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RESUMEN
El comportamiento ecolocador de los murciélagos es crucial para el

desarrollo de sus actividades. Por esta razon, el estudio de la evolucion de esta
conducta resulta en el entendimiento de la forma en que las diversas especies se
han adaptado para utilizar diferentes estrategias de forrajeo. A este respecto, la
familia Mormoopidae representa un excelente objeto de estudio en México,
debido a que dentro de esta pequefia familia podemos encontrar variacion en la
estructura de los pulsos y la forma de forrajeo, lo cual no es muy comuin ni
siquiera en familias mucho mas numerosas. Ademas, algunas especies de esta
familia utilizan pulsos con caracteristicas intermedias entre los de aquellos
murciélagos que emplean pulsos con largos segmentos de frecuencia constante
(FC) y que forrajean dentro de la vegetacion y los de aquellos que forrajean en
areas abiertas, en los cuales predominan los elementos de frecuencia modulada
(FM). En particular, este trabajo versa sobre Preronotus davyi, una especie cuyo
comportamiento ecolocador durante la fase de aproximacion y captura no ha
sido estudiado con detalle. Se presenta un analisis de los pulsos de ecolocacion de
esta especie emitidos en sitios abiertos versus sitios de mayor complejidad
estructural, y durante la aproximacion a las presas, con la finalidad de inferir la
funcién de los componentes de las sefiales.

En sitios abiertos, los murciélagos emiten pulsos a razén de 16.31/s
(Intervalo= 61.32 ms) que se componen de un corto elemento de frecuencia
constante (71.96 kHz, 2.01 ms), seguido de un elemento con modulacién lineal
del periodo versus tiempo (4.10 ms), terminando en una cola de frecuencia casi
constante cuya Frecuencia Final (FFIN) fue de 60.09 kHz. Cuando los
murciélagos vuelan cerca del sustrato, emiten pulsos a una tasa y una frecuencia y
duraciéon del elemento de FC casi idénticas. Sin embargo, el elemento modulado
es mas corto (3.39 ms). Lo anterior provoca que la FFIN vy la Frecuencia a la
mitad del elemento modulado (F TFM/2) sean mayores y que la duracién total

del pulso sea significativamente mas corta.



Durante la aproximacién, la tasa de emisiébn se incrementd
progresivamente, mientras la duracion de los pulsos disminuyd, debido
principalmente al acortamiento del elemento modulado. Las frecuencias
constante y final se mantuvieron invariables durante esta fase.
Consecuentemente, el ancho de banda se mantuvo también invariable y la tasa de
modulacion del elemento modulado se increment6 progresivamente. La duracion
del elemento constante se mantuvo fija durante la mayor parte de la
aproximacion, disminuyendo lentamente al final.

El cambio en la estructura del elemento de FM entre espacios abiertos y
cerrados, y durante la aproximacién a la presa, es similar a lo observado en
murciélagos que utilizan pulsos compuestos exclusivamente de elementos de FM.
Esto resulta del compromiso entre la obtencién de mayores rangos de deteccion
o mayor resolucién, y sirve para evitar solapamientos pulso-eco. P. davyi
comparte con los murciélagos que desarrollan analisis de frecuencias de banda
estrecha la presencia del elemento constante por encima de la banda del elemento
modulado, lo cual podria indicar que también obtiene informacién de las presas a
partir del analisis de sus vibraciones. Sin embargo, la corta duracion de este
elemento, y su invariabilidad ante diversas situaciones de complejidad estructural
propias del ambiente en el que vuelan los individuos de la especie hace pensar
que carece de esta funcién. Una posible alternativa es que este elemento sea el
rudimento de un elemento mas prominente de FC que podia estar presente en el
ancestro de todos los Preronotus, como base de un sistema de ecolocacion de
analisis de banda estrecha similar al presente hoy en dia en la especie congenérica
Pteronotus parnelli, capacidad que se habria perdido en el linaje de P. davyi y
especies afines. Este elemento podria haber adoptado una funcién de marcador
del inicio de una ventana de atencion para los ecos del elemento FM
subsiguiente, tal como se ha descrito en los murciélagos de la familia

Noctilionidae, cercanamente emparentada con los Mormoopidae.



JUSTIFICACION

La ecolocacion, al igual que el vuelo, es de tal importancia para el modo de
vida de los murciélagos que debi6é de haber jugado un rol vital en su evolucion.
Casi seguramente, la sofisticacion de la conducta ecolocadora de los ancestros de
los murciélagos actuales se increment6 a la par del mejoramiento del vuelo, en el

tiempo en que estos protomurciélagos se aduefiaban del cielo nocturno

(Altringham 1996).

Es justamente por lo anterior que para entender la evoluciéon de las
diferentes especies y familias de murciélagos resulta fundamental comprender o
al menos tratar de proponer hipétesis al respecto de la forma en que la
ecolocacion evolucion6 dentro de este fascinante grupo de mamiferos. Y el
primer paso para tratar de armar el rompecabezas de la evoluciéon de esta
capacidad tan altamente especializada en los microquirépteros es, sin duda,
describir de forma adecuada las caracteristicas de los distintos sistemas de

ecolocacion existentes.

