 0,3
N. leporinus 0,5 0,3 0,2
Mormoopidae
Pteronotus parnelli 1
Phyllostomidae
Chrotopterus auritus 0,8 0,1 0,1
Lonchorhina sp. 1
-Macrohyllum macrophyllum 1
Micronycteris daviesi 0,8 0,2
M. megalotis 0,8 0,2
M. microtis 0,8 0,2
M. minuta 0,8 0,2
M. nicefori 0,8 0,2
Mimon cremmlatum , 0,8 0,2
Phylloderma stenops 0,2 0,4 0,4
Phyllostomus discolor 0,4 0,3 03
P. elongatus 0,1 0,4 0,3 0,2
" P. hastatus 0,2 0,3 03 0,2
Tonatia brasiliensis 0,8 e 0,2
T. saurophila 0,8 0,2
T. silvicola 0,8 0,2
Trachops cirrhosus 0,7 0,2 0,1

Vampyrum spectriim 0,8 0,1 0,1

b
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Apéndice S. Continuacion
ESPECIES

CAR PIS HEM

INS INS. FRU. FRU. NEC. No.

FOL. AER. NOM. SED.

spp.

Lionycteris spurelli
Lonchophylla thomasi
Anoura geoffroyi

A. latidens
Choeroniscus godmani
C. minor
Glossophaga soricina
Lichonycteris obscura
Carollia brevicauda
C. perspicillata
Rhinophylla pumilio
Sturnira lilium

S. tildae

Ametrida centurio
Artibeus cinereus

. concolor

. glaucus

. grnomus

. Jamaicensis

o SO NQ S e

. lituratus
A. obscurus
Chiroderma trinitatum
C. villosum
- Mesophylla macconnelli
Platyrrhinus brachycephalus
P. helleri
Uroderma bilobatum
U. magnirostrunt
Vampyressa bidens
V. pusilla
Vampyrodes caraccioli
Desmodus rotundus
Thyropteridae
Thyroptera tricolor
Vespertilionidae
Eptesicus andinus
.. brasiliensis
I.. furinalis
Lasiurus atratus

0.1 0.1
0,1 0,1
0,1 0,4
0,1 0,4
0,1 0,1
0,1 0,1
0,2 0,2
0,1
0,2 0,8
0,2 0,8
0,1 0,9
1
1
1
0,1 0,8
0,1 0,8
0,1 0.8
0,1 0,8
0,1 0,8
0,1 0,8
0,1 0,8
1
1
0,1 0,8
L
1
1
1
1
1
1
1

— e ek

0,8
0,8
0,5
0,5
0,8
0,8
0,6
0,9

0,1

b4

0,1

?

0,1
0,1
0.1

0,1

b

0,1

0,1
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Apéndice 5. Continuacién CAR PIS HEM INS INS. FRU. FRU. NEC. No.

ESPECIES FOL. AER. NOM. SED. spp.
. ~Mbyotis nigricans 1
M. riparius 1

Molossidae

Lumops auripendulus 1
I. hansae 1
Cynomaops abrasus 1
C. greenhalli 1
C. paranus 1
Molossops neglectus 1
Molossus ater l
M. molossus I
Nyctinomops laticandatus 1

EQUIVALENTES TROFICOS 38 08 I 129 265 166 92 72 78




Apéndice 6. Lista de las especies de murciélagos de Mani, Peru. Las cifras de las columnas
representan los Valores Troficos de cada especie para cada categoria funcional. . Los valores
correspondientes a los Equivalentes Troficos, son la suma de las contribuciones parciales de las
especie a cada categoria funcional.

