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"Cuando alguien busca, suele ocurrir que sus ojos sélo ven aquello
que anda buscando, y ya no logra encontrar nada ni se vuelve
receptivo a nada porque sélo piensa en lo que busca, porque tiene
un objetivo y se halla poseido por él. Buscar significa tener un
objetivo, pero encontrar significa ser libre, estar abierto,
carecer de objetivos..."

Fragmento de Siddartra
Hermann Hesse
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RESUMEN

En el presente trabajo se estudié el comportamiento metabdlico vinculado con
la termorregulacién y las adaptaciones a las bajas temperaturas que le permiten a
Myotis keaysi'y a Myotis oxyotus; dos especies de murciélagos insectivoros tipicos de
los Andes venezolanos, ubicarse en determinados intervalos altitudinales dentro de la
cordillera andina venezolana. Tanto las respuestas fisiolégicas de estas especies,
como la composicion de sus dietas y su relacién con la disponibilidad de recursos en
sus respectivos ambientes nos permitieron conocer los compromisos energéticos que
determinan el establecimiento altitudinal y el éxito reproductivo en estos murciélagos.

Con el uso de un respirometro de flujo abierto se determiné a diferentes
temperaturas ambientales el consumo de oxigeno (tasa metabdlica) y la conductancia
térmica, parametros con los cuales se construyeron los patrones metabdlicos de
ambas especies. Empleando muestras fecales obtenidas mensualmente y colectas de
insectos nocturnos con trampas de luz durante el afio de estudio se determinaron los
principales componentes de la dieta y la disponibilidad de insectos nocturnos en las
correspondientes areas de estudio. Paralelamente también se realizaron las
determinaciones de la condicidn reproductiva de las hembras tanto de M. keaysi como
de M. oxyotus.

Ambas especies de murciélagos hacen uso del “torpor” como principal
estrategia de economia energética cuando son expuestas a bajas temperaturas
ambientales. Sin embargo, M. keaysi se caracterizd por presentar “torpor” obligado
por debajo de la temperatura critica inferior (36,5°C), a pesar de mostrar una de las
mas altas tasas metabdlicas basales (TMB) para murciélagos insectivoros tropicales
(2,26 + 0,04 ml O, g'h™") y una zona de temoneutralidad (ZTN) bastante estrecha (2°C
aproximadamente). Por su parte M. oxyotus, mostré un uso facultativo del “torpor”,
manteniendo en ocasiones su temperatura corporal constante e independiente de la
ambiental, una amplia ZTN y una Temperatura critica inferior (Tci) mas baja, asi como
una mas baja TMB (2,04 + 0,06 ml O,g"'h™).

El patron metabdlico presentado por M. keaysi permite considerar la posibilidad

de que ésta especie se establezca a alturas superiores al refugio detectado (1000



msnm), ya que el “torpor” es una adaptacion a bajas temperaturas comun en
murciélagos insectivoros de zonas templadas, mas no asi de aquellos que habitan las
zonas bajas tropicales. Esta especie al igual que M. oxyotus parecen caracterizarse
por controlar su temperatura corporal de forma conductual mediante el agrupamiento
de individuos en los refugios, siendo entonces la Tci un indicativo de termorregulacion
de tipo grupal.

El breve intervalo térmico de independencia metabdlica (ZTN) que presenta M.
keaysi, sumado al uso del “torpor” obligado, pudiera indicar ciertas limitaciones
fisioldgicas en ésta especie principalmente en colonias con bajo numero de individuos.
Mientras que, M. oxyotus parece mostrar mayor plasticidad en este sentido, ya que
cuenta con una ZTN mas amplia y la posibilidad facultativa de termorregular o entrar
en “torpor”. Estas condiciones pueden conferirle a ésta especie ciertas ventajas al
momento de establecerse altitudinalmente, siempre y cuando pueda localizar refugios
adecuados.

Desde el punto de vista alimentario no parece haber diferencias considerables
entre estas dos especies; no obstante, considerando la disponibilidad de recursos M.
oxyotus parece ser mas selectivo (57%) en el consumo de insectos que M. keaysi
(30%), cuyos componentes de la dieta responden a la oferta de los mismos en el
ambiente. Tal respuesta alimentaria sumada a la presencia de una monoestria
estacional en M. keaysi y una poliestria bimodal en M. oxyotus, nos indica ciertas
diferencias en el balance energético con que estas especies enfrentan el aspecto
termorregulatorio.

En tal sentido, el establecimiento de estas especies en las montafas tropicales
pudiera estar influenciado por la interaccion de diversos factores entre los que se
encuentra el acondicionamiento fisiolégico, el comportamiento y disposicién de los
individuos en los refugios diurnos, la localizacion de refugios adecuados, la energia
destinada a la busqueda y captura del recurso asi como la disponibilidad de los
mismos, pudiendo variar la importancia de cada factor dependiendo de la especie y de

las condiciones ambientales particulares.



INTRODUCCION GENERAL

En el Neotrépico, los murciélagos que basan su alimentacion en insectos
representan la mayor parte de las especies y sus distribuciones geograficas a
menudo sobrepasan la franja tropical (Whitaker & Findley 1980, Fabian et al. 1990,
Willig et al. 1993). Sin embargo, es poco lo que se conoce acerca de sus
estrategias alimentarias, utilizacion de habitats, patrones reproductivos vy
comportamiento, entre otros aspectos de su ecologia (Howell & Bursh 1974,
Bushler 1976, Belwood & Fenton 1976, Fenton & Morris 1976, Findley & Black
1983, Barclay & Brigham 1991).

El habito alimentario de un mamifero es un determinante clave de su
energética, en este sentido, aquellos murciélagos estrictamente insectivoros son
considerados como los euterios con mas bajas tasas metabdlicas basales (McNab
1986). Una baja tasa metabdlica puede afectar: (1) la reproduccién, tanto a nivel
de fecundacion y gestacion, como en lo que se refiere a lactancia y crecimiento de
las crias, (2) la capacidad de respuesta ante depredadores y (3) la
termorregulacion, es decir, posibilidad de mantener una temperatura corporal
constante (McNab 1986).

En regiones caracterizadas por un descenso considerable de la temperatura
durante alguna parte del afo (zonas extratropicales) o diariamente (altas
montafas tropicales) cobran importancia los procesos de control de la temperatura

corporal, donde su efectividad esta determinada por la interaccién entre: (1) la



masa corporal, (2) la tasa de metabolismo basal y (3) la conductancia térmica
(McNab 1969).

Myotis es uno de los géneros de murciélagos estrictamente insectivoros con
mayor numero de especies, las cuales en su mayoria son de origen templado; sin
embargo, 14 de ellas puede considerarse que evolucionaron en el Neotrdpico,
dentro de un amplio intervalo altitudinal (LaVal 1973).

En Venezuela las especies que conforman el género son: Myotis albescens, M.
keaysi, M. nesopulus, M. nigricans, M. oxyotus, M. riparius y M. simus, siendo M.
oxyotus la de mayor masa corporal y la unica especie del género que se establece
en las selvas nubladas y es residente permanente de esos ambientes (Soriano &
Ochoa 1997, Linares 1998).

De las especies de este género presentes en Venezuela, M. oxyotus y M.
keaysi, son las que muestran mayores similitudes morfolégicas en cuanto a
tamafo corporal, abundancia y coloracion del pelaje, peso, entre otras; no
obstante, dichas especies parecen mostrar una segregacién en su distribucion
altitudinal, ocupando la primera el intervalo entre 1500-3150 msnm, mientras que
la segunda se ubica entre 1100-2400 msnm, con una parte de la distribucion en
donde ambas pueden coexistir (LaVal 1973). En tal sentido, se ha encontrado
igualmente en la Coleccién de Vertebrados de la Universidad de Los Andes
(Mérida, Venezuela) que existe una mayor proporcion de individuos de M. oxyotus
provenientes de ambientes por encima de los 2000 m (91,2%), mientras que M.

keaysi se encuentra mejor representada por debajo de dicha altitud (95,6%). Tal



segregacion altitudinal pudiera interpretarse como el producto de exclusion
competitiva, considerando las semejanzas morfolégicas entre dichas especies.

Como respuesta a tales interacciones estos animales pueden haber
desarrollado adaptaciones principalmente de tipo fisioldgico (costo energético) que
les permiten establecerse eficientemente en diferentes pisos altitudinales dentro
del sistema montafnoso andino, mostrando en consecuencia, limitaciones al
momento de invadir otras altitudes, lo que sugiere una sustitucion altitudinal de
especies (Soriano et al. 2002).

Si las afirmaciones anteriores son correctas, entonces la composicién y
estructura de las respectivas dietas deberian estar mas vinculadas con la
abundancia y disponibilidad de los recursos en los correspondientes ambientes,
que con diferencias en las capacidades que muestran los animales para
obtenerlos (Best et al. 1997). En este sentido, el patrén de seleccién del recurso
alimentario de estos murciélagos debe obedecer, mas a caracteristicas como
tamano y dureza de las presas que a discriminaciones detalladas como forma y
textura, lo que resultaria en una estrategia de busqueda del recurso de tipo
oportunista (Kunz 1974, Belwood & Fenton 1976, Fenton & Morris 1976, Anthony
& Kunz 1977, Freeman 1981, Barclay & Brigham 1991), residiendo los factores
que marcan la diferencia entre estas especies principalmente en el ambito
fisiologico.

Considerando las implicaciones térmicas inherentes a la altitud, podriamos
pensar que la adecuacion fisiologica de estos murciélagos a determinadas

condiciones climaticas resulta clave en el establecimiento y éxito de sus



poblaciones en ambientes de montafa (Soriano et al. 2002). Tales adaptaciones
pueden generar a su vez importantes variaciones en los patrones reproductivos de
las especies, lo que depende principalmente del balance energético del animal.

Si tomamos en cuenta las condiciones térmicas de los ambientes donde se
ubican exclusivamente estas especies, podriamos esperar que M. oxyotus en
comparacién con M. keaysi: i) utilice el mecanismo de “torpor” como una
estrategia que le permita reducir el gasto energético por debajo de ciertas
temperaturas, ante las cuales el presupuesto de energia no es compensable, ii)
muestre una tasa metabdlica basal menor, iii) presente una menor conductancia
térmica, asi como iv) un desplazamiento de la zona de termoneutralidad (ZTN)
hacia temperaturas mas bajas, lo que implica menores valores de sus
temperaturas criticas inferiores (Tci) y maximas (Tcm).

Igualmente, si el comportamiento metabdlico de M. oxyotus se corresponde
con los planteamientos anteriores, se puede en consecuencia esperar en primer
lugar, que muestre una prolongacion del periodo de gestacién de sus crias y
eventualmente, una reduccion en el numero de eventos reproductivos durante el
afo, en vista de las mayores exigencias energéticas vinculadas con las
restricciones fisioldgicas impuestas por tasas metabdlicas bajas, tal como ocurre
en Eptesicus fuscus, otra especie de murciélago insectivoro presente en el
Neotrépico (Audet & Fenton 1988).

En principio M. keaysi, , deberia presentar menores restricciones de este tipo,
ya que se ubica a menor altura, y por lo tanto debe afrontar menores exigencias

de regulacion térmica, por lo que se espera un comportamiento metabdlico reflejo



de temperaturas ambientales mas altas (respuesta metabdlica tipica de un
endotermo), en comparacion con M. oxyotus. LaVal & Fitch (1977) sefialan que M.
keaysi presenta un patrén reproductivo biestacional, resaltando sin embargo, la
ausencia de un modelo unico y constante dentro de los murciélagos insectivoros
del Neotrépico.

Finalmente, el objetivo principal de este trabajo es determinar y relacionar la
informacion que aportan los componentes alimentario, reproductivo y fisiolégico
(vinculados con la termorregulacion) que le permiten a estas especies de
murciélagos insectivoros tan similares establecerse en diferentes estratos
altitudinales dentro de un ambiente tan particular como los Andes tropicales,
pudiendo considerarseles como posibles patrones de comparacion con otras

especies de murciélagos insectivoros andinos.



AREAS DE ESTUDIO

El presente estudio fue realizado en dos pisos altitudinales dentro de la
Cordillera de Mérida, en el Estado Mérida, Venezuela. En cada uno se seleccion6
un area de estudio que responde principalmente a la ubicacion de refugios
conocidos de las especies consideradas.

Una de las areas de estudio se encuentra en la localidad denominada “La
Mucuy”, dentro del Parque Nacional Sierra Nevada, a aproximadamente 10 Km al
Noreste de la Ciudad de Mérida, en la cual se realizaron las capturas de Myotis
oxyotus. Esta area se ubica entre los 8° 377 a8°39' N ylos71°1 a71°5 Oy
altitudinalmente a 2200 m, entre los limites de dos unidades ecoldgicas, definidas
como; selva nublada montana baja (1700 a 2200 msnm) y alta (2200 a 3000
msnm), respectivamente (Ataroff en prensa). La temperatura de esta localidad
oscila entre 9 y 17°C, con un promedio de 12,4 °C, presentando un régimen de
precipitacion bimodal (1200 — 2500 mm) (Sarmiento et al. 1971), con picos en
Mayo y Octubre (Figura 1); sin embargo, la precipitacion total registrada durante
el ano de muestreo fue de 2890 mm (datos suministrados por la Estacion
Climatolégica de la Truchicultura Experimental La Mucuy).

Las capturas de M. oxyotus fueron realizadas en las afueras del unico refugio
encontrado en la zona. Dicho refugio es una edificacion usada como depdsito de
materiales perteneciente al Instituto Nacional de Parques (INPARQUES)

adyacente a la Estacion Ornitolégica “La Mucuy”.
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Figura 1. Patrén de precipitacion mensual en La Mucuy y La Azulita durante

el periodo 1960 — 2000.

El otro sitio de estudio se localiza en las inmediaciones de la “Cueva del Pirata”
(refugio de una poblacion de Myotis keaysi) a 600 m al noreste de la poblacion de
La Azulita, en el distrito Campo Elias del Estado Mérida. Dicha zona esta ubicada
a 71° 26' 20" O; 8° 42' 57" N y altitudinalmente a 1000 m. La unidad ecologica que
enmarca esta area ha sido clasificada por Sarmiento et al (1971) como selva
estacional montana, y posteriormente por Ataroff (en prensa) como selva
semicaducifolia montana, con una temperatura que varia entre 17 y 22°C y un
régimen pluviométrico bimodal entre 1200 y 1900 mm (Figura 1). La Cueva del

Pirata es una formacion de roca caliza de aproximadamente 1 Km de desarrollo,
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cuya galeria principal es inundada estacionalmente por un efluente del rio Capaz,
su temperatura interna es bastante constante durante todo el afo, oscilando
ligeramente alrededor de los 20 °C, con una humedad relativa de alrededor del

70%.
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PATRONES DE RESPUESTAS METABOLICAS VINCULADOS CON
LA TERMORREGULACION

1. INTRODUCCION

El habito alimentario tiene una gran influencia en la tasa metabdlica de los
quirépteros en general, y por ende en sus capacidades termorregulatorias (McNab
1982). Los murciélagos insectivoros estrictos son considerados como reguladores
térmicos poco eficientes, presentando las mas bajas tasas metabdlicas en relacion
con su masa corporal dentro del orden Chiroptera (McNab 1986). Una baja tasa
metabdlica puede afectar: (1) la reproduccion de los animales, tanto a nivel de
fecundacion y gestaciéon, como en lo que se refiere a lactancia y crecimiento de las
crias, (2) la capacidad de respuesta ante depredadores y (3) la termorregulacion o
la posibilidad de mantener una temperatura corporal constante (McNab 1986).

Considerando el alto costo energético que implica el mantenimiento de una
temperatura corporal alta y constante, principalmente para murciélagos de baja
masa corporal, algunos de estos han adoptado la estrategia de reducir el gasto de
energia implicito en la regulacion térmica por debajo de ciertas temperaturas,
permitiendo de esta manera, que su temperatura corporal fluctie de acuerdo con
la del ambiente, este mecanismo se conoce con el nombre de “torpor” (McNab
1969). El mecanismo de “torpor” puede ser inducido por bajas temperaturas

ambientales y/o aportes alimentarios o hidricos deficientes, siendo esta condicion
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reversible cuando se reestablecen condiciones mas favorables y el balance
energético es lo suficientemente positivo (Audet & Thomas 1997).

Diversos patrones metabdlicos y de termorregulacion han sido encontrados en
murciélagos, como variantes del modelo originalmente propuesto por Kleiber
(1973), en donde un endodermo tipico muestra una temperatura corporal (Tc)
constante e independiente de la ambiental (Ta) (linea roja en Figura 2), al tiempo
que aumenta su tasa metabdlica a medida que desciende la temperatura externa,
como respuesta a las exigencias de produccién de calor (linea roja a en Figura 2).
En este mismo esquema se observa también cdémo el modelo describe la
presencia de un intervalo de temperaturas en el cual la tasa metabdlica es minima
e independiente de la temperatura del ambiente (linea roja b en la Figura 2). En
dicho intervalo o Zona de Termoneutralidad (ZTN), el animal puede mantener su
temperatura corporal s6lo con una tasa minima de produccion de calor (tasa
metabdlica basal), ya que en este rango las temperaturas externa e interna sélo
difieren ligeramente.

A temperaturas superiores a la ZTN se produce un aumento de la tasa
metabdlica como producto de la necesidad que ahora experimenta el animal de
disipar calor (linea roja ¢ en Figura 2). Este proceso puede actuar tanto por via
metabdlica como conductual.

De acuerdo al modelo, la conductancia térmica (C) como medida inversa de la
capacidad de aislamiento del animal (conservacién de calor) se mantiene en su
minimo valor hasta la temperatura critica inferior (Tci), la cual es la minima

temperatura que define la ZTN, luego de éste punto, la conductancia térmica
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ambiente.
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aumenta en funcion de la temperatura de manera exponencial (linea roja d en
Figura 2), lo que muestra la necesidad de disipar calor por parte del animal.

Considerando el modelo original y los parametros que lo constituyen se han
comparado las respuestas metabdlicas vinculadas con la termorregulacién en
diversas especies de murciélagos y en este sentido, aparecen una serie de
variantes y combinaciones del modelo tipico endodermo, en las cuales se
presentan modificaciones tanto en el patron como en los parametros que lo
constituyen.

La respuesta hasta el momento encontrada en especies de tierras bajas no
difiere de lo que predice le modelo, es decir: el animal (1) es capaz de mantener
una temperatura corporal alta y constante, (2) presenta igualmente una alta tasa
metabdlica basal, asi como un incremento de la tasa metabdlica por debajo de la
ZTN (mayor pendiente) y (3) una alta conductancia térmica.

En otro caso puede observarse (1) una deficiente termorregulacion, (2) una
tasa metabdlica menor a bajas temperaturas (menor pendiente), (3) una menor
tasa metabdlica basal acompanada o no de un desplazamiento de la ZTN hacia
temperaturas ambientales mas bajas (disminucién de la Tci) y (4) una menor
conductancia térmica (lineas azules en Figura 2). En la mas extrema de las
variantes el animal (1) no puede, en ningun intervalo de temperaturas ambientales,
regular su temperatura corporal (“torpor”), la cual es apenas ligeramente diferente
de la externa, (2) su tasa metabdlica por debajo de la ZTN no sélo es menor, sino
que disminuye proporcionalmente con la temperatura ambiental, (3) muestra una

baja tasa metabdlica basal que puede o no estar acompafiada por un
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desplazamiento de la ZTN hacia temperatura mas frias y (4) una disminucion de la
conductancia térmica minima (lineas verdes en Figura 2).

Genoud y Bonaccorso (1986) afirman que los murciélagos insectivoros con
distribuciones restringidas al Neotropico han desarrollado diversas estrategias
energéticas, donde se incluyen variaciones tanto en la tasa metabdlica basal como
en sus capacidades termorregulatorias, dando cabida por lo tanto, a un amplio
espectro de respuestas metabdlicas vinculadas con el control de la temperatura
corporal. No obstante, varias especies de murciélagos pertenecientes a las
familias Vespertilionidae y Molossidae presentan respuestas termorregulatorias
similares a sus congéneres de regiones templadas (Genoud et al. 1990), lo que de
cierta manera, coincide con el hecho de que las pocas especies de murciélagos
insectivoros que ocupan los ambientes de alta montafna pertenezcan
exclusivamente a las familias Verpertilionidae (Myotis) y Molossidae, siendo estas
las unicas de origen extratropical que habitan en el Neotréopico (Soriano et al.
1999, Soriano 2000).

Considerando el amplio espectro de respuestas que pueden mostrar los
murciélagos insectivoros que habitan en la franja tropical con respecto a sus
congéneres de zonas templadas y a aquellos de distribucién también tropical pero
de tierras bajas, resulta interesante tomar en este caso como modelo de estudio a
M. oxyotus y M. keaysi, dos especies de murciélagos insectivoros de la familia
Vespertilionidae, cuyo género se encuentra compuesto por aproximadamente 84

especies de origen templado (LaVal 1973).
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De esta manera, podriamos determinar cuales son las estrategias metabdlicas
que presentan estas especies y que les permite ocupar similares o diferentes
estratos altitudinales dentro de la cordillera andina venezolana, conociendo

ademas que son los representantes del género con mayor tamafo en Venezuela.

2. HIPOTESIS

Desde el punto de vista metabdlico se espera que M. oxyotus a diferencia de
M. keaysi: (1) utilice el torpor como una estrategia que le permita minimizar el
gasto energético implicito en los procesos termorregulatorios (Audet & Thomas,
1997), (2) muestre entre las variantes del modelo de respuesta metabdlica tipica
de un endotermo (Figura 2), la que mas se corresponda con las restricciones
impuestas por bajas temperaturas producto de la altura. Entre las alternativas
propuestas esperamos que esta especie presente una tasa metabdlica basal mas
baja, igualmente una temperatura critica inferior (Tci) menor, lo que se traduce en
un desplazamiento de la Zona de Termoneutralidad (ZTN) hacia temperaturas mas
bajas, y en consecuencia, una conductancia térmica (C') menor, lo que reduciria la
pérdida de calor, mecanismo que cobra importancia a bajas temperaturas donde la

conservacion de calor es fundamental.
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3. OBJETIVOS

» Conocer las respuestas y parametros metabdlicos vinculados con la
termorregulacidon de estas especies de murciélagos de habitos insectivoros
en dos estratos altitudinales diferentes dentro de la cordillera andina
venezolana.

» De igual manera, comparar los patrones y estrategias metabdlicas de estas
especies con las que presentan otras especies de murciélagos insectivoros

neotropicales.

4. MATERIALES Y METODOS

4.1. Metodologia

El patron metabolico de M. keaysi fue construido utilizando 9 individuos (4
machos y 5 hembras), mientras que de M. oxyotus se seleccionaron 6 individuos
(3 machos y 3 hembras). Estos individuos fueron trasladados inmediatamente
después de su captura al laboratorio de Ecologia Animal de la Universidad de Los
Andes, donde se realizaron los experimentos metabdlicos.

Los individuos de cada una de las especie se mantuvieron en cautiverio de
una a dos semanas aproximadamente, tiempo durante el cual se les alimenté
manual e individualmente con larvas de Tenebrio molitor criadas en el laboratorio,
cada noche luego de las jornadas experimentales. Los murciélagos fueron

ubicados en bolsas de tela durante la noche, asi como en los intervalos de tiempo
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en los cuales no se realizaron experimentos, con la finalidad de evitar que estos
sufrieran dafos.

Durante el periodo de inactividad de los murciélagos, aproximadamente
entre las 0800-1800 h, considerando que los animales se encontraban en
condicion postabsortiva, se procedié a medir la tasa metabdlica (consumo de
oxigeno, VO,), la temperatura corporal (Tc) y la conductancia térmica (C’) de cada
individuo, empleando un respirémetro de flujo abierto (Figura 3).

Cada ejemplar fue colocado en una camara metabdlica de 250 cc con tapa
hermética y conexiones sélo para entrada y salida de aire, revestida internamente
con una malla plastica para facilitar la suspension del animal. La inmersion de
dicha camara en un bafio a temperatura controlada permitié6 someter al animal a
temperaturas ambiente (Ta) entre 10° y 42°C, aproximadamente.

Con la ayuda de una bomba de aire para peceras se hizo pasar un flujo de
aire de 75-130 ml/min por las camaras, el cual fue medido por un flujimetro
Matheson 601 (Secaucus, New Jersey), y estuvo determinado por la masa
corporal de las especies y la temperatura ambiente evaluandose asi el consumo
de oxigeno (VO;) mediante un analizador de oxigeno. La temperatura del aire
dentro de la camara fue monitoreada antes y después de cada experimento
mediante termopares tipo T conectadas a un teletermémetro Omega HH23
(Stanford, Connecticut).

El aire proveniente de la camara metabdlica se hizo pasar por una bateria
de silica gel y cal sodada, con el fin de extraerle el agua y el diéxido de carbono,

respectivamente. La concentracion de oxigeno en el aire proveniente de la camara
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Figura 3. Esquema del respirémetro de flujo abierto empleado para medir

consumo de oxigeno (VO3) y conductancia térmica (C").
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fue medida por un sensor de O, ubicado en una celda galvanica de porcelana, a
una temperatura de 750°C, la cual estuvo conectada a un analizador de oxigeno
de la Applied Electrochemistry (S3A-Il Ametek, Pittsburg, Pennsylvania) y cuya
sefal se transfirid a un sistema de adquisicion de datos (la interfaz convertidor
analogico - digital para PC y el programa registrador digital de 8 canales para
adquirir dichos datos fueron construidos por el Laboratorio de Instrumentacion
Cientifica (LIC) de la Facultad de Ciencias de la Universidad de Los Andes)
conectado a un computador personal.

Antes y después de cada ensayo se les midi6 la temperatura corporal (Tc) a
cada uno de los individuos, empleando un termopar conectado al teletermémetro,
asi como la masa corporal mediante una balanza analogica Sartorius (Westbury,
N.Y. 11590) de precision 0.1 g . La duracion minima de cada corrida respirométrica
estuvo sujeta a la obtencion del valor minimo de consumo de O, en estado de

reposo (1"

a 2 h aproximadamente). EI consumo de oxigeno (VO,) se expreso
como tasa masa - especifica, calculado de acuerdo a la ecuacién de Depocas &
Hart (1957):

_ (Floz B onz)vz

VO,
(1-FO,)m

donde F40; es la fraccion de aire de salida que se obtiene antes y después de la
conexion de la camara, F,0O, es la fraccion de O, minima registrada cuando la

camara esta conectada al circuito, V, es el flujo de aire en ml h™' y m es la masa
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corporal del individuo en gramos. Por su parte, la conductancia térmica humeda
(C") se calcul6 de acuerdo a McNab (1980):

o VO,
(T.-T.)

donde VO, es el valor obtenido de consumo de oxigeno, Tc es la temperatura

corporal del animal y Ta es la temperatura ambiente.
4.2. Procesamiento de los datos

Se emplearon regresiones lineales para probar el efecto de la temperatura
ambiental (Ta) sobre los parametros fisiolégicos medidos: i) zona de
termoneutralidad, ZTN; ii) temperatura critica inferior, Tci; iii) conductancia térmica
minima, C’; y iv) valores esperados de tasa metabdlica basal, TMB vy
conductancia térmica, C".

Los resultados fueron corregidos a valores estandar de presion (mm Hg) y
temperatura (°C), presentandose las medias *+ error estandar; la significacion
estadistica fue aceptada con p < 0,05. La temperatura mas baja a la cual los
animales normotérmicos mantienen una tasa metabdlica basal constante
(temperatura critica inferior, Tci), se determind encontrando el punto de
interseccion entre las lineas de consumo de oxigeno (VO;) en contra de la
temperatura ambiente (Ta). Debido a que la respuesta metabolica de Myotis

keaysi no mostré una marcada diferenciacion en la tendencia de los valores de
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tasa metabdlica por encima y por debajo de la Tci, no pudo utilizarse el método de
minimos cuadrados propuesto por Nickerson et al. (1989), por ser tal
diferenciacién una premisa importante para la aplicacion del modelo.

La conductancia térmica minima (C’) se obtuvo promediando todos aquellos
valores que no mostraron regresion al graficarseles contra la temperatura
ambiente (Ta), hasta el punto en el cual la C° aumenté del valor minimo
identificado, este valor de conductancia se corroboré con la pendiente de la
regresion de tasa metabdlica contra la temperatura ambiente (Ta) por debajo de
Tci.

Los valores de tasa metabdlica basal y conductancia térmica se compararon
con los esperados, usando las ecuaciones alométricas (masa-especificas)

estandar para mamiferos:

V0, =3,45m %% (mengyVO; enml O;g"h”; McNab, 1988).

C=1,02m* (mengyC enmlO,g" h'°C”; Herreid & Kessel 1967).

Los patrones metabdlicos obtenidos para cada especie fueron comparados
entre si y con aquellos referidos en la bibliografia para otras especies de

murciélagos insectivoros distribuidos a diferentes latitudes y altitudes.
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5. RESULTADOS

El patrén metabolico de M. keaysi fue construido con base en 46 corridas
respiromeétricas provenientes de 9 individuos (4 machos y 5 hembras), mientras
que la respuesta termorregulatoria de M. oxyotus estuvo basada en los resultados
de 6 individuos (3 machos y 3 hembras), con los cuales se obtuvieron 65

experimentos.

5. 1. Myotis keaysi

Esta especie no logr6 mantener su temperatura corporal (Tc) constante e
independiente de la ambiental a temperaturas inferiores a 36,5 °C (Tci), como se
observa en la linea a de la Figura 4, estando la relacién lineal entre estas variables
representada por la siguiente regresion:

Tb =-3,934 + 1,286 Ta (r*=0,929; p < 0,01; n = 37)

La tendencia de todos los individuos a usar el “torpor” como un mecanismo
que les permite minimizar el gasto energético a temperaturas inmediatamente
inferiores a la Tci, también se demostré con la disminucidn proporcional de su tasa
metabodlica (consumo de oxigeno, VO;) a medida que estos se sometian a
temperaturas cada vez mas bajas (linea b en Figura 4). Esta relacion es
representada por la ecuacion:

VO, = -1,828 + 0,112 Ta (? = 0,901; p < 0,01; n = 37)
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Figura 4. Relacion entre temperatura corporal (Tc), tasa metabdlica (VO,), conductancia
térmica (C’) y la temperatura ambiente (Ta) en Myotis keaysi. La linea (a) representa la
temperatura corporal por debajo de la zona de termoneutralidad. La linea punteada:
Tc=Ta. La linea (b) es la regresion de la tasa metabdlica por debajo de la temperatura
critica inferior (Tci) como funcion de la temperatura ambiente. La linea (c) es la tasa
promedio de metabolismo basal en la zona de termoneutralidad. La linea (d) representa la
conductancia térmica minima C’, por debajo de la zona de neutralidad térmica.
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Por su parte, la zona de termoneutralidad (ZTN), caracterizada por una
independencia entre la temperatura ambiente y la tasa metabdlica, se encontré
definida entre los 36,5 °C (Tci) y los 38,5 °C (Tcm) (Figura 4, linea c), con una tasa
metabolica basal promedio de 2,26 + 0,04 ml O.g'h™ (p = 0,855; n = 9). Esta tasa
metabdlica basal representa el 103,36 % del valor esperado para un mamifero con
la masa corporal promedio de esta especie (4,9 g + 0,16).

Por debajo de la Tci la conductancia térmica de los individuos (C’) fue
independiente de la temperatura ambiente con un promedio de 0,36 + 0,02 ml O,
g'h"'°C" (p = 0,980; n = 37). Este valor de conductancia térmica representa el
78,26 % del valor esperado para un mamifero con la masa corporal promedio de

M. keaysi (4,9 £ 0,16 g).

5.2. Myotis oxyotus

Myotis oxyotus mostro un comportamiento metabdlico vinculado con la
termorregulacion diferente del presentado por M. keaysi. Los individuos de esta
especie mostraron dos tipos de respuesta cuando fueron expuestos al mismo
intervalo de temperaturas ambientales (Figura 5). En ocasiones la respuesta fue
de tipo normotérmica, lo que significa que los animales lograron mantener su
temperatura corporal completamente independiente de la temperatura del
ambiente a temperaturas inferiores a los 32,7 °C (Tci) (Figura 5, linea a). En tales

ocasiones, la temperatura corporal promedio de los individuos fue de 35,4 + 0,17
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Figura 5. Relacion entre temperatura corporal (Tc), tasa metabdlica (VO,), conductancia
térmica (C’) y la temperatura ambiente (Ta) en Myotis oxyotus. La linea (a) representa la
temperatura corporal por debajo de la zona de termoneutralidad, de los individuos
normotérmicos y (b) de los hipotérmicos. La linea punteada: Tc=Ta. La linea (c) es la
regresion de la tasa metabdlica por debajo de la temperatura critica inferior (Tci) de los
individuos normotérmicos y (e) para individuos hipotérmicos. La linea (d) es la tasa
promedio de metabolismo basal en la zona de termoneutralidad. La linea (f) representa la
conductancia térmica minima C’, por debajo de la zona de neutralidad térmica en
individuos normotérmicos y (g) en individuos hipotérmicos.
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°C (p = 0,590; n = 20), mientras que en el resto de los experimentos los animales
presentaron una Tc ligeramente diferente de la temperatura ambiental (Figura 5,

linea b), tal relacion se representa en la siguiente ecuacion:

Tb=-1,128 + 1,117 Ta (* = 0,986; p < 0,01; n = 20)

En las ocasiones en que los animales mantuvieron alta y constante su Tc
mostraron igualmente una alta tasa metabdlica, la cual se incrementé a medida
que la temperatura ambiente se hacia mas baja (Figura 5, linea c), como se

expresa en la presente regresion:

VO, = 13,583 - 0,354 Ta (= 0,700: p < 0,01; n = 20)

De igual manera, se puede observar en la linea e de la figura 5 aquellos
valores de tasa metabdlica correspondientes a las experiencias en las que los
animales no lograron mantener una Tc constante. Dichos valores no soélo
corresponden al mismo intervalo de Ta en las cuales ocasionalmente la respuesta
de los animales también fue normotérmica (doble respuesta) sino que ademas se
extiende aproximadamente 5 °C hacia temperaturas mas frias, en las cuales la
respuesta es exclusivamente hipotérmica. Los experimentos en los cuales los
animales entraron en “torpor”’ fueron inclusive mas numerosos (n = 32) que
aquellos en donde la respuesta fue de tipo normotérmica (n = 20) y mostraron la

siguiente relacion:
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VO?=-0,767 + 0,061 Ta (*=0,571; p<0,01; n = 32)

Por su parte, la zona de termoneutralidad estuvo definida entre los 32,7 °C
(Tci) y los 39,5 °C (Tcm) aproximadamente, intervalo en el cual el promedio de
tasa metabdlica basal fue de 2,04 + 0,06 ml O, g'h™ (p = 0,569; n = 16), siendo
este valor el 90 % del valor esperado para un mamifero de la masa corporal de M.
oxyotus (4,4 + 0,08 g).

La conductancia térmica minima (C’) de esta especie fue independiente de
la Ta en las respuestas hipotérmicas, donde su valor promedio fue de 0,43 + 0,03
ml Oz g'h"™°C" (p = 0,272; n = 32). Considerando la masa corporal de estos
mamiferos (4,4 + 0,08 g) el valor de C’ representa el 90 % del valor esperado. Los
resultados de C’ para individuos normotérmicos, igualmente fueron independientes
de la Ta, con un valor promedio de 0,47 + 0,02 ml O, g'h"C™" (p =0,071; n =
15), lo que representa un 97,5 % del valor esperado.

Igualmente, al incorporar a M. keaysi y M. oxyotus en las relaciones
logisticas de tasa metabolica basal y conductancia térmica masa - especificas
para mamiferos elaboradas por Kleiber (1972) y modificada por McNab (1988) y
Herreid y Kessel (1967) (Figura 6), notamos como los valores de TMB mostrados
por ambas especies se ajustan a lo predicho por esta regresion, 103 % y 90 %
respectivamente. De igual forma en la que respecta a la conductancia térmica,
ambas especies presentaron valores bastante cercanos a la regresibn masa

especifica propuesta por Herreid & Kessel (1967).
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Los resultados que presentan estas especies discrepan de aquellos
previamente registrados para murciélagos insectivoros, tanto de tierras bajas
como altas, los cuales son aproximadamente la mitad del valor que predice la

regresion.
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Figura 6.- A: Tasa metabdlica basal masa - especifica (VO, = 0,5835 — 0,3798 m; r? =
0,71; p < 0,05 y limites de confianza del 95%) de murciélagos insectivoros de tierras
bajas, representados con circulos negros, el cuadrado muestra el valor de Tadarida
brasiliensis (insectivoro de altura), mientras que el circulo y el triangulo blanco muestran
los valores de Myotis keaysi y Myotis oxyotus respectivamente, la linea punteada (McN)
representa la relacion de McNab (1988). B: Conductancia térmica masa - especifica (C' =
0,0457 — 0,4858 m; r* = 0,95; p < 0,05 y limites de confianza del 95%) de murciélagos
insectivoros de tierras bajas, Tadarida brasiliensis y Myotis keaysi representados por los
mismos simbolos, la linea punteada (HK) representa la relacién de Herreid y Kessel
(1967).
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6. DISCUSION

Tanto M. keaysi como M. oxyotus mostraron una marcada tendencia al uso
del “torpor” como estrategia de economia energética cuando fueron expuestos a
bajas temperaturas. Este mecanismo cobra importancia en murciélagos
insectivoros pequefios con una alta relacion superficie — volumen (McNab 1969)
que habitan en ambientes con altas exigencias de regulacion térmica.

En todos los experimentos realizados M. keaysi fue incapaz de regular su
temperatura corporal por debajo de la Tci (36,5°C). Si consideramos el
comportamiento gregario que muestran estas especies en sus refugios diurnos
(Linares, 1998), podriamos pensar que la regulacién térmica en los individuos
ocurre principalmente a ftraves de la generacion de calor, producto del
agrupamiento (Audet & Fenton 1988). Si esta afirmacion es correcta, la
temperatura ambiente que juega un papel importante y que debe ser considerada
para mantener el diferencial térmico no es precisamente la del espacio fisico del
refugio, sino aquella que se alcanza en la colonia, la cual es dependiente tanto del
tamarno del espacio ocupado como del numero de individuos que la compone. En
tal sentido, podria percibirse desde el punto de vista térmico al conjunto de
individuos como una sola unidad, donde cada componente colabora en el
mantenimiento del microclima que es generado (Wilson 1980), asi como sucede

con varias especies del género Myotis en zonas templadas (McNab 1974).
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Tal como ocurre con el moldsido Tadarida mexicana, los individuos
solitarios muestran valores menores tanto de temperaturas corporales (Tc) como
de tasas metabdlicas (consumo O,/ murciélago y consumo O,/ g), que las
presentadas por animales agrupados (Herreid 1963, Kurta & Kunz 1988). Es
posible que esto mismo esté ocurriendo con M. keaysi, lo que le otorgaria cierta
ventaja desde el punto de vista energético a la formaciéon de grandes colonias en
los refugios diurnos (reduccién en la relacion superficie — volumen), sobretodo en
especies como esta, con limitaciones termorregulatorias que ocupan ambientes
con marcados descensos diarios de temperatura (McNab 1974). De modo que, la
determinaciéon en laboratorio tanto de control de temperatura como de
metabolismo, podria considerarse como una aproximacion a la respuesta
individual, la cual necesitaria ser complementada con determinaciones en campo,
al menos en especies de murciélagos con comportamiento gregario, como el de
estos grupos.

De igual manera, la estrecha ZTN que presenta M. keaysi (36,5 — 38,5 °C;
2°C) hace pensar que existe un breve intervalo de temperaturas en el cual los
animales pueden mantener una Tc alta sin incrementar su gasto energético; y que
igualmente, dicho intervalo podria estar relacionado con las variaciones en
temperatura que experimenta una colonia a lo largo del dia. A temperaturas
ambiente inferiores a la ZTN el animal en solitario tendria que aumentar su
metabolismo individual para mantener constante su Tc, y debido a las exigencias

energéticas implicitas en la termorregulacion (masa corporal, tasa metabdlica
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basal y conductancia térmica) el uso del “torpor’ se convierte en obligatorio
(McNab 1969).

Si tenemos en cuenta que el refugio diurno detectado de M. keaysi en La
Azulita (Cueva del Pirata), se encuentra ubicado a aproximadamente 1000 msnm,
y observando el patron metabdlico que presenta la especie asi como el marcado
uso del “torpor”, podriamos pensar que se trata de una especie capaz de
establecerse (refugiarse) a niveles altitudinales superiores (a la del refugio
detectado) y que la Tci que en otros murciélagos se considera como el limite de
tolerancia térmica sin inversion de energia (temperatura del refugio diurno) en este
caso podria ser solo un indicativo del nivel de regulacién térmica grupal.

Probablemente la causa del descenso altitudinal de M. keaysi hacia el
extremo inferior de su distribucién (1000 msnm) sea principalmente con fines
reproductivos, dado que la poblacién sélo permanecidé en el refugio de abril a
septiembre del afo en estudio (época reproductiva), en vista de que las cuevas
representan refugios mas seguros a la vez que amortiguan considerablemente las
variaciones térmicas, condiciones favorables no solo para esta especie sino para
un conjunto de especies de murciélagos vinculados a este tipo de refugio.

También es importante considerar que un factor que podria estar
determinando el descenso altitudinal temporal de esta poblacion podria estar
relacionado con la disminucion en el numero y disponibilidad de refugios diurnos
en la zona montafiosa de los Andes venezolanos.