ESPECIES CAR PIS HEM INS INS. FRU. FRU. NEC. No.
FOLL. AER. NOM. SED. spp.
Emballonuridae
Cormura brevirostris 1
Peropteryx kappleri 1
Rhynchonycteris naso 1
Saccopteryx bilineata 1
S. leptura 1
Noctilionidae
Noctilio albiventris 0,3 0,4 0,3
N. leporinus 0,5 0,3 0,2
Phyllostomidae
Chrotopterus auritus 0,8 0,1 0,1
Macrophyllum macrophyllum 1
Micronycteris hirsuta 0,8 0,2
M. megalotis 0,8 0,2
M. minuta 0,8 0,2
M. ¢f. schmidtornum 0,8 0,2
Mimon cremilatum 0,8 0,2
Phylloderma stenops 0,2 0,4 0,4
Phyllostomus elongatus 0,1 0,4 0,3 0,2
P. hastatus 0,2 0,3 0,3 0,2
Tonatia brasiliensis 0,8 0,2
1. saurophilla 0,8 0,2
T. silvicola 0,8 0,2
Trachops cirrhosus 0,7 0,2 0,1
Vampyrum spectrum 0,8 0,1 0,]
Anounra caudifera 0,5 0,1 04
Choeroniscus minor 0,1 0,1 0,8
Glossophaga commissarisi 0,2 0,3 0,5
G. soricina 0,2 0,2 0,6
Lonchophylla thomasi . 0,1 0,1 0,8
" Carollia brevicanda 0,2 0,8
C. castanea 0,2 2 0,8
C. perspicillata 0,2 0,8

Rhinophylla pumilio 0,1 0,9

>
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Apéndice 6. Continuacién CAR PIS HEM INS INS. FRU. FRU. NEC. No.
ESPECIES FOLL. AER. NOM. SED. spp.

Artibeus anderseni 0,1 0,8 0,1
A. cinereus 0,1 0,8 0,1
A. glaucus 0,1 0,8 0,1
A. gnomus 0,1 0,8 0,1
A. hartii 0,1 0.9
A. lituratus 0,1 0,8 0,1
A. obscurus 0,1 0,8 0,1
A. planirostris 0,1 0,8 0,1
Chiroderma salvini 1
C. trinitatum I

5 |
0

C. villosum

Mesophylla macconnelli 0,1
Platyrrhinus brachycephalus

P. dorsalis

P. helleri

P. infuscus

P. lineatus

8 0,1

-

Sphaeronycteris toxophyllum
Sturnira lilinm

S. magna

S. oporaphilum

S. tildae

Uroderma bilobatum

T

U. magnirostris

1
]
Vampyressa bidens 1
V. nymphaea 1
V. pusilla 1
Vampyrodes caraccioli 1
Desmodus rotundus 1
Diphylla ecandata 1
Furipteridae
Furipterus horrens 1
Thyropteridae
Thyroptera tricolor 1
Vespertilionidae
Lasiurus ega 1
Mbyotis albescens 1
M. keaysi 1
M. nigricans 1
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Apéndice 6. Continuacion CAR PIS HEM INS INS. FRU. FRU NEC. No.
ESPECIES FOLL. AER. NOM. SED. Spp.
. ~M. cf. riparius 1
M. simns 13
Molossidae
Molossus molossus 1

Nyctinomops laticanudatus

EQUIVALENTES TROFICOS 3,8 0,8 2 1,3 155 225 108 43 71

b
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Apéndice 7. Lista de las especies de murciélagos de Loreto, Peri. Las cifras de las columnas
representan los Valores Troficos de cada especie para cada categoria funcional. Los valores
correspondientes a los Equivalentes Troficos, son la suma de las contribuciones parciales de las
especie a cada categoria funcional.

ESPECIES CAR PIS HEM INS INS. FRU. FRU. NEC. No.
FOLL. AER. NOM. SED. spp.
Emballonuridae
Peropteryx kappleri 1
Rhynchonycteris naso 1
Saccopteryx bilineata 1
S. leptura 1
Noctilionidae
Noctlilio albiventris 0,3 04 0,3
Mormoopidae
Pteronotus davyi 1
Phyllostomidae
Micronycteris meagalotis 0,8 0,2
M. nicefori 0,8 0,2
M. schmidtorum 0,8 0,2
Mimon crenulatum 0,8 0,2
Phylloderma stenops 0,2 04 0,4
Phyllostomus discolor 0,4 0,3 03
P. elongatus 0,1 0,4 0,3 0,2
P. hastatus 0,2 0,3 0,3 0,2
Fonatia bidens 0,8 0,2
1. brasiliensis 0,8 0,2
1. carrikeri 0,8 0,2
1. silvicola 0,8 0,2
Trachops cirrhosus 0,7 0,2 0,1
Vampyrum spectrum 0,8 0,1 0,1
" Anoura caudifer 0,5 0,1 04
Choeroniscus intermedius 0,1 2 0,1 0,8
Glossophaga soricina 0,2 0,2 0,6
Lonchophylla mordax 0,1 0,1 08
L. thomasi 0,1 0,1 0,8
Carollia brevicauda 0,2 0,8
C. castanea 0,2 0,8
C. perspicillata 0,2 0,8
Rhinophylla fischerae 0,1 0,9