A pesar del uso obligado del “torpor”, M. keaysi mostr6é una de las TMB mas

altas encontradas en murciélagos insectivoros (2,26 + 0,04 ml O, g'h™),
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representando el 103% del valor esperado tomando en cuenta su masa corporal
(4,9 + 0,16 g), después de Peropterix macrotis y Saccopterix lectura (Tabla 1),
especies de tamanos similares a M. keaysi y M. oxyotus.

Se ha considerado que los murciélagos insectivoros presentan una
restringida capacidad termorregulatoria y un frecuente uso del “torpor” como
consecuencia de sus bajas: (1) masa corporal, m, (2) conductancia térmica, C’, y
(3) tasa metabdlica basal, TMB (McNab 1969, 1982) o como resultado de
variaciones en la disponibilidad de los recursos, dando cabida a una amplia
variedad interespecifica de TMB (Genoud et al.1990). Sin embargo, Bonaccorso et
al. (1992) afirman que los factores que inducen a un deficiente control térmico
también hacen que los animales sean de menor masa corporal y con menores
TMB y C’. Tanto en el caso de M. keaysi como de M. oxyotus existe diferencia
significativa entre sus respectivas TMB, no obstante, ambas se acercan bastante
(90 y 103 %) a lo que predice la regresion de McNab (1982) para mamiferos de su
masa corporal, lo cual no es comun en murciélagos insectivoros, a pesar de que
se han reportado resultados como estos para especies de embalonuridos y
natalidos de tierras bajas (Genoud et al. 1990) que ademas de poseer altas TMB
no parecen mostrar mayores inconvenientes para mantener Tc altas y constantes.

Considerando que todos los individuos estudiados de ambas especies
fueron alimentados manualmente en el laboratorio y de manera ad libitum, una
causa del aumento de la TMB puede estar vinculada con un aporte energético por
encima del habitual, tomando en cuenta que en condiciones naturales puede

haber suministros diarios o0 estacionales deficientes. Otra causa puede estar
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Tabla 1.- Tabla comparativa de la masa corporal y la tasa metabdlica basal (TMB)

de algunas especies de murciélagos insectivoros tropicales y extratropicales.

Masa T™MB T™B
Especies tropicales (2 (ml O, g'I h?) (%) Referencia
Peropterix macrotis 49 2,65 121 Genoud et al., 1990
Peropterix macrotis 5,1 2,31 107  Genoud et al. 1990
Saccopterix leptura 4,2 2,26 99 Genoud y Bonaccorso 1986
Myotis keaysi 4,9 2,26 103  Este trabajo
Mpyotis oxyotus 44 2,04 90 Este trabajo
Saccopterix bilineata 7,8 1,86 97
Pteronotus personatus 14 1,64 101  Bonaccorso et al. 1992
Pteronotus davyi 9,4 1,63 90 Bonaccorso et al. 1992
Pteronotus parnelli 19,2 1,6 108  Bonaccorso et al. 1992
Natalus tumidirostris 5,4 1,54 72 Genoud ef al. 1990
Mormoops megalophylla 16,5 1,48 96 Bonaccorso et al. 1992
Myotis nigricans 3,7 1,3 55 Licht & Leitner 1967
Pteronotus quadridens 4,9 1,25 57 Rodriguez-Durén 1995
Tadarida brasiliensis 11,2 1,2 70 Licht & Leitner 1967
Molossus molossus 16 1,1 71
Mormoops blainvilli 8,6 0,93 50 Rodriguez-Duran 1995
Tadarida brasiliensis 10,9 0,78 45 Soriano et al. 2002
Eumops perotis 56 0,71 65 Leitner 1966
Especies Sub-tropicales
Lasiurus borealis 12,2 1,43 85 Genoud 1993
Lasiurus seminolus 9,8 1,38 77 Genoud 1993
Nyctophilus geoffroyi 7,1 1,36 69 Geiser & Brigham 2000
Nyctophilus gouldi 10 1,22 68 Geiser & Brigham 2000
Nycticeius humeralis 9,02 1,19 65 Genoud 1993
Lasiurus seminolus 9 1,15 62 Genoud 1993
Lasiurus cinereus 19,9 0,83 57 Genoud 1993
Nycticeius humeralis 11,09 0,82 47 Genoud 1993
Lasiurus intermedius 22,6 0,81 57 Genoud 1993
Especies Extratropicales
Myotis yumanensis 5 1,7 78 Licht & Leitner 1967
Histiotus velatus 11,2 0,89 52
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relacionada con que animales solitarios podrian presentar tasas metabdlicas
mayores que las de los individuos agrupados con similares temperaturas
corporales (Kurta & Kunz 1988). Sin embargo, una alta TMB no fue suficiente para
permitir un control térmico, lo que puede ser indicativo de la importancia del efecto
de un conjunto de factores en el éxito de este proceso.

Si consideramos que el gradiente térmico altitudinal en los Andes es de 0.6
°C por cada 100 m (Sarmiento 1986), la ZTN de M. keaysi de 2°C corresponde a
333 m aproximadamente, es decir, que la respuesta fisioldgica individual de esta
especie solo justifica el establecimiento en 333 m de los 1300 m que corresponden
al intervalo de distribucion altitudinal conocido (1100 — 2400 m); no obstante, el
factor conjunto puede contribuir de forma importante para lograr el asentamiento
de la colonia en el resto del intervalo.

El en caso particular de M. oxyotus, a pesar de observarse un patrén similar
al de M. keaysi, esta especie mostré una doble respuesta metabdlica con uso
facultativo del “torpor”, dado que un mismo individuo fue capaz en algunos casos
de entrar en “torpor” y en otros de termorregular eficientemente; sin embargo,
fueron mas frecuentes las ocasiones en que los individuos hicieron uso del
“torpor”. Sin duda, las ocasionales respuestas normotérmicas estuvieron
relacionadas con balances energéticos positivos, ya que por debajo de los 20,5°C
todas las respuestas fueron hipotérmicas. En Tadarida brasiliensis (Soriano et al.
2002) se observa un patrén similar, con la diferencia de que un mismo individuo no
respondia de maneras diferentes ante una misma temperatura ambiental, pero

existe igualmente un intervalo térmico en el cual el animal puede controlar su Tc y
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por debajo del cual no es energéticamente viable un aumento de la tasa
metabdlica, y el “torpor” deja de ser facultativo para convertirse en obligatorio.

Si consideraramos que la doble respuesta de M. oxyotus pudiera ser una
manifestacion de aclimatacién, dado que algunos autores han referido que los
murciélagos en general tienden a aclimatarse en cortos periodos de tiempo
(McNab 1989; Genoud et al. 1990), en nuestro caso no se encontroé relacion entre
las respuestas hipotérmicas y el numero de dias de experimentacion, razén por la
cual fue descartada esta posibilidad. Igualmente Genoud (1993) reporta haber
trabajado con Lasiurus seminolus (Vespertilionidae) en cautiverio por mas de 5
meses sin observar cambios en la termorregulacién ni otras evidencias de
aclimatacién, al igual que Hosken & Withers (1997) lo hicieron con Chalinolobus
gouldii (Vespertilionidae) por un maximo de 18 meses. No obstante, consideramos
prudente para los experimentos de laboratorio sustituir los individuos diariamente,
siempre y cuando (1) no se trate de especies dificiles de capturar (murciélagos
insectivoros capaces de evadir redes), (2) poblaciones con pocos individuos o (3)
sitios de captura considerablemente alejados del laboratorio y cuyo traslado pueda
poner en riesgo la supervivencia de los animales.

Ademas de una doble respuesta metabdlica, M. oxyotus mostré una Tci
menor que M. keaysi, una mayor masa corporal, asi como una extensa ZTN. Una
baja Tci se traduce en que esta especie puede establecerse a temperaturas
ambientales mas bajas o a mayores altitudes, sin que esto implique un gasto
energético adicional; no obstante, la posibilidad de ascender altitudinalmente no

parece restarle eficiencia a M. oxyotus para establecerse a menores elevaciones,



38

como lo demuestra su amplia ZTN (32.7-39.5°C). Hay que mantener en
consideracion que al igual que M. keaysi esta especie en el refugio estudiado no
s6lo puede utilizar el agrupamiento para mantener su Tc, sino que suele ubicarse
en lugares que pueden ganar calor rapidamente (tejados). Sin embargo, el
componente grupal no parece ser tan importante en esta especie, ya que la
respuesta fisiolégica de un individuo justifica el establecimiento en casi todo el
intervalo altitudinal de la especie (1133 m de 1650 m).

Estas caracteristicas del patron metabdlico de M. oxyotus puede conferirle
cierta plasticidad y ventajas en el establecimiento de colonias y explotacién de
recursos en un amplio espectro de altitudes dentro de su intervalo de distribucion,
siempre y cuando pueda hacer uso de refugios diurnos adecuados, a diferencia de
lo que parece ocurrir con M. keaysi, que por lo restringido de su ZTN, puede
permanecer en un breve rango de Ta (sin gasto de energia metabdlica). A pesar
de esto, no debe olvidarse el hecho de que estos murciélagos pueden modular la
temperatura externa por medio de mecanismos conductuales y en los casos en
que esta no pueda ser controlada tienen la capacidad de usar el “torpor” como una
ruta de economia energética.

Resultan entonces interesantes los tipos de respuesta metabdlica que
presentan M. keaysi y M. oxyotus, en comparaciéon con especies de la familia
Embalonuridae como Saccopterix bilineata (Genoud et al. 1990) y Peropterix
macrotis (Genoud & Bonaccorso 1986), de las cuales se conoce su restriccion a
zonas de baja altitud. Estas muestran TMB altas comparadas con las que

presentan otros murciélagos insectivoros y similares a las que presentan M. keaysi
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y M. oxyotus en este trabajo, no obstante, todas las especies de murciélagos
insectivoros de baja altitud parecen ser capaces de termorregular incluso a bajas
temperaturas y no estan capacitadas para usar el mecanismo de “torpor” como otros
insectivoros de las familias Vespertilionidae y Molossidae tipicos de zonas altas
tropicales (McNab 1969, 1982; Genoud et al. 1990).

La amplia variacion en las capacidades termorregulatorias dificultan la
posibilidad de hacer una generalizacion en los murciélagos insectivoros neotropicales
(Studier & Wilson 1970), puesto que no solo la altitud parece ser una variable capaz
de generar diferentes respuestas, sino también el componente conductual del grupo,
la disponibilidad de refugios naturales adecuados, la calidad del recurso alimentario
explotado, asi como las caracteristicas biolégicas de cada especie (masa corporal,
abundancia y largo del pelaje, entre otras). Otra posible razén por la cual se dificulta
establecer un patrén comun a todas la especies de murcielagos insectivoros como lo
sefalan Studier & Wilson (1970), puede estar asociada con que la termorregulacion
en murciélagos neotropicales no parece ser una caracteristica adaptativa, lo que se
traduce en que ni la homeotermia ni la poiquilotermia son suficientemente ventajosas
por si mismas en este grupo de animales, para que tal condicién sea seleccionada
exclusivamente. Esto pudiera estar dando cabida a la presencia de un amplio
espectro de capacidades termorregulatorias no soélo entre murciélagos insectivoros,
sino también a nivel intraespecifico.

La estructura, composicion y similitud entre las correspondientes dietas de
ambas especies, asi como sus implicaciones en el patrén metabdlico y la distribucion

altitudinal de las mismas seran analizadas en el siguiente capitulo.
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PARTE Il
COMPOSICION DE LA DIETA Y DISPONIBILIDAD DE

RECURSOS

1. INTRODUCCION

Una dieta basada exclusivamente en insectos supone la presencia de ciertas
adaptaciones que hacen posible la deteccion, captura, trituracion y asimilacion de
las presas. La seleccion del recurso en cualquier caso requiere el desarrollo de
habilidades y estrategias por parte del depredador para discriminar entre todas las
presas disponibles, ademas de las consideraciones de balance energético y la
abundancia y disponibilidad de dichos recursos (Belwood & Fenton 1976).

En lo que concierne a alimentacion, los murciélagos insectivoros necesitan
obtener informacion precisa de las presas que persiguen; incluyendo presencia,
posicidon, direccidon, rapidez y en algunos casos identidad de las mismas. Esta
informacion la obtienen mediante sus llamadas de ecolocalizacién, las cuales
varian en estructura, intensidad y frecuencia, dependiendo de la especie (Fenton
1982).

Los murciélagos insectivoros pueden capturar casi cualquier insecto en
movimiento, siempre y cuando éste se encuentre dentro del espectro de tamafio y
dureza apropiada, descartando de esta manera discriminaciones mas detalladas

de forma y textura (Anthony & Kunz 1977, Barclay & Brigham 1991). La poca
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discriminacion en la obtencion del alimento permite que estos murciélagos
cambien los componentes de su dieta en funcién de la disponibilidad de presas
(Best et al. 1997), lo que sugiere que la gran mayoria de los murciélagos
insectivoros pudieran ser basicamente oportunistas, siendo sus dietas en gran
medida reflejo directo de variaciones estacionales en la composicion y abundancia
de insectos (Kunz 1974). Un comportamiento alimentario de este tipo deberia
reflejarse en una fuerte correlacion positiva entre la incidencia de una presa
particular en la dieta y su abundancia en el ambiente (Fenton & Morris 1976,
Anthony & Kunz 1977, Best et al. 1997).

La composicion de la dieta y patron de seleccién de presas dentro del género
Myotis muestra ligeras variaciones, encontrandose en algunos casos tendencias
oportunistas (Belwood & Fenton 1976), mientras que en otros los resultados
parecen apuntar hacia la existencia de un patrén principalmente selectivo (Bushler
1976).

En la composicién de la dieta de algunas especies del género Myotis se han
identificado una considerable variedad de ordenes de insectos; sin embargo, entre
los grupos mas importantes y que son comunes para una gran mayoria de las
especies de este género se encuentran los ordenes: Lepidoptera, Coleoptera,
Diptera y Trichoptera, entre otros menos comunes como Homoptera, Hemiptera y
Ephemeroptera (Whitaker 1972, Black 1974, Kunz 1974, Howell & Burch 1974,
Belwood & Fenton 1976, Bushler 1976, Whitaker et al., 1977, Anthony & Kunz
1977, Whitaker & Findley 1980, Kunz & Whitaker 1983, Best et al., 1997, Kurta &

Whitaker 1998), pudiendo ocurrir cambios estacionales en los niveles de consumo
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y composicion de las dietas, lo cual parece estar vinculado con variaciones en la
demanda energética, impuesta principalmente por: (1) variacién en la oferta del
recurso, (2) condicion reproductiva (prefiez y lactancia), y (3) muda de pelaje
(Anthony & Kunz 1977).

Dada la falta de estudios sobre el género Myotis dentro de la franja tropical y
particularmente en los ecosistemas tropicales de altura, consideramos que el
estudio de especies como Mpyotis oxyotus y Myotis keaysi, pudiera generar
informacion importante sobre la existencia de variaciones en los componentes de
la dieta de estos murciélagos, vinculadas principalmente a cambios en la
composiciéon y abundancia de los grupos de insectos en los distintos pisos
altitudinales donde despliegan su actividad estas especies (Dominguez &
Ballesteros 1992, Jacobsen et al. 1997), asi como con posibles diferencias en las
estrategias de busqueda del alimento, aspectos que se encuentran fuertemente
vinculados con el éxito reproductivo (patrén reproductivo) y metabdlico,
principalmente a determinadas altitudes donde los requerimientos de regulacién
térmica cobran fundamental importancia dentro del presupuesto energético de

estos murciélagos.
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2. HIPOTESIS

Debido a que M. oxyotus y M. keaysi muestran similitudes morfolégicas, y por
lo tanto las mismas capacidades para obtener el recurso alimentario, se espera
que las respectivas dietas sean similares, si la composicion, abundancia y
disponibilidad del recurso es semejante en ambas localidades. Inclinandose hacia
un patron de busqueda de recurso de tipo oportunista (Kunz 1974, Belwood &
Fenton 1976, Fenton & Morris 1976, Anthony & Kunz 1977, Barclay & Brigham

1991).

3. OBJETIVOS

» Determinar los grupos de presas que componen la dieta de M. oxyotus 'y M.

keaysi, asi como la proporcién y frecuencia de los mismos.

» Conocer la composicion y variacion temporal de los grupos de presas en las
localidades referidas para cada especie, con el propdsito de compararlos

con los identificados en las respectivas dietas.
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4. MATERIALES Y METODOS

La determinacion de la dieta de estos murciélagos se realiz6 mediante el
analisis de muestras fecales (Black 1972, Belwood & Fenton 1976, Anthony &
Kunz 1977, Kunz & Whitaker 1983), por considerar que las ventajas que ofrece el
método (supervivencia de los animales y mayor concentracion de los fragmentos)
superan sus desventajas (restos mas fragmentados y limitaciones en la deteccion
de partes blandas) (Whitaker 1972, Bushler 1976, Rabinowitz & Tuttle 1982). En
tal sentido, consideramos que con el uso de esta metodologia se podria obtener la

informacion necesaria con un minimo de perturbacion a las poblaciones.

4.1. Colecta de las muestras fecales

En cada una de las areas de muestreo referidas anteriormente fueron
colocadas de tres a cinco redes de neblina (6 y 12 m), desde Febrero de 2000 a
Enero de 2001 en La Mucuy y desde Junio de 2000 hasta Mayo de 2001 en La
Azulita. Las redes se abrieron a partir de las 0430 hrs. hasta las 0600 hrs., en la
localidad de La Mucuy, horas de regreso de los murciélagos al refugio y durante
toda la noche hasta las primeras horas de la madrugada en las inmediaciones de
la Cueva del Pirata. Los animales capturados de ambas especies fueron
colocados de forma individual en bolsas de tela durante un periodo de 2 a 3 horas,

hasta obtener las respectivas muestras fecales, procediendo finalmente a la
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liberacion del animal, luego de registrar datos como sexo, edad y condicidén

reproductiva.

4.2. Analisis de muestras fecales

Una vez en el laboratorio las muestras fecales fueron colocadas en una estufa
a aproximadamente 70°C durante 24 hrs., luego se pesaron en una balanza
analitica y se almacenaron en bolsas plasticas debidamente rotuladas, hasta el
momento de su estudio.

Cada muestra previamente desecada se colocd durante 24 h en una
capsula de petri en etanol 70%, hasta que cada unidad de excremento ("pellet")
pudo ser disgregado con facilidad, empleando una aguja de diseccion. Finalmente
se analizé bajo un microscopio estereoscopico "Leica WILD M8" con lente PLAN
1.0X el contenido de cada uno de los “pellets” que componen las diferentes
muestras fecales (Whitaker 1988), logrando separar, cuantificar e identificar hasta
el nivel de familia (en la mayoria de los casos), con la ayuda de claves
entomoldgicas (Borror et al., 1981, Merritt & Cumming 1996), los fragmentos
(tarsos, alas, antenas, entre otros) de cada uno de los insectos consumidos. La
obtenciéon del numero de insectos por muestra se hizo en funciéon del numero
minimo de fragmentos identificables, siendo estas partes finalmente almacenadas
en viales plasticos de 1,5 ml con etanol 70% debidamente rotulados (Whitaker

1988).
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4.3. Colecta de insectos para la determinacion de disponibilidad

de recursos

Se coloco una trampa de luz negra de interseccion multidireccional (Figura 7)
para atraer a la mayoria de los grupos de insectos nocturnos, a una altura
aproximada de 6 m (Kunz 1988), en cada una de las localidades durante los
periodos anteriormente descritos, a distancias considerables de las zonas de
captura de los murciélagos, de manera de evitar la contaminacién luminica que
esta genera sobre las redes de neblina. Los insectos colectados se depositaron en
frascos de vidrio con etanol al 70%, para ser posteriormente identificados y

cuantificados en el laboratorio.
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Figura 7.- Esquema de la trampa de luz negra de interseccion multidireccional

empleada para la colecta de insectos nocturnos (Kunz 1988).



47

Una vez en el laboratorio, el contenido de cada frasco colector fue colocado en
una bandeja y llevado a un volumen constante de 2,470 ml, dicha bandeja fue
cubierta por una rejilla de 40 cuadriculas (Figura 8), procediendo de forma
aleatoria a seleccionar 3 recuadros (réplicas) en los cuales se introdujo una unidad
muestral cubica de 49 ml de volumen de la cual se extrajeron, cuantificaron e
identificaron todos los insectos menores de 2,5 mm. El criterio para fijar el tamafio
maximo de presa en este trabajo se tomd6 considerando el tamafio maximo y
promedio de las presas reportadas para otras especies del género con similar
tamano corporal (Myotis velifer < 4 mm — 20 mm, Kunz 1974 y Myotis lucifugus 3

mm — 10 mm, Anthony & Kunz 1977).

4 Reijilla

7 5
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Figura 8.- Equipo empleado para el sub - muestreo de los insectos provenientes

de las trampas de luz.

4.4. Procesamiento de los datos

Para determinar la estructura y composicién de las dietas, se emplearon los

siguientes estimados:
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1.- Frecuencia de aparicion = FA

FA = n° de muestras fecales en que aparece el grupo A

n° total de muestras fecales

2.- Composicion porcentual numérica = CPN

CPN = n° de presas consumidas del grupo A x 100

n° total de presas de todos los grupos

Con el fin de determinar el nivel de similitud en la dieta entre las dos
poblaciones de murcielagos basadas en la estructura, composicion y
estacionalidad de sus dietas, se empled el indice de Similitud Proporcional de

Czekanowski:

SP=1-0.5Y |pi—qi| (Feinsinger et al., 1981)

El indice de Similitud Proporcional también fue utilizado para comparar
semejanzas entre la dieta de cada especie y la oferta de recursos en sus
respectivas areas de actividad. Paralelamente también se aplicé el indice de

Electividad de Ivlev:
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Ei =r—p
r+p

el cual compara lo consumido por el animal contra lo disponible en el ambiente
considerando cada taxa por separado (Whitaker 1988), con el fin de conocer
cuales son los grupos de insectos consumidos azarosamente y los que puedan

estar siendo seleccionados activamente.
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5. RESULTADOS

5.1. Dieta de Myotis oxyotus

Se analizaron 1727 “pellets” provenientes de 194 muestras fecales cuyo
peso promedio fue de 0,0283 + 0,0168 g. En ellos pudieron ser identificados 1026
individuos pertenecientes a 69 familias de la clase Insecta y 1 de la clase Aracnida
(acaro), mientras que las arafas fueron clasificadas como tejedoras o no
tejedoras, ya que generalmente los restos encontrados en las muestras no fueron
suficientes en todos los casos para hacer una determinacibn mas precisa
(Apéndice 1). No obstante, se obtuvo una saturacién de familias de insectos en la
dieta de esta especie a partir de las 159 muestras, las cuales corresponden a
1431 “pellets” (Figura 9).

Los ordenes de insectos mas importantes en la dieta de esta especie
fueron: Coleoptera (23%), Hymenoptera (19%), Diptera (16%) y Lepidoptera
(12%); sin embargo, también aparecieron en menor proporcién los ordenes
Trichoptera (5%), Hemiptera (4%) y Homoptera (3%) entre otros (10%). Las
arafas por su parte se encontraron presentes en la dieta en un 8% (Figura 10).

Al analizar la composicidon de cada orden de insectos encontramos que
aquellos ordenes con mayor numero de familias representadas en la dieta fueron
igualmente: Diptera (19), Coleoptera (17), Hymenoptera (14) y Lepidoptera (7), lo

cual coincide con los mas importantes por numero de individuos consumidos.
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Figura 9.- Curva de saturacion de familias de insectos en la dieta de Myotis oxyotus

51



52

Otros

Coleoptera 10%

239, Homoptera
(o]

3%
Hemiptera
4%
Trichoptera
5%
Araneae
8%

Hymenoptera
19% Lepidoptera
12%
Diptera
16%

Figura 10.- Principales 6rdenes de artropodos en la dieta de Myotis oxyotus
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Figura 14.- Principales ordenes de insectos nocturnos encontrados en Las Mucuy.
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La presencia de los rubros en la dieta fue determinada principalmente
considerando el nivel taxonémico de familia (Apéndice 2). De tal forma, que en lo
que respecta a la composicion porcentual numérica (CPN) la dieta se encuentra
conformada esencialmente por Formicidae (13,5%), Lepidoptera no identificable
(10,9%), Chrysomelidae (6,1%), Araneae no tejedoras (4,8%), Ptilodactylidae
(4,6%), Scarabaeidae (4,2%), Trichoptera no identificable (4,1%) y Miridae (3,7%),
puesto que estos grupos conforman mas del 50% de los recursos que esta
especie consume (Figura 11).

Si consideramos la frecuencia de aparicion (FA) de las categorias tenemos
que el 50% de la dieta de esta especie se encuentra compuesta por Lepidoptera
no identificable (0,53), Chrysomelidae (0,28), Araneae no tejedoras (0,25),
Ptilodactylidae (0,22), Trichoptera no identificable (0,21), Scarabaeidae (0,20),
Miridae (0,19), Formicidae (0,18) y Drosophilidae (0,18) (Figura 12).

Por su parte, la frecuencia ponderada (FP) de cada familia en la dieta de M.
oxyotus aportd la misma informacion que la suministrada por la composicién
porcentual numérica.

En cuanto a la variacion estacional de los principales componentes de la
dieta de esta especie, se obtuvo que a excepcion de la familia Formicidae la cual
tuvo su unico pico de abundancia en agosto, la mayor parte de las familias
presentan su maxima representacién en la dieta durante los meses de abril y

mayo, lo que coincide con el primer pico de precipitaciones en la zona (Figura 13).
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Figura 11.- Composicién porcentual numérica (CPN) de la dieta de Myotis oxyotus.
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Figura 12.- Frecuencia de aparicion (FA) de las principales familias de insectos
que componen la dieta de Myotis oxyotus.
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Figura 13.- Variacion estacional de los principales componentes de la dieta de Myotis oxyotus.
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5.2. Disponibilidad de insectos en La Mucuy

De las trampas de luz instaladas en La Mucuy fueron identificados 97771
individuos pertenecientes a 99 familias de insectos (Apéndice 3). Los ordenes con
mayor representacion fueron: Diptera (64%) y Lepidoptera (28%), mientras que
Coleoptera, Trichoptera, Hymenoptera y Homoptera conforman el restante 8%
(Figura 14). Los ordenes Diptera y Lepidoptera ademas de ser los mas
abundantes estuvieron inversamente relacionados a lo largo del afo de estudio,
ocurriendo los picos del primero entre los meses de diciembre y abril, mientras
que el segundo presentd maximos en julio y noviembre, el resto de los grupos

presenta aumentos de su abundancia en mayo y agosto - octubre (Figura 15).

5.3. Dieta de Myotis keaysi

De esta especie fueron analizados 102 “pellets” provenientes de 42
muestras fecales, con un peso promedio por muestra de 0,0076 + 0,0082 g. En
dichas muestras se lograron identificar 131 individuos pertenecientes a 36 familias
de artropodos: 32 de insectos y 4 aracnidos ( 2 acaros y 2 araias, Apéndice 4). A
diferencia de M. oxyotus con esta especie no se logro obtener la saturacion de
familias con el total de muestras acumuladas (Figura 16), puesto que en varias
ocasiones se dificulto la captura de los murciélagos de regreso al refugio, aunado

a que estos estuvieron en él, sélo durante seis meses del afio de estudio (periodo
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Figura 16.- Curva de saturacion de familias de insectos en la dieta de Myotis keaysi.
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reproductivo); sin embargo, a continuacién se presentan todos los resultados
obtenidos de la dieta de M. keaysi en este estudio.

Los ordenes de insectos mas importantes en la dieta de M. keaysi fueron:
Coleoptera (32%), Hymenoptera (24%), Diptera (7%), Hemiptera (7%), Trichoptera
(5%) y Homoptera (5%), entre otros con menor representacion como: Psocoptera
(4%), Lepidoptera (1%), Neuroptera (1%), Blattodea (1%) y Siphonaptera (1%).
Por su parte, la clase Arachnida conformé el 13% restante, 7% con arahas
(tejedoras y no tejedoras) y 6% con acaros (Figura 17).

Al analizar la composicién de cada orden de insectos, se encontré que
aquellos con mayor numero de familias representadas en la dieta fueron
igualmente: Coleoptera (30), Hymenoptera (24), Diptera (15) y Homoptera (9), lo
cual coincide con los 6rdenes mas importantes por numero de individuos
consumidos. Sin embargo, Hemiptera mostroé tener mayor representacion en la
dieta considerando el numero de individuos en lugar del numero de familias,
contrario a lo que ocurre con Homoptera, razén por la que estos oOrdenes se
sustituyen en uno y otro caso.

Considerando la frecuencia porcentual numérica (CPN) de los grupos a
nivel de familia (Apéndice 5), obtuvimos que las familias que conforman mas del
50% de la dieta de esta especie son: Formicidae, Coleoptera no identificable,
Acarina no identificable, Chrysomelidae, Miridae, Coccinelidae, Ptilodactylidae,
Trichoptera no identificable, Arafia tejedora, Pseudocaecillidae y Elateridae (Figura
18).

Por su parte la frecuencia de aparicion (FA) de las familias en la dieta indica

que la mayor parte de ésta se encuentra constituida por: Coleoptera no
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Figura 17. Principales componentes en la dieta de Myotis keaysi.
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Figura 20.- Principales 6rdenes de insectos nocturnos encontrados en La Azulita.
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Formicidae
Coleoptera NI
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Chrysomelidae
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Figura 18.- Composicién porcentual numérica (CPN) de la dieta de Myotis keaysi.
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identificable, Chrysomelidae, Formicidae, Ptilodactylidae, Trichoptera no
identificable, Pseudocaecillidae, Miridae, Coccinelidae y Elateridae (Figura 19).

La frecuencia ponderada (FP) aporté exactamente la misma informacion
que la composicion porcentual numérica (CPN), por lo tanto se considerara solo

esta ultima.

5.4. Disponibilidad de insectos en La Azulita

En el andlisis de la oferta de insectos de La Azulita fueron identificados
73063 individuos repartidos en 93 familias de insectos (Apéndice 6). Se encontrd
una mayor abundancia de individuos pertenecientes a los érdenes: Diptera (47%),
Trichoptera (16%), Lepidoptera (13%), Hymenoptera (10%), Coleoptera (8%),
Ephemeroptera (3%), entre otros menos abundantes (3%) (Figura 20).

Con respecto a la variacion mensual de las principales familias de insectos
identificadas se encontré que todas presentaron aumentos en los meses de
marzo-abril y octubre-noviembre, los cuales representan los dos picos de
precipitaciones en la zona (Figura 21). No obstante, Hymenoptera escapé de éste
patrén al mostrar su unico pico en agosto, mes en el que parece disminuir la

abundancia del resto de los grupos.
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Figura 19.- Frecuencia de aparicion (FA) de las principales familias de insectos en
la dieta de Myotis keaysi.
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5.5. Similitud y seleccién de recursos

i.- Dieta de Myotis oxyotus y oferta de recursos en La Mucuy

Se empled el indice de similitud proporcional de Czekanowski (SP)
comparando la proporcién de los grupos presentes en la dieta de M. oxyotus y los
mismos rubros presentes en el ambiente, encontrandose un 43% de similitud (SP
= 0,43) entre estos, con 72 familias de insectos ya sea en comun o en alguno de
los dos listados (dieta u oferta) (Apéndice 7).

El indice de Ivlev (Ei) por su parte, mostro cuales de las familias
consideradas estaban siendo seleccionadas activamente (Ei > 0,5), cuales eran
evitadas (Ei < 0,5) y cuales estaban siendo consumidas al azar (0,5 > Ei > 0,5)
(Apéndice 8). Del listado obtenido 41,5% de las familias son buscadas
activamente, 47,7% son evitadas y 14% consumidas por azar o segun la oferta.

Al analizar mensualmente la similitud entre la dieta de M. oxyotus y la oferta
de insectos en La Mucuy, se encontré que la mayor semejanza ocurrid en los
meses de mayo y octubre (Figura 22), los cuales corresponden a los periodos de

maxima precipitacion segun el patrén descrito en la Figura 1.

ii .- Dieta de Myotis keaysi y oferta de recursos en La Azulita

Del mismo modo se obtuvo que con respecto a M. keaysi en La Azulita,
existe un 70% de similitud (SP = 0,7) entre los grupos de insectos que esta
especie consume y los que se encuentran en el ambiente (Apéndice 9), segun el

indice de similitud proporcional (SP). En este caso por no haberse encontrado la
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saturacion de familias en la dieta de la especie, el total de familias identificadas
(36) se encontraron siendo compartidas en ambos listados.

Segun el indice de selectividad de Ivlev 29,3% de estas familias fueron
seleccionadas positivamente, 64,6% fueron rechazadas y 6,1% consumidas en
funcién de la oferta (Apéndice 10).

Considerando la similitud entre la proporcion de cada familia de insectos
presente en la dieta y aquella correspondiente a la oferta en La Azulita, se observé
que la semejanza entre estas proporciones aumenté continuamente a partir del
mes de abril (mes en que los murciélagos llegan al refugio), obteniéndose un
maximo en julio (Figura 23), luego del cual dicha similitud disminuye. En el ultimo
mes estudiado (noviembre) se observé nuevamente un incremento en la similitud

de las proporciones consideradas.

iii.- Dieta de Myotis keaysiy dieta de Myotis oxyotus

En lo que respecta a la similitud entre las dietas de M.oxyotus y M. keaysi,
se obtuvo que estas especies comparten rubros alimentarios en un 76% (SP =
0,76) (Apéndice 11). Si consideramos la similitud entre las areas donde estas
especies llevan a cabo la busqueda del recurso, encontramos que existe un 65%
de similitud (SP = 0,65) entre La Mucuy y La Azulita (Apéndice 12).

Por otro lado al hacer la misma comparacion entre rubros pero en La Azulita
considerando los meses en que los animales ocupan la cueva y los meses en los
cuales estos la abandonan, se observa un 76% de similitud (SP = 0,76) entre
estos periodos, tomando en cuenta para dicha comparacion sélo las familias de

insectos presentes den la dieta de M. keaysi (Apéndice 13).
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6. DISCUSION

Es importante hacer algunas acotaciones sobre el método de muestreo de
la oferta de recurso empleado en este trabajo (atraccion mediante trampa de luz
multidireccional), antes de iniciar la discusion de este capitulo. Esta metodologia
puede anadir ciertas alteraciones en los resultados, puesto que si bien la trampa
atrae a una gran mayoria de grupos de insectos nocturnos no lo hace con la
totalidad de ellos, por otro lado, no todos los insectos presentan el mismo grado de
fototropismo.

Por otra parte, muchos de los grupos de insectos capturados que entran
dentro de los espectros de tamafo y dureza adecuados podrian no ser palatables,
lo cual no los hace presas potencialmente disponibles. Es por ello que el estudio
de la disponibilidad de recursos es tan poco frecuente en los trabajos clasicos de
dieta de murciélagos insectivoros, y en aquellos en los cuales se lleva a cabo no
existe homogeneidad desde le punto de vista metodoldgico, llevandose a cabo el
procedimiento en la mayoria de los casos en funcion de las posibilidades del
investigador. En tal sentido Kunz (1988) recomienda en la medida de lo posible un
estudio preliminar sobre la metodologia mas adecuada en virtud: (1) de las
interrogantes a resolver y (2) del tipo de ambiente en el cual se va a realizar la
investigacion; siendo lo mas indicado una combinacion de métodos que permitan
extraer una informacién mas confiable.

Segun la metodologia que se siguid en este trabajo, insectos pertenecientes

a los ordenes: Coleoptera, Hymenoptera, Diptera y artrépodos de la clase
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Arachnida parecen ser los principales componentes de la dieta general tanto de M.
oxyotus como de M. keaysi. Dicha semejanza en la seleccion y el consumo de
ciertas categorias alimentarias, estuvo reforzada por un 76% de similitud en la
dieta de estas especies, segun el indice de Similitud Proporcional de
Czekanowski.

Este resultado fortalece la hipdtesis inicialmente propuesta, la cual plantea
que ambas especies en virtud de su semejanza morfolégica podrian ser
igualmente capaces de obtener y consumir un mismo tipo de recurso, siempre y
cuando éste (1) pertenezca a un determinado intervalo de tamafio y dureza y (2)
se encuentre disponible en el ambiente, lo que permite que los murciélagos
cambien los componentes de su dieta de acuerdo a la disponibilidad de presas
(Best et al. 1997), de tal manera que la dieta podria ser considerada como un
reflejo de la combinacion entre morfologia y oferta de recursos.

Por otra parte, la comparacién entre la dieta de M. oxyotus y los insectos
potencialmente disponibles en La Mucuy indica un 43% de similitud. Mientras que
M. keaysi presentd un 70% de insectos en comun con los presentes en la oferta
de la Azulita. Es probable que un incremento del recurso presas le permita a M.
oxyotus cierto grado de selectividad (Anthony & Kunz 1977), lo cual no parece
ocurrir con M. keaysi, ya que ésta especie muestra un consumo de presas reflejo
de la disponibilidad de los mismos en el ambiente. Un consumo con tendencias
mas generalista es de cierta forma influenciado por altas demandas energéticas
(Anthony & Kunz 1977), tales como las que presenta la poblacion (mayoria de
hembras) de M. keaysi, debido al evento reproductivo en el que se encontraba

durante el periodo de muestreo.
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La ocupacion estacional de la Cueva del Pirata (La Azulita) por parte de la
poblacion de M. keaysi no parece estar relacionada con cambios en la
disponibilidad de los grupos de insectos presentes en su dieta, ya que existe un
76% de similitud en la dieta entre los dos periodos (con y sin animales). Debido a
que las cuevas resultan refugios ideales para las poblaciones de murciélagos no
s6lo por la seguridad que estas representan sino por las ventajas en el
mantenimiento de la temperatura que estos lugares poseen, resulta dificil explicar
porqué esta poblacion usa la cueva estacional y no continuamente, sobre este
punto discutiremos en el préximo capitulo.

También resulta interesante como dos especies de murciélagos tan
similares en los aspectos morfologico y alimentario, puedan presentan variaciones
estacionales en la composicion de sus dietas producto de demandas energéticas
particulares, como eventos reproductivos (prenez y lactancia), mudas de pelaje y/o
termorregulacion, entre otras (Kunz 1974). Es por ello posiblemente, que
observamos incrementos en la similitud estacional entre la dieta de M. oxyotus y la
oferta de recursos en La Mucuy (Figura 22), en los meses de mayo y octubre, los
cuales corresponden con los periodos de prefiez de las hembras y también a los
periodos de lluvia (incremento en la abundancia de insectos - consumo mas
selectivo) (Figura 26). Contrariamente, en el caso de M. keaysi la mayor similitud
se presento en el mes de julio, coincidiendo con la aparicién de los juveniles y el
periodo de sequia (menor abundancia de recursos y mayor numero de individuos
en la poblacion), tal vez el alto numero de juveniles haya incrementado la similitud
en este mes (consumo generalista) y enmascare una tendencia como la que

presenta M. oxyotus, ya que los individuos inmaduros son menos eficientes en la
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seleccién de sus presas que los adultos, debido a la ausencia de una “imagen de
busqueda” previa (Belwood & Fenton 1976).

Al revisar la constituciéon de las dietas que presentan las especies del
género Myotis tanto tropicales como extratropicales (Tabla 2), incluyendo las
estudiadas en este trabajo, encontramos que los grupos que las dominan
principalmente son: Lepidoptera, Diptera y Coleoptera en orden variable. En el
caso de M. oxyotus y M. keaysi el orden Hymenoptera y la clase Arachnida los
diferencian del resto de las especies de murciélagos consideradas, la presencia de
algunos de estos grupos de artropodos podrian atribuirsele a explosiones
poblacionales discretas en el tiempo, como ocurre en el caso de los formicidos los
cuales dominan el orden Hymenoptera (Figuras 11y 18).

A diferencia de lo que se esperaria para murciélagos pequefios y con
dientes igualmente pequefios y numerosos, las familias mas importantes en las
respectivas dietas pertenecen a ordenes de insectos y artropodos clasificados por
Freeman (1981) en las categorias de dureza 4 y 5, las cuales corresponden a
artrépodos duros (Coleoptera, Hymenoptera, Hemiptera y Arachnida). Sin
embargo, también es cierto que dentro de estas categorias existe todavia un
amplio espectro de dureza el cual deberia ser estimado de manera mas fina.