R. pumilio : 0,1 0,9

>
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Apéndice 7. Continuacion CAR PIS HEM INS INS. FRU. FRU. NEC. No.
ESPECIES FOLL. AER. NOM. SED. spp-

Artibeus andersoni 0,1 0,8 0,1

A. (Koopmania) concolor 0,1 0,8 0,1

A. gnomus 0,1 0,8 0,1

A. hartii 0,1 0,9

A. jamaicensis 0,1 0,8 0,1

A. lituratus 0,1 0,8 0,1

A. obscurus 0.1 0,8 0,1
Chiroderma trivitatum 1

C. villosum 1

Platyrrhinus brachycephalus : 1

P. helleri l

Sturnira lilinm l

S. magna 1

S. tildae !

Uroderma bilobatum
U. magnirostris
Vampyressa brockii
V. macconnelli

V. pusilla

Desmodus rotundus 1
Furipteridae

Iuripterus horrens 1

* Thyropteridae

Thyroptera discifera
Vespertilionidae

Liptesicus brasiliensis

Myotis albescens

M. nigricans

M. riparius

M. simus
Molossidae

Molosspos neglectus

Molossus ater

-+

M. molossns

— — — —

Promops centralis

EQUIVALENTES TROFICOS 2 0,3 1 1,1 16,3 149 10,7 47 61

2
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Apéndice 8. Lista de las especies de murciélagos de la Guayana Francesa. Las cifras de las
columnas representan los Valores Troficos de cada especie para cada categoria funcional. Los valores
correspondientes a los Equivalentes Tréficos, son la suma de las contribuciones parciales de las
especie a cada categoria funcional.

ESPECIES CAR PIS HEM INS INS. FRU. FRU. NEC. No.
FOL. AER. NOM. SED. spp.
Emballonuridae
Rhynchonycteris naso ]
Saccopterix bilineata 1
Saccopterix leptura |
Cormura brevirostris 1
Peropterix macrotis |
Cytarops alecto 1
Diclidurus scutatus ]
Mormoopidae
Pteronotus parnelli 1
Pteronotus gymnonotus 1
Pteronotus personatus 1
Phyllostomidae
Chrotopterus anritus 0.8 0,1 0,1
Lonchorhina fernandezi. 1
Macrohyllum macrophyllum 1
Micronycteris. brachyotis 0,8 0,2
M. daviesi 0,8 0,2
M. hirsuta 0,8 0,2
M. megalotis 0,8 0,2
M microtis 0,8 0,2
M. minuta 0,8 0,2
M. nicefori 0,8 0,2
M. sylvestris 0,8 0,2
Mimon benetti _ 0.8 0,2
Mimon crenulatum 0,8 0,2
Phylloderma stenops 0,2 0,4 0,4
Phyllostomus discolor 0,4 0,3 03
P. elongatus 0,1 0,4 03 0,2
P. hastatus 0,2 0.3 03 02
P. latifolius 0.1 0.4 0,3 0,2
Tonatia bidens 0.8 0,2
1. brasiliense 0.8 0,2

b

b

1. schulizi 0.8 02
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Apéndice 8. Continuacion CAR PIS HEM INS INS. FRU. FRU. NEC. No.
ESPECIES FOL. AER. NOM. SED. Spp.

1. silvicola 0.8 0,2
Trachops cirrhosus 0,7 0,2 0,1
Vampyrum spectrum 0.8 0,1 0,1
Anonra candifer 0,1 04 05
A. geoffroyi 0,1 04 05
Choeroniscus intermedius 0,1 0,1 0,8
Glossophaga soricina 0,2 02 0,0
Lionycteris spurelli 0,1 0,1 0,8
Lonchophylla thomasi 0,1 0,1 0.8
Carollia brevicanda 0.2 0,8
C. perspicillata 0,2 0,8
Rhinophylla pumilio 0,1 0,9
Sturnira lilinm 1
S. tildae I
Ametrida centurio ]
Artibeus concolor 0,1 0,8 0,1
A. jamaicensis 0,1 0,8 0,1
A. lituratus 0,1 0,8 0.1
A. obscurus (fuliginosies) 0,1 0,8 0,1
A. gnomus 0,1 0,8 0,1
Chiroderma trinitatum 1
C. villosum 1
Mesophylla macconnelli 0,1 0,8 0.1
Platyrrhinus helleri 1
Uroderma bilobatum i
Vampyressa bidens |
V. brocki 1
V. melissa 1
V. pusilla 1
Vampyrodes caraccioli 1
Desmodus rotundus ‘ 1

Furipteridae
Furipterus horrens 1

Thyropteridae
Thyroptera tricolor ]
T discifera ]

Vespertilionidae
Lptesicus furinalis |
Lasiurus castaneus 1
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Apéndice 8. Continuacion
ESPECIES

Mpyotis nigricans
M. riparius
Molossidae
Fiumaops hansae
Molossops greenhalli
M. planirostris
Molossus molossus
M. rufus (ater)
Nyctinomops laticaudatus

CAR PIS HEM INS INS. FRU. FRU. NEC. No.
FOL. AER. NOM. SED. Spp.

I

1

]

1

|

1

]

]

. EQUIVALENTES TROFICOS

39 0 1 163 23 152 101 55 75

b4
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Apéndice 9. Lista de las especies de murciélagos de Selvas Nubladas, Cordillera de Mérida,
Venezuela. Las cifras de las columnas representan los Valores Troficos de cada especie para cada
categoria funcional. Los valores correspondientes a los Equivalentes Traoficos, son la suma de las
contribuciones parciales de las especie a cada categoria funcional.

ESPECIES CAR PIS HEM INS INS FRU FRU NEC No.

FOL AER NOM SED spp.

Phyllostomidae

* ' Micronycteris microtis
Anoura caudifera
Anoura cultrata
Anoura geoffroyi
Anonra latidens
Anoura luismanueli
Carollia brevicauda
Sturnira aratathomasi
Sturnira bidens
Sturnira bogotensis
Sturnira erythromos
Sturnira lilium
Sturnira Iudovici
Platyrrhynus umbratus
Platyrrhynus vittatus
Artibeus amplus
A. hartii
A. lituratus
Dermanura phaeotis
Sphaeronycteris toxophyllum
Amelrida centurio
Desmodus rotundus

Vespertilionidae
Myotis oxyotus
Iptesicus brasiliensis
Lptesicus fuscus
Lptesicus montosus
Histiotus humboldti
Histiotus montanus
Lasiurus cinereus
Lasiurus borealis
Lasiurus ega

Molossidae
Tadarida brasiliensis

0,8
0,5
0,5
0,5
0,5
0.5
0,2

)

0,1 0,9

>

0,1 0,3

2

0.1 0,8

0.2
0,1
0,1
0,1
0,1
0,1
0.8

1
1
1
1
]
1

0,4

2

0.4
0,4

2

0,4

2

0.4

0,1

2

0,1

EQUIVALENTES TROFICOS

0 0

5.8 8 715

7.5

2.2

32
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Apéndice 10. Lista de las especies de murciélagos de Selvas Nubladas, Cordillera de Vilcabamba,
Peri. Las cifras de las columnas representan los Valores Troficos de cada especie para cada categoria
funcional. Los valores correspondientes a los Equivalentes Troficos, son la suma de las contribuciones
parciales de las especie a cada categoria funcional.

ESPECIES CAR PIS HEM INS INS FRU FRU NEC No.
FOL AER NOM SED spp.

Phyllostomidae
Micronycteris megalotis 0,8 0,2
Phylloderma stenops 0,2 0,4 0,4

2

Amnoura caudifera 0,5 0,1 04

>

Anoura cultrata 0,5 0,1 04

Anoura geoffroyi 0,5 0,1 04

Carollia brevicanda 0,2 0,8

Sturnira bidens 1

Sturnira bogotensis | 1

Sturnira erythromos 1

Sturnira magna 1

Platyrrhynus dorsalis ]

Platyrrhynus lineatus 1

Platyrrhynus vittatus 1

Artibeus cinereus 0,1 0,8 0,1

Artibeus hartii 0,1 0,9

Desmodus rotundus 1
Vespertilionidae

Mpyotis oxyotus

Myolis nigricans

Myotis keaysi

Iptesicus brasiliensis

Histiotus macrotus 1

Histiotus montanus 1

Lasiurus cinereus 1

Lasiurus borealis |

EQUIVALENTES TROFICOS 0,2 0 | 5,1 6 4,7 57 1,3 24

b4

— )
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Apéndice 11. Lista de las especies de murciélagos de las Selvas Estacionales Andinas, Venezuela.
Las cifras de las columnas representan los Valores Troficos de cada especie para cada categoria
funcional. Los valores correspondientes a los Equivalentes Tréficos, son ta suma de las contribuciones
parciales de las especie a cada categoria funcional.