A pesar de encontrar ciertas diferencias en la composicién de las dietas

entre M. oxyotus y M. keaysi, principalmente como producto de variaciones
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Tabla 2. Componentes de la dieta de algunas especies del género Myotis

Principales ordenes de insectos consumidos (%)

o o
© 8 © 5 o © ©
2 Y 2 a5 S 2 2 2
Especie  Localidad Q S 5 2 Q 2 & S £ Referencia
Q@ s € £ o) o 3 i S
o) 0 o o S ® & = Z
O S I e - [
L
Indiana 23,8 - - 18,8 50,0 - - - - Whitaker (1972)
Myotis (USA)
sodalis Indiana 1,4 25,5 - - - - 14,2 55,1 - Kurta & Whitaker (1998)
(USA)
Indiana 124 119 - 20,4 - - 216 13,1 - Whitaker (1972)
(USA)
New York 1,2 76,4 - - - - 4,2 18,2 - Belwood & Fenton (1976)
(USA)
Ontario 1,0 37,9 - - - - 1,5 56,9 - Belwood & Fenton (1976)
(USA)
New York,
Myotis Ontario y - 44.8 - - - - 11,0 345 - Belwood & Fenton (1976)
lucifugus  New Scotia
(USA)
Oregon - 31,7 - - - 8,9 - 8,4 - Whitaker et al., (1977)
(USA)
New
Hampshire 10,3 50,1 9,1 - - - 15,0 - - Anthony & Kunz (1977)
(USA)
Indiana 18,7 134 - 20,4 - - 216 13,1 - Whitaker (1972)

(USA)
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Principales ordenes de insectos consumidos (%)

g © ©
g © = g 2 © O 5 S
Especie Localidad § 2 8 §- e 2 & g £ Referencia
e £ E E O o 2 5 8
o) Qo o e 0 & = Z
o o T f — —
L
Myotis New York 126 76,7 - - - - - - Buchler (1976)
lucifugus (USA)
Myotis New México 20,0 - - - - - 90,0 - - Black (1974)
auriculus (USA)
Oregon - 60,2 - - - - 14,4 - 7,3 Whitaker (1972)
Myotis (USA)
californicus  New México - 69,0 - - - - 94,0 - - Black (1974)
(USA)
Myotis evotis Oregon 18,0 12,3 - - - - 46,3 - - Whitaker et al., (1977)
(USA)
Myotis keenii Indiana - 30,0 - - - - 70,0 - - Whitaker (1972)
(USA)
Myotis New México - 73,0 - - - - 36,0 - - Black (1974)
Thysanodes (USA)
Kansas y
Oklahoma 374 144 - 17,9 - - 11,6 - - Kunz (1974)
Myotis velifer (USA)
Arizona y
Sonora 55,3 - - - - - 37,2 - - Ross (1967), Hayward

(USA)

(1970)
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Principales ordenes de insectos consumidos (%)
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New México 17,0 - - - - - 96,0 - - Black (1974)
Myotis volans (USA)
Oregon - - - - - - 78,2 - - Whitaker et al., (1977)
(USA)
Oregon - 429 - - - 18,8 14,8 - - Whitaker et al., (1977)
(USA)
Myotis New México - 24,0 - - - - 53,0 - - Black (1974)
yumanensis (USA)
Texas 10,3 24,6 - - - - 39,5 - - Easterla & Whitaker (1972)
(USA)
Myotis Alabama 48,5 48,5 - - - - 48,5 - - Best et al., (1997)
grisescens (USA)
Myotis Costa Rica - - - - 5,0 - 95,0 - - Whitaker et al., (1980)
nigricans Costa Rica - - - - - - 100,0 - - Howell & Burch (1974)
Myotis Costarica 350 10,0 - - - - 40,0 - - Whitaker et al., (1980)
albescens
Myotis Costa Rica - 60,0 - - - - 40,0 - - Whitaker et al., (1980)
elegans
Myotis Costa Rica 42,0 16,5 - - - - 17,0 , , Whitaker et al., (1980)

riparius
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Principales ordenes de insectos consumidos (%)
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L
Myotis Costa Rica 45,0 - - - - - 55,0 - - Whitaker et al., (1980)
oxyotus
Myotis Costa Rica 48,0 5,0 - - - - 34,0 - - Whitaker et al., (1980)
keaysi
Myotis Venezuela 23,0 16,0 - 3,0 19,0 4,0 12,0 5,0 8,0 Este trabajo
oxyotus
Myotis Venezuela 32,0 7,0 - 5,0 24,0 7,0 1,0 5,0 13,0 Este trabajo

keaysi
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ambientales, se podria decir que de forma general éstas especies capturan y
consumen un mismo espectro de presas; no obstante, no podriamos afirmar al
menos en este trabajo, que una posible segregacion altitudinal sea como se
planted en la hipoétesis inicial producto de competencia entre ellas, puesto que: (1)
una interaccion de tipo competitiva supone una condicién limitante del recurso en
un sistema estable, tal como se plantea en la teoria del nicho, (2) por otra parte, la
demostracién de utilizacion diferencial de los mismos recursos (espacial o
temporalmente) no explica nada acerca de los procesos involucrados en dicha
diferenciacién, principalmente sobre aquellos de competencia a nivel
interespecifico (Arlettaz et al., 1997).

La posible ausencia de una intensa competencia entre estas especies
podria reducir las tendencias hacia dietas mas especializadas (Anthony & Kunz
1977), pudiendo asi obtener ventaja de los recursos disponibles en el ambiente, lo
que reduciria la inversion de energia en la busqueda de recursos especificos. Esta
economia energética cobra importancia en murciélagos insectivoros pequefios,
con limitaciones termorregulatorias, como la que presentan M. oxyotus y M.
keaysi, principalmente esta ultima que usa el “torpor” de forma obligatoria a
temperaturas inferiores a los 36 °C, asi como una menor conductancia térmica.

Tal como se observd en el capitulo anterior, estas especies muestran
ademas del descenso en la conductancia térmica, el uso del “torpor” (facultativo u
obligado) como la principal adaptacion que les permite enfrentar los descensos

diarios de temperatura ambiental que caracterizan las montanas del Trépico.
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Es probable que M. keaysi, la que consideramos inicialmente como una
especie con mayor presencia en los estratos mas bajos de la zona montafosa,
pueda establecerse en estratos de mayor altitud, en vista de que su perfil
metabdlico corresponde con el que esperariamos para una especie de zonas mas
altas, aunque con ciertas limitaciones evidenciadas por una estrecha zona de
termoneutralidad (ZTN). Por su parte, M. oxyotus no soélo presenta un perfil
metabdlico tipico de zonas altas, sino que también presenta una amplia ZTN, lo
que podria otorgarle ventajas para establecerse y por lo tanto obtener recursos en
un mas amplio intervalo altitudinal, pudiendo en consecuencia ser por ello mas
selectivo que M. keaysi.

En el dltimo capitulo seran discutidas y relacionadas las ventajas del: (1)
uso del “torpor” (facultativo y obligatorio), (2) comportamiento gregario y (3)
consumo de recurso selectivo o generalista, en el mantenimiento y éxito

reproductivo de estas especies en las montanas tropicales.



80

PARTE lll

DETERMINACION DE LOS PATRONES REPRODUCTIVOS

1. INTRODUCCION

El componente reproductivo se encuentra estrechamente vinculado con el
aspecto alimentario, asi como con los diferentes requerimientos energéticos de
aquellos murciélagos que basan su alimentacion en insectos aéreos (Fleming et
al. 1972). Algunos autores sefalan la existencia de estacionalidad en los periodos
reproductivos de los murciélagos insectivoros vinculada con variaciones en la
abundancia y calidad energética de los recursos alimentarios, lo cual es producto
directo de cambios de los parametros climaticos, principalmente de precipitacion
(Fleming et al. 1972, Racey 1982), de tal manera que podria considerarse el éxito
de un evento reproductivo como un indicador mas efectivo de la disponibilidad y
calidad de los recursos en un ambiente dado que el peso corporal y la cantidad de
grasa acumulada por el animal.

No obstante, no siempre la abundancia o disponibilidad de recursos es
sefal de balances energéticos positivos (principalmente en las hembras) los
cuales son requisito indispensable para la viabilidad de los estados de prefiez y
posterior culminacién de los periodos de lactancia (Marques 1986).

En tal sentido, Sosa et al. (1996) sefialan que la falta de un patron
reproductivo unico y constante dentro de los murciélagos insectivoros del

Neotropico impide su caracterizacion reproductiva, principalmente si se considera
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que la distribucion altitudinal pudiera ser otro factor que genera variaciones en el
patrén reproductivo de los murciélagos, sobre todo en aquellos con habitos
insectivoros caracterizados por bajas tasas metabdlicas. Especificamente dentro
del género Myotis se han descrito diversos patrones de reproduccion:
triestacionales, como es el caso de M. nigricans y biestacional como M. keaysi
(La Val & Fitch 1977). Si paralelamente consideramos el efecto de la altitud y sus
implicaciones térmicas, encontramos que los animales pueden sufrir no solo
disminuciones en el numero de eventos reproductivos anuales sino también una
prolongacion de los mismos, como consecuencia de la disminucién de sus tasas
metabdlicas y el frecuente uso del “torpor” como mecanismo de economia
energética (Audet & Fenton 1988).

Debido a que los procesos reproductivos se encuentran estrechamente
relacionados con la disponibilidad de los recursos en el ambiente y la condicién
energética de los individuos, podriamos esperar diferencias entre las especies del
género Myotis que se encuentran a mayor altitud (alta montana), donde las
temperaturas ambientales suelen descender marcadamente y donde el éxito
reproductivo no sélo depende de la disponibilidad de insectos, sino también de la
adecuacion térmica de estos murciélagos, y aquellas que se ubican en un nivel
mas bajo desde el punto de vista altitudinal, y por ende con menores exigencias
termorregulatorias (balance energético positivo), incidiendo tales diferencias sobre
sus respectivos patrones reproductivos, ya que estos eventos requieren aportes

adicionales de energia, los cuales podrian incrementarse en la fase de lactancia.
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2. HIPOTESIS

El patron reproductivo de estas especies debe guardar una estrecha
relacion tanto con el éxito en la obtencion del recurso alimentario (satisfacer
requerimientos nutricionales) como con su comportamiento metabdlico vy
respuestas de balance energético. En tal sentido, se espera que M. oxyotus a
diferencia de M. keaysi presente una prolongacién en los eventos reproductivos,
asi como una, eventual reduccion en el numero de dichos eventos, como
consecuencia de las bajas tasas metabodlicas y de las altas exigencias
energéticas que impone el control de la temperatura corporal en ambientes con
marcados descensos diarios de temperatura, como ocurre en los sistemas de

selva nublada tropical.

3. OBJETIVO

» Conocer el patrén reproductivo que presentan M. oxyotus y M. keaysi en las
localidades referidas, en cuanto al numero, época y duracion de los
eventos. Con la finalidad de compararlos y relacionarlos con los aspectos

alimentarios y metabdlicos que caracterizan a ambas especies.
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4. METODOLOGIA

A los ejemplares capturados de ambas especies, durante los periodos

anteriormente mencionados, se les hicieron determinaciones de: (1) peso, (2)

sexo, (3) condicién reproductiva y (4) categoria de edad. Posteriormente los

individuos fueron marcados con anillos de aluminio # 3 debidamente enumerados,

con el fin de no sobreestimar la determinacién de la condicion reproductiva de las

hembras, debido a que el muestreo fue realizado durante varios dias cada mes,

para garantizar la captura de la mayor cantidad de hembras posibles.

Las determinaciones se realizaron de la manera siguiente:

Peso: Empleando una balanza de resorte de 10 g (pesola) se determiné el
peso en gramos de cada individuo.

Sexo: Las determinaciones de sexo se realizaron considerando la presencia
tanto de caracteres sexuales primarios (genitales) como secundarios
(glandulas mamarias y pezones) (Racey 1982).

Condicion reproductiva: Esta determinacion se hizo considerando

solamente las hembras adultas de cada especie. La condicién de prefiez se
detectd, palpando con los dedos indice y pulgar el vientre de cada hembra.
La presencia de alopecia (ausencia de pelos) alrededor de los pezones y la
secrecion de leche fueron indicativos directos de lactancia, siendo los
caracteres contrarios, ademas de la elongacion y oscurecimiento de los

pezones caracteres propios de hembras postlactantes. Por su parte,
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aquellas hembras con pezones no evidentes y sin signos de prefiez fueron
clasificadas como nuliparas, segun Racey (1982).

Categoria de edad: Para determinar la edad de los individuos se considerd

el grado de osificacion de las articulaciones a nivel de las falanges, asi
como la coloracion del pelaje. Cuando la articulacion fue principalmente
cartilaginosa, plana y translucida los individuos fueron considerados
inmaduros (subadultos y juveniles), mientras que aquellas mas osificadas,
redondeadas y opacas fueron tipicas de individuos adultos. Aquellos
individuos juveniles, se pudieron diferenciar ademas de la forma y
osificacion de la articulacion, en que su pelaje fue de aspecto mas grisaceo

y opaco (Racey 1982).

a. Procesamiento de los datos

Con los datos obtenidos para cada especie se construyeron tablas

sumando el numero total de hembras adultas en cada una de las categorias

reproductivas en cada mes a lo largo del aio de muestreo. De igual manera, se

hicieron representaciones graficas de dichos datos para observar las épocas y la

duracién de los eventos, asi como su correspondencia con los patrones de

precipitacion en cada una de las areas de muestreo. A los patrones reproductivos

se les adicionaron los datos de los individuos juveniles, para completar la

secuencia de los periodos de prefiez, lactancia y aparicion de hembras

postlactantes y juveniles.
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5. RESULTADOS

5. a. Patron reproductivo de Myotis keaysi

Desde junio del 2000 hasta mayo del 2001 fueron capturados 379
individuos de esta especie: 97 machos y 282 hembras. De las hembras soélo 216
fueron adultas, las cuales fueron consideradas para elaborar el patron
reproductivo (Tabla 3). En lo que respecta a la proporcion de edades se
encontraron 259 adultos, 14 subadultos y 106 juveniles.

La poblacion estudiada en La Azulita ocupd la Cueva del Pirata desde abril
hasta septiembre (6 meses) del ano de estudio. En el mes de abril todas las
hembras llegaron al refugio con prefieces medianas, condicidn que se repitid en
los meses de mayo y junio con prefieces avanzadas (Figura 24). Las condiciones
de lactancia y post-lactancia en las hembras aparecieron a partir del mes de junio,
mes en el cual también se detectd la presencia de individuos juveniles,
registrandose su mayor ocurrencia en el mes de julio (82 individuos). Durante los
meses de agosto y septiembre el numero de individuos se redujo hasta que la
poblacién abandond completamente el refugio. En términos generales esta
poblacién presenté un solo evento reproductivo en el refugio estudiado el cual
comprendioé aproximadamente 4 meses desde la llegada de las hembras prefiadas
hasta la aparicion de juveniles independientes.

El pico de prefiez en las hembras de esta poblacion (abril) coincide con el

primer pico de lluvias que presenta de zona, mientras que la aparicion de la
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Tabla 3. Condicion reproductiva de las hembras de Myotis keaysi y la presencia de juveniles en La Azulita. Los valores

dentro de los paréntesis para las hembras representan el numero total de hembras adultas, mientras que para los

juveniles representa el numero total de individuos capturados.

Condicion
reproductiva Ene Feb Mar  Abr  May  Jun Jul Ago Sep Oct Nov Dic Total
Nulipara 1(1) 0(0) 0(3) 0(37) 0(17) 0(70) 0(72) 2(7) 0(7) 0(2) 0(0) 0(0) 3(216)
Prefiada  0(1) 0(0). 0(3) - 37(37) 14(17). 1(70). .. 0(72) - 0(7) 0(7). 0(2) 0(0) 0(0) 52(216)
Noprefiada 0(1) 0(0) 3(3) 0(37) 3(17) 3(70) 21(72) 0(7) 6(7) 2(2 0(0) 0(0) 38(216)
Lactante ~ 0(1) 0(0) 0(3) 0(37) 0(17) 24(70) 4(72) 1(7) 1(7) 0(2) 0(0) 0(0) 30(216)
Postlactante 0 (1) 0(0) 0(3) 0(37) 0(17) 42(70) 47(72) 4(7) 0(7) 0(2) 0(0) 0(0) 93(216)
Juveniles  0(1) 0(0) 0(3) 0(59) 0(26) 7(79) 82(160) 14(24) 3(22) 0(4) 0(1) 0(0) 106 (379)
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Figura 24. Relacién entre precipitacién (linea negra con triangulos) y abundancia de insectos nocturnos en La Azulita
(linea negra con circulos) con el patron reproductivo de Myotis keaysi. Hembras prefiadas (barras rojas), hembras

lactantes (barras verdes) y juveniles (barras azules).
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mayoria de los juveniles y el posterior abandono del refugio ocurre durante la

sequia.

5. b. Patrén reproductivo de Myotis oxyotus

En el refugio de esta poblacion fueron capturados 259 individuos, de los
cuales 229 fueron machos y 30 hembras (25 adultas). De los 259 murciélagos 227
fueron adultos, 21 subadultos y 11 juveniles. Al igual que en el caso anterior, el
patrén reproductivo se construyd con base en las 25 hembras adultas capturadas
y fue complementado con los juveniles (Tabla 4).

A pesar de contar con un bajo numero de hembras (debido a la dominancia
de machos en la poblacion) en el refugio detectado en La Mucuy se logrd
determinar de forma general que la poblacion estudiada de Myotis oxyotus
presenta dos picos reproductivos. Uno que se inicia en el mes de abril con
prefieces hasta junio y otro en el mes de noviembre (Figura 26). Los juveniles
producto de estos eventos se observaron en junio (primer evento reproductivo) y
marzo (segundo evento reproductivo) respectivamente. El periodo entre la
deteccion de hembras prefiadas y aparicion de juveniles independientes en éste
caso también fue de aproximadamente 4 meses en ambos picos reproductivos.
Los dos eventos de prefieces observados (marzo y noviembre) en la poblacién
corresponden igualmente en el patron promedio de precipitaciones con los

maximos picos de lluvias de la zona.
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Tabla 4. Condicion reproductiva de las hembras de Myotis oxyotus y la presencia de juveniles en La Mucuy. Los valores

dentro de los paréntesis para las hembras representan el numero total de hembras adultas, mientras que para los

juveniles representa el numero total de individuos capturados.

Condicién
reproductiva Ene Feb Mar Abr May Jun Jul Ago Sep Oct Nov Dic Total
Nulipara  0(0) 0(0) 1(5) 2() 0(3) 1(6) 0(1) 0(1) 0(0) 0(0) 0(4) 0(0) 3(25
Preiada  0(0) 0(0) - 0(5) -.2(8) 0(3) 2(6) 0(1) 0(1) 00 .00 1(4) 0(©) 8(25)
Noprefiada 0(0) 0(0) 1(5) 1(8) 3(3) 36 0(1) 1(1) 00 00 24 0@ 5(25)
Lactante ~ 0(0) 0(0) 1() 2@ 0(3) 0() 0(1) 0(1) 0() 0() 0(4) 0() 3(25)
Postlactante  0(0) 0(0) 2() 1() 0@3) 0@ 1(1) 0(1) 0@ 0() 1(4) 0() 4(25)

Juveniles  0(0) 0(11) 1(42) 0(22) 0(30) 9(63) 1(25) 0(30) 0(13) 0(0) 0(3) 0(0) 11(259)
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Figura 25. Relacién entre precipitacion (linea negra con triangulos) y abundancia de insectos nocturnos en La Mucuy
(linea negra con circulos) con el patron reproductivo de Myotis oxyotus. Linea roja (hembras prefiadas), linea verde

(hembras lactantes) y linea azul (juveniles).
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6. DISCUSION

El patrén reproductivo de M. keaysi corresponde a una monoestria
estacional, con el pico de prefieces en la primera estacion de lluvias de la zona
(abril — mayo) y con la consecuente apariciéon de juveniles en la estacion seca
(junio — julio) (Figura 24). La prefiez en esta especie presenta una duracidn
aproximada de 3 meses, con un periodo de lactancia de 1 mes, luego del cual los
juveniles se encuentran preparados para salir del refugio y buscar el recurso de
forma independiente. M. oxyotus por su parte, mostr6 un patron de poliestria
bimodal, con dos eventos de prefez (abril y noviembre), los cuales coinciden al
igual que M. keaysi con las épocas lluviosas, siendo tales épocas las que
presentan la mayor abundancia de insectos (Figura 25). En este caso, debido el
bajo numero de hembras es dificil estimar la duracién de la prefiez y la lactancia;
sin embargo, el primer evento de prefiez parece tener una duracion menor que la
del segundo.

Una prolongacién en el periodo de prefiez podria ser indicativo de altas
exigencias energéticas, razén por la cual los murciélagos disponen de bajos
aportes de energia para el desarrollo del feto y como consecuencia de ello la
culminaciéon de esta etapa suele retardarse (Audet & Fenton 1988); no obstante,
no parecen haber diferencias notables en la duracién de los diferentes eventos
reproductivos entre ambas especies, lo que puede ser interpretado como que

estos murciélagos podrian estar enfrentando exigencias energéticas similares. Sin
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embargo, no deberiamos olvidar que ademas de las presiones que supone el
establecimiento a determinadas alturas (control térmico), también afecta el factor
desplazamiento estacional que experimenta M. keaysi en la Cueva del Pirata.

Por otra parte, también desde el punto de vista energético, esperariamos
que los periodos de lactancia y posterior aparicién de juveniles coincidieran con
los momentos del aino con mayor disponibilidad de recursos, no sélo porque la
lactancia supone mayores requerimientos energéticos que la prenez (Kurta et al.,
1989), sino también porque la aparicion de los juveniles representa un incremento
considerable en el numero de individuos que estarian haciendo uso del mismo
recurso.

Si empezamos analizando la situacién de M. keaysi, encontramos una
especie con restricciones termorregulatorias que presenta un patron metabdlico
dominado por el uso obligado del “torpor” como adaptacion dominante ante las
bajas temperaturas, y posiblemente como consecuencia de ello presenta un
comportamiento reproductivo caracterizado por un sélo evento reproductivo anual,
con una duracion de aproximadamente 4 meses (desde la aparicion de hembras
prefadas hasta la deteccion de juveniles independientes).

Un evento reproductivo unico en el afo se corresponde no sélo con las
restricciones de tipo energético (impuestas por las bajas temperaturas) que parece
estar enfrentando M. keaysi, sino también con los desplazamientos estacionales
que ésta poblacion experimenta, ya que suele ocupar el refugio de estudio durante
aproximadamente 6 meses del ano (s6lo para culminar el evento reproductivo).

Debido a la duracién del evento reproductivo detectado y al tiempo en el cual la
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poblacién permanece en el refugio, consideramos poco probable que esta
poblacién tenga la oportunidad de presentar otro evento de reproduccion en algun
otro refugio, dado que las hembras al abandonar el refugio tampoco presentaron
sintomas detectables de prenez.

Por su parte, en lo que respecta a M. oxyotus encontramos la presencia de
una doble respuesta metabdlica (“torpor” facultativo), lo que hace pensar que las
limitaciones impuestas por un ineficiente control de temperatura corporal no
parecen ser tan marcadas como en el caso de M. keaysi. En correspondencia con
este comportamiento metabdlico M. oxyotus presenta un patron reproductivo
caracterizado por una poliestria estacional, con dos eventos reproductivos de
diferente duracion. El primer pico reproductivo de M. oxyotus (abril — junio)
presentd una duracion un poco menor que el presentado por M. keaysi
(aproximadamente 3 meses), mientras que el segundo mostré una duracién mayor
(5 meses). La diferencia en duracién de los periodos de prefiez podria indicar
también diferencias en el balance energético en ambos eventos reproductivos.

Al igual que M. keaysi en este estudio, los vespertilionidos: M. riparius en La
Selva (Costa Rica) y Rhogeessa minutilla en Lagunillas (Venezuela), asi como el
molésido Pteronotus parnelli en Guanacaste (Costa Rica), muestran una
monoestria estacional, el cual parece ser el patréon mas comun de los conocidos
entre murciélagos insectivoros tropicales; sin embargo, M. keaysi en Monteverde
(Costa Rica), presenta un patrén considerado como una poliestria estacional, con
dos eventos reproductivos al afo, mientras que M. nigricans exhibe un patrén

triestacional en Barro Colorado, Panama (Wilson & Findley 1970).
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En tal sentido, no resulta sencillo establecer caracterizaciones concluyentes
en cuanto al comportamiento reproductivo de alguna de estas especies de
murciélagos insectivoros de la franja tropical, sin considerar paralelamente los
requerimientos de tipo energético, producto no sélo de limitaciones en la
disponibilidad de recursos (aspecto alimentario) y migraciones, sino también
aquellas vinculadas con los procesos de termorregulacion (aspecto metabdlico).

Al parecer el establecimiento de las poblaciones de estas especies de
murciélagos en determinados estratos altitudinales en los Andes de Venezuela,
podria estar determinado por un conjunto de factores entre los cuales destacan:
(1) el acondicionamiento fisiolégico (patron metabdlico, TMB y conductancia
térmica, entre otros), (2) el tipo de disposicion o comportamiento en los refugios
(solitarios o gregarios), (3) el patron de busqueda del recurso (busqueda al vuelo o
acecho) y (4) la ubicacién de refugios adecuados, de lo cual podria depender la

existencia o no de migraciones.
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7. CONCLUSIONES GENERALES

Tanto M. keaysi como M. oxyotus mostraron una marcada tendencia al uso
del “torpor” como estrategia de economia energética ante las bajas temperaturas.
Es probable que la regulacion térmica principalmente de M. keaysi ocurra a través
de la generacion de calor, producto del agrupamiento, lo cual hace que la
eficiencia del proceso dependa del numero e individuos que componen la colonia y
de las dimensiones del espacio fisico que ocupan en el refugio.

Considerando el patron metabdlico que presenta M. keaysi asi como el uso
de “torpor” obligado, podria tratarse de una especie capaz de establecerse
(refugiarse) a niveles altitudinales superiores (al refugio detectado), vy
probablemente la causa del descenso altitudinal de M. keaysi hacia el extremo
inferior de su distribucion (1000 msnm) sea principalmente con fines reproductivos,
dado que la poblacién solo permanecid en el refugio durante la época
reproductiva, lo que destaca la importancia de la Cueva del Pirata (La Azulita)
como refugio de maternidad, al menos para esta especie. Sin embargo, la
respuesta fisiologica individual de esta especie responde a soélo 300 m del
intervalo de distribucion altitudinal conocido (1100 — 2400 m).

Por su parte, M. oxyotus mostrdé una Tci menor que M. keaysi, una mayor
masa corporal, asi como una extensa ZTN. Todas estas condiciones pueden
permitirle a esta especie establecerse a temperaturas ambientales mas bajas
(mayores altitudes), sin que esto suponga un gasto energético adicional; ademas,

la posibilidad de ascender altitudinalmente no parece restarle eficiencia al
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establecerse a menores elevaciones, ya que su respuesta fisioldgica individual se
corresponde con su intervalo de distribucién altitudinal (1500 — 3150 m).

Ambas especies en virtud de su semejanza morfoldgica y de los principales
componentes de sus respectivas dietas, parecen ser igualmente capaces de
obtener y consumir un mismo espectro de recurso, siempre y cuando éste se
encuentre disponible en el ambiente.

No obstante, las categorias presentes en la dieta de M. keaysi mostraron
mayor similitud (70%) con aquellas disponibles en el ambiente que las
correspondientes a M. oxyotus (43%), lo que resalta una mayor tendencia de esta
ultima especie hacia la busqueda de categorias de recurso especificos. Un
consumo con tendencias mas generalista como el que presenta M. keaysi puede
ser reflejo de altas demandas energéticas, lo cual puede justificar el unico evento
reproductivo que muestra esta especie.

No podriamos concluir al menos en este trabajo, que una posible
segregacion altitudinal entre M. keaysi y M. oxyotus en los Andes venezolanos,
como la que se planted en la hipdtesis inicial, sea producto exclusivamente de
competencia entre ellas, puesto que aun cuando se encuentren consumiendo un
mismo tipo de recurso una interaccion de tipo competitiva supone una condicién
limitante del recurso, la cual no se probé en este estudio. Sin embargo, la
ausencia de una intensa competencia entre estas especies podria reflejarse en la
reduccion de la tendencia hacia dietas altamente especializadas, lo que le permite
a estos murciélagos obtener ventaja de los recursos disponibles en el ambiente,

reduciendo la inversion de energia en la busqueda de recursos especificos.
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Apéndice 1. Lista de familias de artropodos identificados en la dieta de M.
oxyotus. Las arafas fueron clasificadas como tejedoras y no tejedoras.

Clase Arachnida
Orden Araneae
Arainas tejedoras

Aranas no tejedoras

Orden Acari
Familia Trombiculidae

Clase Insecta
Orden Orthoptera
Familia Blattelidae
Grillidae
Orden Psocoptera

Familia Pseudocaecilidae

Psocidae
Orden Hemiptera
Familia Coreidae
Ligaeidae
Miridae
Orden Homoptera
Familia Cercopidae
Cicadellidae
Delphacidae
Orden Neuroptera
Familia Chrysopidae
Orden Coleoptera
Familia Apionidae
Byturidae
Cantharidae
Carabidae
Chrysomelidae
Coccinelidae
Curculionidae
Elateridae
Histeridae
Nitidulidae
Phengodidae
Platypodidae
Pselaphidae
Ptilodactylidae
Scarabaeidae
Staphilinidae
Tenebrionidae

Orden Trichoptera
Familia Hydropsychidae

Hydroptilidae

Orden Lepidoptera
Familia Gelechidae

Geometridae
Nepticulidae
Noctuidae
Oecophoridae
Piralidae
Saturnidae

Orden Diptera
Familia Bibionidae

Blepharodontidae
Cecidomyiidae
Culicidae
Dolichopodidae
Drosophilidae
Muscidae
Mycetophilidae
Phoridae
Platygastridae
Psychodiidae
Sciaridae
Simulidae
Syrphidae
Sphaeroceridae
Stratiomyiidae
Streblidae
Tephritidae
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Apéndice 1. Continuacion

Clase Insecta
Orden Hymenoptera

Familia Agaonidae
Bethylidae
Braconidae
Chalcididae
Cynipidae
Encyrtidae
Formicidae
Ichneumonidae
Mymaridae
Proctotrupoidae
Sphecidae
Torymidae
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Apéndice 2. Frecuencias de diferentes familias de artropodos en la dieta de M. oxyotus.
CPN, composicion porcentual numérica; FA, frecuencia de aparicion y FP, frecuencia
ponderada.

Familia CPN (%) Familia FA Familia FP
Formicidae 13,5478 Lepidoptera NI 0,5309 Formicidae 26,2827
Lepidoptera NI 10,9162 Chrysomelidae 0,2784 Lepidoptera NI 21,1774
Chrysomelidae 6,1404 Arafa notejedora 0,2526 Chrysomelidae 11,9123
Arafa no tejedora 4,8733 Ptilodactylidae 0,2165 Arafia no tejedora  9,4542
Ptilodactylidae 4,5809 Trichoptera NI 0,2113 Ptilodactylidae 8,8869
Scarabaeidae 4,1910 Scarabaeidae 0,1959 Scarabaeidae 8,1306
Trichoptera NI 40936 Miridae 0,1907 Trichoptera NI 7,9415
Miridae 3,7037 Formicidae 0,1856 Miridae 7,1852
Drosophilidae 3,6062 Drosophilidae 0,1856 Drosophilidae 6,9961
Arafa tejedora 3,2164  Arafna tejedora 0,1701 Arafia tejedora 6,2398
Muscidae 2,8265 Muscidae 0,1495 Muscidae 5,4834
Diptera NI 2,6316 Diptera NI 0,1392 Diptera NI 5,1053
Coleoptera NI 2,2417 Coccinelidae 0,1082 Coleoptera NI 4,3489
Coccinelidae 2,0468 Coleoptera NI 0,1082 Coccinelidae 3,9708
Cicadellidae 1,8519 Hymenoptera NI 0,0979 Cicadellidae 3,5926
Hymenoptera NI 1,8519 Cicadellidae 0,0928 Hymenoptera NI 3,5926
Noctuidae 1,5595 ' Noctuidae 0,0825 Noctuidae 3,0253
Tephritidae 1,5595 Tephritidae 0,0825 Tephritidae 3,0253
Ichneumoniidae 1,4620 Ichneumoniidae 0,0773 Ichneumoniidae 2,8363
Chrysopidae 1,3645 Chrysopidae 0,0722 Chrysopidae 2,6472
Hydroptilidae 1,3645 Hydroptilidae 0,0722 Hydroptilidae 2,6472
Histeridae 1,2671 Cecidiomidae 0,0670 Histeridae 2,4581
Cecidiomidae 1,2671 Histeridae 0,0619 Cecidiomidae 2,4581
Culicidae 1,2671 Culicidae 0,0567 Culicidae 2,4581
Psocidae 0,7797 Psocidae 0,0412 Psocidae 1,5127
Cercopidae 0,7797 Cercopidae 0,0412 Cercopidae 1,5127
Curculionidae 0,7797  Curculionidae 0,0412 Curculionidae 1,5127
Sciaridae 0,6823 Torymidae 0,0309 Sciaridae 1,3236
Torymidae 0,5848 Mycetophilidae 0,0309 Torymidae 1,1345
Mycetophilidae 0,5848 Psocoptera NI 0,0258 Mycetophilidae 1,1345
Phoridae 0,5848 Hemiptera NI 0,0258 Phoridae 1,1345
Simulidae 0,5848 Elateridae 0,0258 Simulidae 1,1345
Psocoptera NI 0,4873 Dolychopodidae 0,0258 Psocoptera NI 0,9454
Hemiptera NI 0,4873 Phoridae 0,0258 Hemiptera NI 0,9454
Byturidae 0,4873 Syrphidae 0,0258 Byturidae 0,9454
Elateridae 0,4873 Trombiculidae 0,0206 Elateridae 0,9454
Dolychopodidae 0,4873 Blattellidae 0,0206 Dolychopodidae 0,9454
Trombiculidae 0,3899 Byturidae 0,0206 Trombiculidae 0,7563

Blattellidae 0,3899 Platypodidae 0,0206 Blattellidae 0,7563
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Apéndice 2. Continuacion

Familia CPN (%) Familia FA Familia FP
Acarina Ni 0,2924 Braconidae 0,0155 Acarina Ni 0,5673
Neuroptera NI 0,2924 Cynipidae 0,0155 Neuroptera NI 0,5673
Braconidae 0,2924  Proctotrupoidae 0,0155 Braconidae 0,5673
Cynipidae 0,2924 Torymidae 0,0155 Cynipidae 0,5673
Proctotrupoidae 0,2924 Bibionidae 0,0155 Proctotrupoidae 0,5673
Torymidae 0,2924 Psychodiidae 0,0155 Torymidae 0,5673
Bibionidae 0,2924 Arana NI 0,0103 Bibionidae 0,5673
Psychodiidae 0,2924  Acarina Ni 0,0103 Psychodiidae 0,5673
Sphaeroceridae 0,2924 Pseudocaecilidae  0,0103 Sphaeroceridae 0,5673
Arafna NI 0,1949 Delphacidae 0,0103 Arafia NI 0,3782
Pseudocaecilidae 0,1949 Homoptera NI 0,0103 Pseudocaecilidae 0,3782
Delphacidae 0,1949 Ligaeidae 0,0103 Delphacidae 0,3782
Homoptera NI 0,1949 Carabidae 0,0103 Homoptera NI 0,3782
Ligaeidae 0,1949 Nitidulidae 0,0103 Ligaeidae 0,3782
Carabidae 0,1949 Pselaphidae 0,0103 Carabidae 0,3782
Nitidulidae 0,1949 Tenebrionidae 0,0103 Nitidulidae 0,3782
Pselaphidae 0,1949 Encyrtidae 0,0103 Pselaphidae 0,3782
Tenebrionidae 0,1949 Mymaridae 0,0103 Tenebrionidae 0,3782
Encyrtidae 0,1949 Geometridae 0,0103  Encyrtidae 0,3782
Mymaridae 0,1949  Nepticulidae 0,0103  Mymaridae 0,3782
Geometridae 0,1949 Sciaridae 0,0103 Geometridae 0,3782
Nepticulidae 0,1949 Sphaeroceridae 0,0103 Nepticulidae 0,3782
Plecoptera NI 0,0975 Plecoptera NI 0,0052 Plecoptera NI 0,1891
Grillidae 0,0975 Grillidae 0,0052 Grillidae 0,1891
Coreidae 0,0975 Coreidae 0,0052 Coreidae 0,1891
Apionidae 0,0975 Apionidae 0,0052 Apionidae 0,1891
Cantharidae 0,0975 Cantharidae 0,0052 Cantharidae 0,1891
Phengodidae 0,0975 Phengodidae 0,0052 Phengodidae 0,1891
Staphilinidae 0,0975 Staphilinidae 0,0052 Staphilinidae 0,1891
Agaonidae 0,0975 Agaonidae 0,0052 Agaonidae 0,1891
Bethylidae 0,0975 Bethylidae 0,0052 Bethylidae 0,1891
Chalcididae 0,0975 Chalcididae 0,0052 Chalcididae 0,1891
Platygastridae 0,0975 Platygastridae 0,0052 Platygastridae 0,1891
Sphecidae 0,0975 Sphecidae 0,0052 Sphecidae 0,1891
Gelechiidae 0,0975 Gelechiidae 0,0052 Gelechiidae 0,1891
Oecophoridae 0,0975 Oecophoridae 0,0052 Oecophoridae 0,1891
Piralidae 0,0975 Piralidae 0,0052 Piralidae 0,1891
Saturnidae 0,0975 Saturnidae 0,0052 Saturnidae 0,1891
Blepharodontidae  0,0975 Blepharodontidae @ 0,0052 Blepharodontidae 00,1891
Platygastridae 0,0975 Platygastridae 0,0052 Platygastridae 0,1891
Syrphidae 0,0975 Simulidae 0,0052 Syrphidae 0,1891
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Apéndice 3. Lista de familias de insectos identificados en la oferta de recursos de
La Mucuy.

Clase Insecta

Orden Ephemeroptera
Familia Baetidae
Orden Orthoptera
Familia Blattelidae
Blattidae
Orden Plecoptera
Familia Peltoperlidae
Perlidae
Orden Psocoptera

Familia Pseudocaecilidae

Psocidae
Orden Thysanoptera
Familia Plaeothripidae
Orden Hemiptera
Familia Ligaeidae
Miridae
Pyrrhocoridae
Orden Homoptera
Familia Aphididae
Cicadellidae
Cixiidae
Delphacidae
Orden Neuroptera
Familia Chrysopidae
Coniopterygidae
Orden Coleoptera
Familia Carabidae
Cerambicidae
Chrysomelidae

Ptilodactylidae
Scaphidiidae
Scarabaeidae
Scolytidae
Silphidae
Sphaeriidae
Staphilinidae
Tenebrionidae

Orden Trichoptera
Familia Calamoceratidae

Hydrobiosidae
Hydropsychidae
Hydroptilidae
Leptoceridae
Leptohyphidae
Polycentropidae

Orden Lepidoptera
Familia Arctiidae

Blastobasidae
Carposinidae
Ctenuchidae
Geometridae
Hepialidae
Lasiocampidae
Noctuidae
Notodontidae
Piralidae
Saturnidae
Tortricidae

Cicindelidae Orden Diptera

Cucujidae Familia Agromyzidae
Cupedidae Anisopodidae
Curculionidae Anthomyzidae
Elateridae Asteiidae
Elmidae Bibionidae
Helodidae Blepharodontidae
Phalacridae Cecidomyiidae
Phengodidae Ceratopogonidae
Platypodidae Chironomidae
Pselaphidae Chloropidae
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Apéndice 3. Continuacion

Clase Insecta
Orden Diptera

Familia Culicidae
Dixidae
Dolichopodidae
Drosophilidae
Dryomuzidae
Empididae
Ephidridae
Lauxaniidae
Lonchopteridae
Milichiidae
Muscidae
Mycetophilidae
Phoridae
Psilidae
Psychodiidae
Ptychopteridae
Sarcophagidae
Sciaridae
Sciomyzidae
Syrphidae
Simulidae
Sphaeroceridae
Syrphidae
Tachinidae
Tephritidae
Tipulidae
Trichoceridae

Orden Hymenoptera

Familia Braconidae
Eulophidae
Formicidae
Ichneumonidae
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Apéndice 4. Lista de familias de artropodos identificados en la dieta de M. Keaysi.
Las arafias fueron clasificadas como tejedoras y no tejedoras.

Clase Arachnida

Orden Araneae Psillidae
Aranas tejedoras Orden Hymenoptera
Aranas no tejedoras Familia Cynipidae
Orden Acari Formicidae
Familia Trombiculidae Halictidae
Ixodidae Ichneumonidae
Clase Insecta Pteromalidae
Orden Orthoptera Torymidae

Familia Blattelidae
Orden Psocoptera
Familia Pseudocaecilidae
Orden Hemiptera
Familia Coreidae
Miridae
Orden Homoptera
Familia Cercopidae
Delphacidae
Orden Coleoptera
Familia Cantharidae
Cerambicidae
Chrysomelidae
Chrysopidae
Coccinelidae
Curculionidae
Elateridae
Histeridae
Pselaphidae
Ptilodactylidae
Scarabaeidae
Orden Trichoptera
Familia Hydroptilidae
Orden Lepidoptera
Familia Noctuidae
Orden Diptera
Familia Bibionidae
Cecidomyiidae
Culicidae
Drosophilidae
Muscidae
Mycetophilidae
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Apéndice 5. Frecuencia de las familias identificadas en la dieta de M. keaysi
CPN, composicion porcentual numérica; FA, frecuencia de aparicion y FP, frecuencia
ponderada.