ESPECIES CAR PIS HEM INS INS. FRU FRU NEC. No.
FOLL AER. NOM SED spp.

Emballonuridae ‘

Peropteryx kappleri 1

Mormoopidae
Mormoops megallophyla I
Pteronotus parnelli 1

Phyllostomidae
Chrotopterus auritus 0,8 0,1 0,1
Lonchorhina aurita 1
M. megalotis 0,8 0,2
M. minuta 0,8 0,2
M. hirsuta 0,8 0,2
Phyllostomus discolor ‘ 0,4 0,3 03
P. hastatus 0,2 0,3 0,3 0,2
Tonatia brasiliensis 0,8 0,2
1. saurophila 0,8 0,2
Lonchophylla robusta 0,1 0,1 08
Anoura geoffroyi 0,1 0,4 05
Anoura caudiera 0,1 04 0,5
Anoura latidens 0,1 0,4 05
Anoura liismanueli 0,1 0,4 05
Glossophaga soricina 0,2 0,2 0,6
Carollia brevicauda 0,2 0,8

. C. perspicillata 0,2 0,8
C. castanea 0,2 0,8
Sturnira lilium N 1
S. tildae 1
S. erythromos 1
S. ludovisi 1
Artibeus amplus 0,1 0,8 0,1
A. glaucus 0,1 0,8 0,1
A. hartii 0,1 0,8 0,1
A. jamaicensis 0,1 0,8 0,1
A. lituratus 0,1 0,8 0,1
A. phaeotis 0,1 0,8 0,1

Chiroderma trinitatum 1
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Apéndice 11. Continuacion  CAR PIS HEM INS INS. FRU FRU NEC. No.
ESPECIES FOLL AER. NOM SED spp.

- Covillosum 1
C. salvini I
Platyrrhinus umbratus I
P. helleri 1
P. vittatus 1
Uroderma bilobatum I
Sphaeronycteris toxophyllum 1
V. pusilla 1
Desmodus rotundus 1
Diphylla ecaudata 1

- Vespertilionidae
Iiptesicus andinus
I<. brasiliensis
Lasiurus cinereus
Lasiurus ega
Myotis oxyotus
M. riparius
M. keaysi
Molossidae
1adarida brasiliensis

—

1
Promops centralis 1
M. molossus 1
Nyctinomops macrotis 1

EQUIVALENTES TROFICOS 1 0 2 7,7 14 13,8 10 45 53

2
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Apéndice 12. Lista de las especies de murciélagos de Curacao. Las cifras de las columnas
representan los Valores Troficos de cada especie para cada categoria funcional. Los valores
correspondientes a los Equivalentes Troficos, son la suma de las contribuciones parciales de las
especie a cada categoria funcional.

ESPECIES CAR PIS HEM INS INS. FRU. FRU. NEC. No.
FOLL. AER. NOM SED. spp.
Noctilionidae
Noctilio leporinus 0,5 0,3 0,2
Mormoopidae
Mormoops megalophylla 1
Phyllostomidae
Glossophaga longirostris 0,1 02 0,7
Leptonycteris curasoae 0,1 0,3 0,6
Artibeus jamaicensis 0,1 0,8 0,1
Vespertilionidae
Natalus tumidirostris 1
Myoltis nigricans 1
Molossidae
Molossus pygmacus " 1

EQUIVALENTES TROFICOS 0 0,5 0 0,6 4,2 0,8 05 14 8

> k4
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Apéndice 13. Lista de las especies de murciélagos de Aruba. Las cifras de las columnas representan
los Valores Troficos de cada especie para cada categoria funcional. Los valores correspondientes a los

Equivalentes Troficos, son la suma de las contribuciones parciales de las especie a cada categoria
funcional.