Familia CPN Familia FA Familia FP
Formicidae 15,2672 Coleoptera NI 33,3333 Formicidae 6,4122
Coleoptera NI 10,6870 Chrysomelidae 14,2857 Coleoptera NI 4,4885
Acarina NI 4,5802 Formicidae 14,2857 Acarina NI 1,9237
Chrysomelidae 4,5802 Ptilodactylidae 11,9048 Chrysomelidae 1,9237
Miridae 3,8168 Trichoptera NI 11,9048 Miridae 1,6031
Coccinelidae 3,8168 Arana tejedora 9,5238 Coccinelidae 1,6031
Ptilodactylidae 3,8168 Pseudocaecilidae 9,5238 Ptilodactylidae 1,6031
Trichoptera NI 3,8168 Miridae 9,5238 Trichoptera NI 1,6031
Arafna tejedora 3,0534 Coccinelidae 9,5238 Araia tejedora 1,2824
Pseudocaecilidae 3,0534 Elateridae 9,5238 Pseudocaecilidae 1,2824
Elateridae 3,0534 Arafia no tejedora 7,1429 Elateridae 1,2824
Arana no tejedora  2,2901 Acarina NI 7,1429 Araia no tejedora 0,9618
Homoptera NI 2,2901 Homoptera NI 7,1429 Homoptera NI 0,9618
Coreidae 2,2901 Coreidae 7,1429 Coreidae 0,9618
Scarabaeidae 2,2901 Scarabaeidae 7,1429 Scarabaeidae 0,9618
Pteromalidae 2,2901 Pteromalidae 7,1429 Pteromalidae 0,9618
Hymenoptera NI 2,2901 Hymenoptera NI 7,1429  Hymenoptera NI 0,9618
Torymidae 1,6268 Torymidae 4,762 ~ Torymidae 0.6412
Arana NI 1,5267 Arana NI 47619 Arana NI 0,6412
Ichneumoniidae 1,5267 Ichneumoniidae 4,7619 Ichneumoniidae 0,6412
Hydroptilidae 1,5267 Hydroptilidae 4,7619 Hydroptilidae 0,6412
Cecidomyiidae 1,5267 Cecidomyiidae 4,7619 Cecidomyiidae 0,6412
Drosophilidae 1,56267 Drosophilidae 4,7619 Drosophilidae 0,6412
Diptera NI 1,56267 Diptera NI 4,7619 Diptera NI 0,6412
Trombiculidae 0,7634 Trombiculidae 2,3810 Trombiculidae 0,3206
Ixodidae 0,7634 Ixodidae 2,3810 Ixodidae 0,3206
Siphonaptera NI 0,7634 Siphonaptera NI 2,3810 Siphonaptera NI 0,3206
Psocoptera NI 0,7634 Psocoptera NI 2,3810 Psocoptera NI 0,3206
Blattellidae 0,7634 Blattellidae 2,3810 Blattellidae 0,3206
Cercopidae 0,7634 Cercopidae 2,3810 Cercopidae 0,3206
Delphacidae 0,7634 Delphacidae 2,3810 Delphacidae 0,3206
Psillidae 0,7634 Psillidae 2,3810 Psillidae 0,3206
Hemiptera NI 0,7634 Hemiptera NI 2,3810 Hemiptera NI 0,3206
Cantharidae 0,7634 Cantharidae 2,3810 Cantharidae 0,3206
Cerambicidae 0,7634 Cerambicidae 2,3810 Cerambicidae 0,3206
Curculionidae 0,7634 Curculionidae 2,3810 Curculionidae 0,3206
Histeridae 0,7634 Histeridae 2,3810 Histeridae 0,3206
Pselaphidae 0,7634 Pselaphidae 2,3810 Pselaphidae 0,3206
Chrysopidae 0,7634 Chrysopidae 2,3810 Chrysopidae 0,3206

Cynipidae 0,7634 Cynipidae 2,3810 Cynipidae 0,3206
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Apéndice 5. Continuacién

Familia CPN Familia FA Familia FP
Noctuidae 0,7634 Noctuidae 2,3810 Noctuidae 0,3206
Bibionidae 0,7634 Bibionidae 2,3810 Bibionidae 0,3206
Muscidae 0,7634 Muscidae 2,3810 Muscidae 0,3206
Mycetophilidae 0,7634 Mycetophilidae 2,3810 Mycetophilidae 0,3206
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Apéndice 6. Lista de familias de insectos identificados en la oferta de
recursos en La Azulita.

Clase Insecta

Orden Ephemeroptera Cydnidae
Familia Baetidae Elateridae
Leptohyphidae Elmidae
Leptophlebiidae Histeridae
Orden Orthoptera Lymexilidae
Familia Acrididae Platypodidae
Blattelidae Pselaphidae
Orden Dermaptera Ptilodactylidae
Familia Forficulidae Salpingidae
Orden Plecoptera Scarabaeidae
Familia Perlidae Scolytidae
Orden Psocoptera Silphidae
Familia Pseudocaecilidae Staphilinidae
Psocidae Tenebrionidae

Orden Trichoptera
Familia Helicopsychidae

Orden Thysanoptera
Familia Plaeothripidae

Orden Hemiptera Hydrobiosidae
Familia Anthocoridae Hydropsychidae
Ligaeidae Hydroptilidae
Miridae Leptoceridae
Pentatomidae Philopotamidae
Pleidae Polycentropidae
Pyrrhocoridae Orden Lepidoptera

Orden Homoptera

Familia Geometridae

Familia Aphididae Noctuidae
Apidae Notodontidae
Cercopidae Oecophoridae
Cicadellidae Piralidae
Delphacidae Saturnidae

Orden Neuroptera Orden Diptera
Familia Chrysopidae Familia Anisopodidae
Orden Coleoptera Bibionidae

Familia Carabidae
Cerambicidae
Chelonariidae
Chrysomelidae
Coccinelidae
Colydiidae
Cucujidae
Curculionidae

Blephariceridae
Cecidomyiidae
Ceratopogonidae
Chironomidae
Culicidae
Dolychopodidae
Drosophilidae
Empididae
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Apéndice 6. Continuacion

Clase Insecta
Orden Diptera

Familia Ephidridae
Lauxaniidae
Muscidae
Mycetophilidae
Phoridae
Psychodiidae
Sciaridae
Simulidae
Sphaeroceridae
Stratiomyiidae
Syrphidae
Tephritidae
Tipulidae
Trichoceridae

Orden Hymenoptera

Familia Bethylidae
Braconidae
Dryinidae
Eulophidae
Formicidae
Ichneumonidae
Mymaridae
Perilampidae
Pteromalidae
Torymidae
Vespidae
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Apéndice 7. Indice de Similitud Proporcional entre la dieta de M.oxyotus y la oferta de
insectos en La Mucuy

Familia p (dieta) g (oferta) P-q
Agaonidae 0,00097  0,00000 0,00097 Sum (p-q) = 1,143
Apionidae 0,00097  0,00000 0,00097 SP=1-0,5(Sum (p-q))=0,43
Arafa no tejedora  0,04873  0,00000  0,04873 43 % de Similaridad
Arafa tejedora 0,03216  0,00000 0,03216 n=72
Bethylidae 0,00097 0,00000 0,00097
Bibionidae 0,00292 0,00062 0,00230
Blatellidae 0,00390 0,00021 0,00369
Blepharodontidae  0,00097  0,00000 0,00097
Braconidae 0,00292  0,00291  0,00002
Byturidae 0,00487 0,00000 0,00487
Cantharidae 0,00097  0,00000 0,00097
Carabidae 0,00195 0,00042 0,00153
Cecidomyiidae 0,01267 0,00623 0,00644
Cercopidae 0,00780 0,00000 0,00780
Chalcididae 0,00097 0,00000 0,00097
Chrysomelidae 0,06140 0,00665 0,05476
Chrysopidae 0,01365 0,00042 0,01323
Cicadellidae 0,01852  0,00789 - 0,01063
Coccinelidae 0,02047 = 0,00000 = 0,02047
Coreidae 0,00097 0,00000 0,00097
Culicidae 0,01267 0,01038 -0,00229
Curculionidae 0,00780 0,00062 0,00717
Cynipidae 0,00292  0,00000 0,00292
Delphacidae 0,00195 0,00083 0,00112
Dolychopodidae 0,00487 0,00062 0,00425
Drosophilidae 0,03606  0,00478 0,03129
Elateridae 0,00487 0,00083 0,00404
Encyrtidae 0,00195 0,00000 0,00195
Formicidae 0,13548 0,00125 0,13423
Gelechiidae 0,00097  0,00000 0,00097
Geometridae 0,00195 0,01578 0,01383
Grillidae 0,00097  0,00000 0,00097
Histeridae 0,01267 0,00000 0,01267
Hydropsychidae 0,00390 0,00332 0,00058
Hydroptilidae 0,01365 0,00291 0,01074
Ichneumonidae 0,01462 0,00436  0,01026
Ligaeidae 0,00195 0,00000 0,00195
Miridae 0,03704 0,00228 0,03475
Muscidae 0,02827 0,01537  0,01290
Mycetophilidae 0,00585 0,00353 0,00232
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Apéndice 7. Continuacién

Familia p (dieta) g (oferta) P-q
Nitidulidae 0,00195 0,00000 0,00195
Noctuidae 0,01559 0,27726  0,26167
Oecophoridae 0,00097  0,00000 0,00097
Phengodidae 0,00097 0,00042 0,00056
Phoridae 0,00585 0,00374 -0,00211
Piralidae 0,00097  0,00000 0,00097
Platygastridae 0,00097  0,00000 0,00097
Platygastridae 0,00097  0,00000 0,00097
Platypodidae 0,00390 0,00000 0,00390
Proctotrupoidae 0,00292 0,00000 0,00292
Pselaphidae 0,00195  0,00021 0,00174
Pseudocaecilidae  0,00195 0,00042 0,00153
Psocidae 0,00780  0,00021 0,00759
Psychodidae 0,00292 0,00187  0,00106
Ptilodactylidae 0,04581  0,00291 0,04290
Saturnidae 0,00097 0,00083 0,00014
Scarabaeidae 0,04191 0,00644  0,03547
Sciaridae 0,00682 0,00353 0,00329
Simulidae 0,00585  0,00935  0,00350
Syrphidae 0,00097 = 0,00000 = 0,00097
Sphaeroceridae 0,00292 0,23448 0,23155
Sphecidae 0,00097  0,00000 0,00097
Staphilinidae 0,00097  0,00831 0,00733
Stratiomyiidae 0,00097  0,00000 0,00097
Streblidae 0,00097  0,00000 0,00097
Tenebrionidae 0,00195 0,00062 0,00133
Tephritidae 0,01559  0,00291 0,01269
Torymidae 0,00877  0,00000 0,00877

Trombiculidae 0,00390 0,00000 0,00390
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Apéndice 8. Indice de Ivlev entre la dieta de M. oxyotus y la oferta de recursos
en La Mucuy. * Recursos seleccionados positivamente, ** los que fueron
consumidos al azar y *** aquellos que fueron evitados.

Familia r (dieta) p (oferta) r-p r+p Ei
Agaonidae 0,00097 0,00000 0,00097 0,00097 1,00*
Apionidae 0,00097 0,00000 0,00097  0,00097 1,00*

Araina no tejedora 0,04873 0,00000 0,04873 0,04873 1,00*
Araia tejedora 0,03216 0,00000 0,03216  0,03216 1,00*

Bethylidae 0,00097 0,00000 0,00097  0,00097 1,00*
Blepharodontidae  0,00097 0,00000 0,00097  0,00097 1,00*
Byturidae 0,00487 0,00000 0,00487 0,00487 1,00*
Cantharidae 0,00097 0,00000 0,00097  0,00097 1,00*
Cercopidae 0,00780 0,00000 0,00780 0,00780 1,00*
Chalcididae 0,00097 0,00000 0,00097  0,00097 1,00*
Coccinelidae 0,02047 0,00000 0,02047  0,02047 1,00*
Coreidae 0,00097 0,00000 0,00097  0,00097 1,00*
Cynipidae 0,00292 0,00000 0,00292  0,00292 1,00*
Encyrtidae 0,00195 0,00000 0,00195 0,00195 1,00*
Gelechiidae 0,00097 0,00000 0,00097  0,00097 1,00*
Grillidae 0,00097 0,00000 0,00097  0,00097 1,00*
Histeridae 0,01267 0,00000 0,01267 0,01267 1,00*
Ligaeidae 0,00195 0,00000 0,00195 0,00195 1,00*
Mymaridae 0,00195 0,00000 0,00195 0,00195 1,00*
Nepticulidae 0,00195 0,00000 0,00195 0,00195 1,00*
Nitidulidae 0,00195 0,00000 0,00195 0,00195 1,00*
Oecophoridae 0,00097 0,00000 0,00097  0,00097 1,00*
Piralidae 0,00097 0,00000 0,00097  0,00097 1,00*
Platygastridae 0,00097 0,00000 0,00097  0,00097 1,00*
Platygastridae 0,00097 0,00000 0,00097  0,00097 1,00*
Platypodidae 0,00390 0,00000 0,00390 0,00390 1,00*
Proctotrupoidae 0,00292 0,00000 0,00292 0,00292 1,00*
Syrphidae 0,00097 0,00000 0,00097  0,00097 1,00*
Sphecidae 0,00097 0,00000 0,00097  0,00097 1,00*
Stratiomyiidae 0,00097 0,00000 0,00097  0,00097 1,00*
Streblidae 0,00097 0,00000 0,00097  0,00097 1,00*
Torymidae 0,00877 0,00000 0,00877  0,00877 1,00*
Trombiculidae 0,00390 0,00000 0,00390 0,00390 1,00*
Formicidae 0,13548 0,00125 0,13423 0,13672 0,98*
Psocidae 0,00780 0,00021 0,00759  0,00800 0,95*
Chrysopidae 0,01365 0,00042 0,01323 0,01406 0,94*
Blatellidae 0,00390 0,00021 0,00369 0,00411 0,90*
Miridae 0,03704 0,00228 0,03475 0,03932 0,88*

Ptilodactylidae 0,04581 0,00291 0,04290 0,04872 0,88*
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Apéndice 8. Continuacién

Familia r (dieta) p (oferta) r-p r+p Ei
Curculionidae 0,00780 0,00062 0,00717  0,00842 0,85*
Pselaphidae 0,00195 0,00021 0,00174  0,00216 0,81*

Chrysomelidae 0,06140 0,00665 0,05476  0,06805 0,80*
Dolychopodidae 0,00487 0,00062 0,00425 0,00550 0,77*

Drosophilidae 0,03606 0,00478 0,03129 0,04084 0,77*
Scarabaeidae 0,04191 0,00644 0,03547 0,04835 0,73*
Elateridae 0,00487 0,00083 0,00404 0,00570 0,71*
Tephritidae 0,01559 0,00291 0,01269 0,01850 0,69*
Carabidae 0,00195 0,00042 0,00153  0,00236 0,65*
Hydroptilidae 0,01365 0,00291 0,01074 0,01655 0,65*
Bibionidae 0,00292 0,00062 0,00230 0,00355 0,65*

Pseudocaecilidae  0,00195 0,00042 0,00153  0,00236 0,65*
Ichneumonidae 0,01462 0,00436 0,01026  0,01898 0,54*
Tenebrionidae 0,00195 0,00062 0,00133  0,00257 0,52*

Delphacidae 0,00195 0,00083 0,00112  0,00278 0,40**
Phengodidae 0,00097 0,00042 0,00056  0,00139 0,40™*
Cicadellidae 0,01852 0,00789 0,01063 0,02641 0,40**
Cecidomyiidae 0,01267 0,00623 0,00644 0,01890 0,34**
Sciaridae 0,00682 0,00353 0,00329 0,01035 0,32**
Muscidae 0,02827 0,01537 0,01290 0,04363 0,30**
Mycetophilidae 0,00585 0,00353 0,00232 0,00938 0,25**
Psychodidae 0,00292 0,00187 0,00106  0,00479 0,22**
Phoridae 0,00585 0,00374 0,00211  0,00959 0,22**
Culicidae 0,01267 0,01038 0,00229 0,02305 0,10**
Saturnidae 0,00097 0,00083 0,00014  0,00181 0,08**
Hydropsychidae 0,00390 0,00332 0,00058 0,00722 0,08**
Braconidae 0,00292 0,00291 0,00002 0,00583 0,00**
Simulidae 0,00585 0,00935 -0,00350 0,01519  -0,23**
Geometridae 0,00195 0,01578 -0,01383 0,01773  -0,78***
Staphilinidae 0,00097 0,00831 -0,00733 0,00928 -0,79***
Noctuidae 0,01559 0,27726 -0,26167 0,29285  -0,89***
Sphaeroceridae 0,00292 0,23448 -0,23155 0,23740  -0,98***
Agromyzidae 0,00000 0,00042 -0,00042 0,00042 -1,00***
Anthomyzidae 0,00000 0,00062 -0,00062 0,00062 -1,00***
Aphidae 0,00000 0,00021 -0,00021  0,00021  -1,00***
Aphididae 0,00000 0,00062 -0,00062 0,00062 -1,00***
Arctiidae 0,00000 0,00042 -0,00042 0,00042 -1,00***
Asteiidae 0,00000 0,00083 -0,00083 0,00083  -1,00***
Baetidae 0,00000 0,00021 -0,00021  0,00021  -1,00***

Blastobasiidae 0,00000 0,00021 -0,00021  0,00021  -1,00***
Blattidae 0,00000 0,00042 -0,00042 0,00042  -1,00***
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Apéndice 8. Continuacién

Familia r (dieta) p (oferta) r-p r+p Ei
Carposinidae 0,00000 0,00042 -0,00042 0,00042 -1,00***
Cerambicidae 0,00000 0,00685 -0,00685 0,00685 -1,00***
Ceratopogonidae  0,00000 0,15743 -0,15743 0,15743  -1,00***
Chironomidae 0,00000 0,09014 -0,09014 0,09014  -1,00***
Chloropidae 0,00000 0,00353 -0,00353 0,00353 -1,00***
Cicindelidae 0,00000 0,00042 -0,00042 0,00042 -1,00***
Cixiidae 0,00000 0,00021 -0,00021 0,00021  -1,00***
Coniopterygidae 0,00000 0,00042 -0,00042 0,00042 -1,00***
Ctenuchidae 0,00000 0,00415 -0,00415 0,00415  -1,00***
Cupeidae 0,00000 0,00021 -0,00021 0,00021  -1,00***
Dixidae 0,00000 0,00042 -0,00042 0,00042 -1,00***
Draphydae 0,00000 0,00021 -0,00021 0,00021  -1,00***
Dryomyzidae 0,00000 0,00021 -0,00021 0,00021  -1,00***
Elmidae 0,00000 0,00083 -0,00083 0,00083 -1,00***
Empididae 0,00000 0,00685 -0,00685 0,00685 -1,00***
Ephidridae 0,00000 0,00228 -0,00228 0,00228  -1,00***
Eulophidae 0,00000 0,00021 -0,00021 0,00021  -1,00***
Helodidae 0,00000 0,00062 -0,00062 0,00062  -1,00***
Hepialidae 0,00000 0,00104 -0,00104 0,00104  -1,00***
Hydrobiosidae 0,00000 0,00997 -0,00997 0,00997  -1,00***
Lasiocampidae 0,00000 0,00228 -0,00228 0,00228 -1,00***
Lauxanidae 0,00000 0,01433 -0,01433 0,01433  -1,00***
Leptoceridae 0,00000 0,00021 -0,00021 0,00021  -1,00***

Leptohyphidae 0,00000 0,00042 -0,00042 0,00042 -1,00***
Lonchopteridae 0,00000 0,00042 -0,00042 0,00042 -1,00***

Lygaeidae 0,00000 0,00145 -0,00145 0,00145 -1,00***
Milichidae 0,00000 0,00021 -0,00021  0,00021  -1,00***
Notodontidae 0,00000 0,00062 -0,00062 0,00062 -1,00***
Perlidae 0,00000 0,00021 -0,00021  0,00021  -1,00***
Phaeothripidae 0,00000 0,00042 -0,00042 0,00042 -1,00***
Phalacridae 0,00000 0,00021 -0,00021  0,00021  -1,00***
Polycentropodidae 0,00000 0,00042 -0,00042 0,00042 -1,00***
Psilidae 0,00000 0,00042 -0,00042 0,00042 -1,00***
Ptychopteridae 0,00000 0,01288 -0,01288 0,01288  -1,00***
Pyralidae 0,00000 0,00145 -0,00145 0,00145 -1,00***
Pyrrhocoridae 0,00000 0,00021 -0,00021  0,00021  -1,00***
Sarcophagidae 0,00000 0,00021 -0,00021  0,00021  -1,00***
Scaphidiidae 0,00000 0,00021 -0,00021  0,00021  -1,00***
Sciomyzidae 0,00000 0,00021 -0,00021  0,00021  -1,00***
Scolytidae 0,00000 0,00062 -0,00062 0,00062 -1,00***

Silphidae 0,00000 0,00042 -0,00042  0,00042  -1,00***
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Apéndice 8. Continuacion.

Familia r (dieta) p (oferta) r-p r+p Ei
Sphaeridae 0,00000 0,00042 -0,00042 0,00042 -1,00***
Syrphidae 0,00000 0,00021 -0,00021 0,00021  -1,00***
Tachinidae 0,00000 0,00062 -0,00062 0,00062  -1,00***
Tipulidae 0,00000 0,01952 -0,01952 0,01952  -1,00***
Tortricidae 0,00000 0,00125 -0,00125 0,00125 -1,00***
Trichoceridae 0,00000 0,00062 -0,00062 0,00062  -1,00***
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Apéndice 9. Indice Similitud Proporcional entre la dieta de M.keaysi y la oferta de
insectos en La Azulita

Familias p (dieta) g (oferta) p-q
Arana no tejedora 0,02290 0,00000 0,02290 Sum (p-q) = 0,603
Araina tejedora 0,03053 0,00000 0,03053 SP=1-0,5(Sum(p-q)) =0,7
Bibionidae 0,00763 0,00000 0,00763 70 % de Similaridad
Blattelidae 0,00763 0,00077 0,00686 n =36
Cantharidae 0,00763 0,00000 0,00763
Cecidomyiidae 0,01527 0,00155 0,01372
Cerambicidae 0,00763 0,00271 0,00492
Cercopidae 0,00763 0,00542 0,00221
Chrysomelidae 0,04580 0,00426 0,04154
Chrysopidae 0,00763 0,00039 0,00725
Coccinelidae 0,03817 0,00039 0,03778
Coreidae 0,02290 0,00000 0,02290
Curculionidae 0,00763 0,00310 0,00454
Cynipidae 0,00763 0,00000 0,00763
Delphacidae 0,00763 0,00000 0,00763
Drosophilidae 0,01527 0,00232 0,01294
Elateridae 0,03053 0,00155 0,02899
Formicidae 0,15267 0,13937 0,01330
Halictidae 0,00763 0,00000 0,00763
Histeridae 0,00763 0,00077 0,00686
Hydroptilidae 0,01527 0,02555 0,01029
Ichneumonidae 0,01527 0,00155 0,01372
Ixodidae 0,00763 0,00000 0,00763
Miridae 0,03817 0,00155 0,03662
Muscidae 0,00763 0,00348 0,00415
Mycetophilidae 0,00763 0,00155 0,00609
Noctuidae 0,00763 0,09214 0,08451
Pselaphidae 0,00763 0,00116 0,00647
Pseudocaecilidae 0,03053 0,00155 0,02899
Psyllidae 0,00763 0,00000 0,00763
Pteromalidae 0,02290 0,00000 0,02290
Ptilodactylidae 0,03817 0,00348 0,03468
Scarabaeidae 0,02290 0,00077 0,02213
Torymidae 0,01526 0,00116  0,0141

Trombiculidae 0,00763 0,00000 0,00763
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Apéndice 10. Indice de Ivlev entre la dieta de M. keaysi y la oferta de recursos
de la Azulita. * Recursos seleccionados positivamente, ** los que fueron
consumidos al azar y *** aquellos que fueron evitados.

Familias r (dieta) p (oferta) r-p r+p Ei
Arafa no tejedora 0,02290 0,00000 0,02290 0,02290 1,00*
Arana tejedora 0,03053 0,00000 0,03053 0,03053 1,00*
Bibionidae 0,00763 0,00000 0,00763 0,00763 1,00*
Cantharidae 0,00763 0,00000 0,00763 0,00763 1,00*
Coreidae 0,02290 0,00000 0,02290 0,02290 1,00*
Cynipidae 0,00763 0,00000 0,00763 0,00763 1,00*
Delphacidae 0,00763 0,00000 0,00763 0,00763 1,00*
Halictidae 0,00763 0,00000 0,00763 0,00763 1,00*
Ixodidae 0,00763 0,00000 0,00763 0,00763 1,00*
Psyllidae 0,00763 0,00000 0,00763 0,00763 1,00*
Pteromalidae 0,02290 0,00000 0,02290 0,02290 1,00*
Tomyridae 0,00763 0,00000 0,00763 0,00763 1,00*
Trombiculidae 0,00763 0,00000 0,00763 0,00763 1,00*
Coccinelidae 0,03817 0,00039 0,03778 0,03856 0,98*
Scarabaeidae 0,02290 0,00077 0,02213 0,02367 0,93*
Miridae 0,03817 0,00155 0,03662 0,03972 0,92*
Elateridae 0,03053 0,00155 0,02899 0,03208 0,90*
Chrysopidae 0,00763 0,00039 0,00725 0,00802 0,90*
Pseudocaecilidae 0,03053 0,00155 0,02899 0,03208 0,90*
Ptilodactylidae 0,03817 0,00348 0,03468 0,04165 0,83*
Chrysomelidae 0,04580 0,00426 0,04154 0,05006 0,83*
Blattelidae 0,00763 0,00077 0,00686 0,00841 0,82*
Cecidomyiidae 0,01527 0,00155 0,01372 0,01682 0,82*
Histeridae 0,00763 0,00077 0,00686 0,00841 0,82*
Ichneumonidae 0,01527 0,00155 0,01372 0,01682 0,82*
Drosophilidae 0,01527 0,00232 0,01294 0,01759 0,74*
Pselaphidae 0,00763 0,00116 0,00647 0,00879 0,74*
Torymidae 0,00763 0,00116 0,00647 0,00879 0,74*
Mycetophilidae 0,00763 0,00155 0,00609 0,00918 0,66*
Cerambicidae 0,00763 0,00271 0,00492 0,01034 0,48**
Curculionidae 0,00763 0,00310 0,00454 0,01073 0,42**
Muscidae 0,00763 0,00348 0,00415 0,01112 0,37**
Cercopidae 0,00763 0,00542 0,00221 0,01305 0,17**
Formicidae 0,15267 0,13937 0,01330 0,29205 0,05**
Hydroptilidae 0,01527 0,02555  -0,01029  0,04082 -0,25**
Noctuidae 0,00763 0,09214  -0,08451 0,09977  -0,85***
Acrididae 0,00000 0,00619  -0,00619  0,00619  -1,00***
Anisopodidae 0,00000 0,00077  -0,00077  0,00077  -1,00***

Anthocoridae 0,00000 0,00116  -0,00116  0,00116  -1,00***
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Apéndice 10. Continuacion.

Familias r (dieta) p (oferta) r-p r+p Ei
Aphididae 0,00000 0,00077  -0,00077  0,00077  -1,00***
Apidae 0,00000 0,00039 -0,00039  0,00039 -1,00***
Baetidae 0,00000 0,00503 -0,00503 0,00503  -1,00***
Bethylidae 0,00000 0,00077  -0,00077  0,00077  -1,00***
Bibionidae 0,00000 0,00039 -0,00039  0,00039 -1,00***
Birrhydae 0,00000 0,00774  -0,00774  0,00774  -1,00***
Blephariceridae 0,00000 0,00155  -0,00155  0,00155  -1,00***
Braconidae 0,00000 0,00232  -0,00232  0,00232  -1,00***
Carabidae 0,00000 0,00426  -0,00426  0,00426  -1,00***
Ceratopogonidae 0,00000 0,07937 -0,07937 0,07937  -1,00***
Chelonariidae 0,00000 0,00039 -0,00039  0,00039 -1,00***
Chironomidae 0,00000 0,20713  -0,20713  0,20713  -1,00***
Cicadellidae 0,00000 0,00581 -0,00581 0,00581  -1,00***
Colydiidae 0,00000 0,00116  -0,00116  0,00116  -1,00***
Cucujidae 0,00000 0,00387  -0,00387  0,00387  -1,00***
Culicidae 0,00000 0,00271 -0,00271 0,00271  -1,00***
Cydnidae 0,00000 0,00116  -0,00116  0,00116  -1,00***
Delphacidae 0,00000 0,00039 -0,00039  0,00039 -1,00***
Dolychopodidae 0,00000 0,00077 _ -0,00077  0,00077  -1,00***
Elmidae 0,00000 0,00348 ~ -0,00348  0,00348 -1,00***
Empididae 0,00000 0,00077  -0,00077  0,00077  -1,00***
Ephidridae 0,00000 0,00736  -0,00736  0,00736  -1,00***
Forficulidae 0,00000 0,00039  -0,00039  0,00039 -1,00***
Geometridae 0,00000 0,01045 -0,01045 0,01045 -1,00***
Helicopsychidae 0,00000 0,00039  -0,00039  0,00039 -1,00***
Hydrobiosidae 0,00000 0,00348  -0,00348  0,00348 -1,00***
Hydropsychidae 0,00000 0,16802  -0,16802  0,16802  -1,00***
Lauxanidae 0,00000 0,00116  -0,00116  0,00116  -1,00***
Leptoceridae 0,00000 0,00426  -0,00426  0,00426  -1,00***
Leptohyphidae 0,00000 0,02904  -0,02904  0,02904  -1,00***
Leptophlebidae 0,00000 0,00077  -0,00077  0,00077  -1,00***
Lygaeidae 0,00000 0,00116  -0,00116  0,00116  -1,00***
Lymexilidae 0,00000 0,00039 -0,00039  0,00039 -1,00***
Mymaridae 0,00000 0,00039 -0,00039  0,00039 -1,00***
Notodontidae 0,00000 0,00039  -0,00039  0,00039 -1,00***
Oecophoridae 0,00000 0,00039 -0,00039  0,00039  -1,00***
Perilampidae 0,00000 0,00077  -0,00077  0,00077  -1,00***
Philopotamidae 0,00000 0,00039 -0,00039  0,00039 -1,00***
Phoridae 0,00000 0,01045 -0,01045 0,01045  -1,00***
Plasmatidae 0,00000 0,00039 -0,00039  0,00039 -1,00***

Pleidae 0,00000 0,00039  -0,00039  0,00039 -1,00***
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Apéndice 10. Continuacién

Familias r (dieta) p (oferta) r-p r+p Ei
Polycentropodidae 0,00000 0,00039  -0,00039  0,00039 -1,00***
Psocidae 0,00000 0,00077  -0,00077  0,00077  -1,00***
Psychodidae 0,00000 0,00077  -0,00077  0,00077  -1,00***
Pyrrhocoridae 0,00000 0,00077  -0,00077  0,00077  -1,00***
Salpingidae 0,00000 0,00039 -0,00039  0,00039 -1,00***
Saturnidae 0,00000 0,00116  -0,00116  0,00116  -1,00***
Sciaridae 0,00000 0,06504  -0,06504  0,06504  -1,00***
Scolytidae 0,00000 0,00426  -0,00426  0,00426  -1,00***
Silphidae 0,00000 0,00039  -0,00039  0,00039 -1,00***
Simulidae 0,00000 0,00271 -0,00271 0,00271  -1,00***
Sphaeroceridae 0,00000 0,00232  -0,00232  0,00232  -1,00***
Staphilinidae 0,00000 0,03639 -0,03639  0,03639  -1,00***
Stratiomyiidae 0,00000 0,00039  -0,00039  0,00039 -1,00***
Syrphidae 0,00000 0,00039 -0,00039  0,00039 -1,00***
Tenebrionidae 0,00000 0,00194  -0,00194  0,00194  -1,00***
Tephritidae 0,00000 0,00039 -0,00039  0,00039 -1,00***
Tipulidae 0,00000 0,00426  -0,00426  0,00426  -1,00***
Trichoceridae 0,00000 0,00116  -0,00116  0,00116  -1,00***

Vespidae 0,00000 0,00077 _ -0,00077  0,00077  -1,00***
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Apéndice 11. Indice de Similitud Proporcional entre las dietas de M.keaysi y M.
oxyotus.

Familia p Keaysi p oxyotus pk -po
Agaonidae 0,00000 0,00097  0,00097 Sum (pk-po) = 0,48
Apionidae 0,00000 0,00097 0,00097 SP=1-0,5 (Sum(pk-po))=0,76
Arana no tejedora  0,02290 0,04873  0,02583 76 % de similitud
Arafa tejedora 0,03053 0,03216  0,00163 n=77
Bethylidae 0,00000 0,00097  0,00097
Bibionidae 0,00763 0,00292 0,00471
Blatellidae 0,00763 0,00390 0,00373
Blepharodontidae  0,00000 0,00097  0,00097
Braconidae 0,00000 0,00292 0,00292
Byturidae 0,00000 0,00487  0,00487
Cantharidae 0,00763 0,00097  0,00666
Carabidae 0,00000 0,00195 0,00195
Cecidomyiidae 0,01527 0,01267  0,00260
Cerambicidae 0,00763 0,00000 0,00763
Cercopidae 0,00763 0,00780 0,00016
Chalcididae 0,00000 0,00097  0,00097
Chrysomelidae 0,04580 0,06140 0,01560
Chrysopidae 0,00763 0,01365  0,00601
Cicadellidae 0,00000 0,01852 0,01852
Coccinelidae 0,03817 0,02047 0,01770
Coreidae 0,02290 0,00097  0,02193
Culicidae 0,00000 0,01267 0,01267
Curculionidae 0,00763 0,00780 0,00016
Cynipidae 0,00763 0,00292  0,00471
Delphacidae 0,00763 0,00195 0,00568
Dolychopodidae 0,00000 0,00487  0,00487
Drosophilidae 0,01527 0,03606  0,02080
Elateridae 0,03053 0,00487  0,02566
Encyrtidae 0,00000 0,00195 0,00195
Formicidae 0,15267 0,13548 0,01719
Gelechiidae 0,00000 0,00097  0,00097
Geometridae 0,00000 0,00195 0,00195
Grillidae 0,00000 0,00097  0,00097
Halictidae 0,00763 0,00000 0,00763
Histeridae 0,00763 0,01267  0,00504
Hydropsychidae 0,00000 0,00390 0,00390
Hydroptilidae 0,01527 0,01365 0,00162
Ichneumonidae 0,01527 0,01462  0,00065
Ixodidae 0,00763 0,00000 0,00763

Ligaeidae 0,00000 0,00195  0,00195
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Apéndice 11. Continuacion.

Familia p Keaysi p oxyotus pk-po
Miridae 0,03817 0,03704 0,00113
Muscidae 0,00763 0,02827  0,02063
Mycetophilidae 0,00763 0,00585 0,00179
Mymaridae 0,00000 0,00195 0,00195
Nepticulidae 0,00000 0,00195 0,00195
Nitidulidae 0,00000 0,00195 0,00195
Noctuidae 0,00763 0,01559  0,00796
Oecophoridae 0,00000 0,00097  0,00097
Phengodidae 0,00000 0,00097  0,00097
Phoridae 0,00000 0,00585 0,00585
Piralidae 0,00000 0,00097  0,00097
Platygastridae 0,00000 0,00097  0,00097
Platypodidae 0,00000 0,00390 0,00390
Proctotrupoidae 0,00000 0,00292  0,00292
Pselaphidae 0,00763 0,00195 0,00568
Pseudocaecilidae  0,03053 0,00195 0,02859
Psocidae 0,00000 0,00780  0,00780
Psychodidae 0,00000 0,00292 0,00292
Psyllidae 0,00763 0,00000  0,00763
Pteromalidae 0,02290 0,00000 0,02290
Ptilodactylidae 0,03817 0,04581 0,00764
Saturnidae 0,00000 0,00097  0,00097
Scarabaeidae 0,02290 0,04191 0,01901
Sciaridae 0,00000 0,00682 0,00682
Simulidae 0,00000 0,00585 0,00585
Sirphidae 0,00000 0,00097  0,00097
Sphaeroceridae 0,00000 0,00292 0,00292
Sphecidae 0,00000 0,00097  0,00097
Staphilinidae 0,00000 0,00097  0,00097
Stratiomyiidae 0,00000 0,00097  0,00097
Streblidae 0,00000 0,00097  0,00097
Tenebrionidae 0,00000 0,00195 0,00195
Tephritidae 0,00000 0,01559 0,01559
Tomyridae 0,00763 0,00585 0,00179
Torymidae 0,00763 0,00292  0,00471

Trombiculidae 0,00763 0,00390  0,00373
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Apéndice 12. Indice de Similitud en la oferta de insectos entre La Azulita y La

Mucuy

Familias q AZU q MUC gA - gM
Bibionidae 0,00000 0,00062 0,00062 Sum (gA-gM) = 0,704
Blatellidae 0,00077 0,00021 0,00057 SP=1-0,5 (Sum(gA-gM)) = 0,65
Braconidae 0,00000 0,00291 0,00291 65 % de Similitud
Carabidae 0,00000 0,00042 0,00042 n=43
Cecidomyiidae 0,00155 0,00623 0,00468
Cerambicidae 0,00271 0,00000 0,00271
Cercopidae 0,00542 0,00000 0,00542
Chrysomelidae 0,00426 0,00665 0,00239
Chrysopidae 0,00039 0,00042 0,00003
Cicadellidae 0,00000 0,00789 0,00789
Coccinelidae 0,00039 0,00000 0,00039
Culicidae 0,00000 0,01038 0,01038
Curculionidae 0,00310 0,00062 0,00247
Delphacidae 0,00000 0,00083 0,00083
Dolychopodidae  0,00000 0,00062 0,00062
Drosophilidae 0,00232 0,00478 0,00245
Elateridae 0,00155 0,00083 0,00072
Formicidae 0,13937 0,00125 0,13813
Geometridae 0,00000 0,01578 0,01578
Histeridae 0,00077 0,00000 - 0,00077
Hydropsychidae 0,00000 0,00332 0,00332
Hydroptilidae 0,02555 0,00291 0,02265
Ichneumonidae  0,00155 0,00436 0,00281
Miridae 0,00155 0,00228 0,00074
Muscidae 0,00348 0,01537 0,01188
Mycetophilidae 0,00155 0,00353 0,00198
Noctuidae 0,09214 0,27726 0,18512
Phengodidae 0,00000 0,00042 0,00042
Phoridae 0,00000 0,00374 0,00374
Pselaphidae 0,00116  0,00021 0,00095
Pseudocaecilidae 0,00155 0,00042 0,00113
Psocidae 0,00000 0,00021 0,00021
Psychodidae 0,00000 0,00187 0,00187
Ptilodactylidae 0,00348 0,00291 0,00058
Saturnidae 0,00000 0,00083 0,00083
Scarabaeidae 0,00077 0,00644 0,00566
Sciaridae 0,00000 0,00353 0,00353
Simulidae 0,00000 0,00935 0,00935
Sphaeroceridae  0,00000 0,23448  0,23448
Staphilinidae 0,00000 0,00831 0,00831
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Apéndice 12. Continuacién.

Familias q AZU q MUC qA - gM
Tenebrionidae 0,00000 0,00062 0,00062
Tephritidae 0,00000 0,00291  0,00291
Torymidae 0,00116 0,00000 0,00116
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Apéndice 13. Indice de Similitud Proporcional entre los periodos del afio con y sin M.
keaysi en la Cueva del Pirata (la Azulita).

Familias p (E-D) p (A-S) p(E-D)-p(A-S)
Bethylidae 0,0024 0,0018 0,0006 Sum p(E-D)-p(A-S) = 0,49
Bibionidae 0,0000 0,0009 0,0009 SP =0,76
Blattelidae 0,0032 0,0009 0,0023 76 % de Similaridad
Braconidaae 0,0041 0,0018 0,0022 n =50
Carabidae 0,0065 0,0028 0,0037
Cecidomyiidae 0,0154 0,0028 0,0126
Cerambicidae 0,0008 0,0064 0,0056
Cercopidae 0,0057 0,0092 0,0035
Chrysomelidae 0,0073 0,0092 0,0019
Chrysopidae 0,0000 0,0009 0,0009
Cicadellidae 0,0097 0,0120 0,0022
Coccinelidae 0,0008 0,0009 0,0001
Culicidae 0,0016 0,0064 0,0048
Curculionidae 0,0000 0,0074 0,0074
Delphacidae 0,0146 0,0009 0,0137
Dolychopodidae 0,0049 0,0009 0,0039
Drosophilidae 0,0041 0,0037 0,0004
Elateridae 0,0000 0,0037 0,0037
Formicidae 0,0770 0,2631 0,1861
Geometridae 0,0324 0,0212 0,0113
Histeridae 0,0024 0,0018 0,0006
Hydropsychidae 0,2174 0,2153 0,0021
Hydroptilidae 0,0941 0,0570 0,0370
Ichneumonidae 0,0000 0,0037 0,0037
Lygaeidae 0,0000 0,0028 0,0028
Miridae 0,0024 0,0037 0,0012
Muscidae 0,0114 0,0009 0,0104
Mycetophilidae 0,0041 0,0037 0,0004
Mymaridae 0,0000 0,0009 0,0009
Noctuidae 0,2555 0,1619 0,0936
Oecophoridae 0,0000 0,0009 0,0009
Phoridae 0,0170 0,0166 0,0005
Platypodidae 0,0008 0,0000 0,0008
Pselaphidae 0,0008 0,0018 0,0010
Pseudocaecillidae 0,0130 0,0037 0,0093
Psocidae 0,0000 0,0018 0,0018
Psychodidae 0,0024 0,0018 0,0006
Pteromalidae 0,0008 0,0000 0,0008
Ptilodactylidae 0,0057 0,0046 0,0011

Saturnidae 0,0016  0,0028 0,0011
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Familias p (E-D) p (A-S) p (E-D) -p (A-S)
Scarabaeidae 0,0049 0,0018 0,0030
Sciaridae 0,0933 0,0635 0,0298
Sciaridae 0,0933 0,0635 0,0298
Simulidae 0,0032 0,0046 0,0014
Sphaeroceridae 0,0000 0,0055 0,0055
Staphilinidae 0,0681 0,0754 0,0073
Stratiomyiidae 0,0032 0,0000 0,0032
Syrphidae 0,0000 0,0009 0,0009
Tenebrionidae 0,0024 0,0018 0,0006
Tephritidae 0,0000 0,0009 0,0009
Torymidae 0,0049 0,0028 0,0021