ESPECIES CAR PIS HEM INS INS FRU FRU NEC No.
FOLL AER NOM SED spp.
Emballonuridae
Peropteryx macrotis 1
Mormoopidae
Mormoops megalophylla I
Phyllostomidae
Glossophaga longirostris 0,1 0,2 0,7
Leplonycteris curasoae 0,1 0,3 06

EQUIVALENTES TROFICOS 0 0 0 0,2 2 0 05 13 4

>
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Apéndice 14. Lista de las especies de murciélagos de las Selvas de Galeria del Hato El Frio,
Venezuela. Las cifras de las columnas representan los Valores Troficos de cada especie para cada
categoria funcional. Los valores correspondientes a los Equivalentes Troficos, son la suma de las
contribuciones parciales de las especie a cada categoria funcional.

ESPECIES CAR PIS HEM INS INS. FRU. FRU NEC No.
FOL AER NOM SED spp.

Emballonuridae
Peropteryx macrolis
Rhynchonycteris naso
Saccopteryx bilineata
S. canescens

ek b bk b

S. /éptura
Noctilionidae

Noctilio albiventris 0,3 0,4 0,3

Noctilio leporinus 0,5 0,3 0,2
Phyllostomidae

Micronycteris megalotis 0,8 0,2

2

M. minuta 0,8 0,2

b

Phyllostomus discolor ~ 0,4 03 03

b

P. elongatus 0,1 0,4 0,3 0,2

b

P. hastatus 0,2 0,3 03 0,2
Sphaeromnycteris toxophyllum 1

Tonatia brasiliense 0,8 0,2
Trachops cirrhosus 0,7 0,2 0,1

b4 b4

. Glossophaga longirostris 0,1 02 07

b4

Choeroniscus godmani 0,1 0,1 0,8

b4

C. perspicillata 0,2 0,8

b4 b

Sturnira lilinm 1

Artibeus jamaicensis 0,1 0,8 0,1

Uroderma magnirostrum 1

Vampyrops brachycephalus 1

Desmodus rotundus 1 .
Vespertilionidae

Eptesicus diminutus

Mpyolis albencens

M. nigricans

— e e

Rhogeessa tumida
Molossidae

Fiumops bonariensis 1

Fumops dabbenei 1
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Apéndice 14. Continuaciéon CAR PIS HEM INS INS. FRU FRU NEC. No.

ESPECIES FOLL AER. NOM SED spp.
E. glaucinus 1
Molossops planirostris 1

M. temminckii
Molossus molossus

1
1
M. pretiosus 1
" EQUIVALENTES TROFICOS I 0,8 I 49 16

2
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Apéndice 15. Lista de las especies de murciélagos de Capatirida, Venezuela. Las cifras de las
columnas representan los Valores Troficos de cada especie para cada categoria funcional. Los valores
correspondientes a los Equivalentes Troficos, son la suma de las contribuciones parciales de las
especie a cada categoria funcional.

ESPECIES CAR PIS HEM INS INS FRU FRU NEC No.
FOL AER NOM SED spp.
Phyllostomidae
Micronycteris megalotis 0,8 0,2
M. schmidtorum 0,8 0,2
Phyllostomus discolor 0,4 03 03
Glossophaga longirostris 0,1 0,2 07
G. soricina 0,2 0,2 0,6
Leptonycteris curasoae 0,1 0,3 0,6
Desmodus rotundus 1
Diaemus youngi 1
Vespertilionidae
Lasiurus cinereus l
Rhogeessa alleni?? !

EQUIVALENTES TROFICOS 0 0 2 2.4 2 0 1,4 22 10
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Apéndice 16. Lista de las especies de murciélagos de Paraguand, Venezuela. Las cifras de las
columnas representan los Valores Troficos de cada especie para cada categoria funcional. Los valores
correspondientes a los Equivalentes Troficos, son la suma de las contribuciones parciales de las
especie a cada categoria funcional.

ESPECIES CAR PIS HEM INS [INS FRU FRU NEC No.
’ FOLL AER NOM SED spp.
Mormoopidae
Mormoops megalophylla 1
Pteronotus davyi 1
P. parnelli 1
Phyllostomidae
Glossophaga longirostris 0,1 0,2 0,7
Leptonycteris curasoae 0,1 0,3 0,6
Natalidae
Natalus mumidirostris 1
" Molossidae
Molossus molossus 1 2

EQUIVALENTES TROFICOS 0 0 0 0.2 5 0 05 1.3 7