A este respecto, la familia Mormoopidae representa un interesante modelo
de estudio, debido a que existen grandes diferencias en la estructura de los pulsos
de ecolocaciéon entre las especies que la conforman, lo cual puede indicar
diferencias importantes en la estructura del sistema ecolocador y la ecologia del
forrajeo. Algunos murciélagos de la familia, como Preronotus davyi, emiten sefiales
compuestas de elementos cortos de frecuencia constante (FC) y de elementos de
frecuencia modulada (FM), por lo que pueden representar un paso evolutivo
intermedio entre aquellos sistemas de sonar basados en pulsos FM y adaptados
para forrajear en areas abiertas, y aquellos basados en senales de FC largas,
adaptados para forrajear dentro de areas con gran complejidad estructural (por

ejemplo dentro de la vegetacion).



El presente trabajo pretende ayudar a la comprension de la forma en que
la ecolocacién evolucioné dentro de los Mormoopidos al describir la forma en
que Preronotus davyi emite sus pulsos de ecolocacién, y la forma en que éstos
varfan de acuerdo a la situaciéon del murciélago con respecto a la presa y en
relacién con la complicacién estructural del medio en que forrajea. Esta
informacién contribuira a la base de conocimientos necesaria para un posterior

analisis comparativo entre las diversas especies de la familia.

Finalmente, también se debe destacar el hecho de que el conocimiento de
las caracteristicas de los pulsos de ecolocacion de P. davyi puede emplearse para
identificar las sefiales de la especie en el campo, y asi detectar sitios donde ésta
forrajea, se desplaza y/o habita, sin la necesidad de capturar a los animales.
Simplemente con la ayuda de un detector de ultrasonidos y una grabadora portatil
se puede documentar la presencia de individuos de la especie en actividad de
forrajeo, incluyendo la busqueda y captura de presas, pudiéndose asi hacer
estudios de uso de habitat y estimaciones de la densidad poblacional sin interferir

con la actividad de los murciélagos.



INTRODUCCION

El comportamiento y la ecolocacion

En primer término, es importante e incluso conveniente definir lo que se
debe entender por comportamiento, ya que este trabajo versa sobre el
comportamiento ecolocador de una especie de murciélago. Al hablar de
comportamiento hacemos referencia a todas aquellas reacciones de un animal que
actia en respuesta a un estimulo procedente de su medio interno o del medio
externo (Slater 2000). Y aunque la mayor parte del tiempo asociamos conducta
con movimiento, ya que el movimiento hace a las conductas muy conspicuas, no
necesariamente deben de ir de la mano. Asi, el hecho de que un felino se
encuentre practicamente estatico justo antes de abalanzarse sobre su presa, no
implica que dicha manera de acechar deba excluirse del concepto de
comportamiento. Ademas, bajo esta premisa, es importante recalcar que un
organismo siempre se encuentra mostrando al menos una conducta, pues de una

u otra forma siempre esta respondiendo a los estimulos que percibe.

En el caso particular de los murciélagos, hasta hace relativamente poco
tiempo, no se sabia como es que estos animales podian volar de noche y
desarrollar todas sus diversas pautas conductuales (entre ellas la busqueda y
obtencién de alimento) con poca o ninguna luz. Lazzaro Spallanzani, en el siglo
XVIII, trat6 de discernir como es que éste grupo de animales podia volar por las
noches sin chocar con los diversos objetos del medio. A pesar de no obtener una
explicacién contundente, logré hacer observaciones muy importantes, como el
hecho de que la audiciéon era fundamental para que los murciélagos pudieran
volar en la oscuridad. No fue sino hasta 1938, con la invencién de los primeros
micréfonos sensibles a los ultrasonidos, cuando Donald Griffin descubrié que
los murciélagos emitian sonidos de muy altas frecuencias (por arriba del rango de

sonidos audibles para el oido humano). Posteriormente, en 1943 el zo6logo Sven



Dijkraf descubrié que si se impedia que los murciélagos emitieran estos sonidos
se volvian tan indefensos como cuando Spallanzani les tapo los canales auditivos.
El conjunto de toda esta serie de observaciones y descubrimientos permitié
proponer la idea de que los murciélagos emiten los sonidos de alta frecuencia a
través de su boca o nariz, y que pueden percibir el medio que los rodea al
escuchar y analizar el eco de estas vocalizaciones, mecanismo al que se bautizé

con el nombre de ecolocacién (Griffin 1958, Neuweiler 2000).

Cabe hacer aqui un paréntesis para sefialar que esta capacidad, la
percepcion espacial a través del analisis de los ecos, también es nombrada por el
término de ecopercepcion o ecorepresentacion (Neuweiler 2000). Con ello se
pretende expresar que este mecanismo permite obtener informaciéon muy
detallada sobre los objetos que rodean al emisor (tales como forma, textura y

tamafio), y no tan solo la simple localizacion espacial de los objetos.

A pesar de la importancia de la ecolocacion para los murciélagos y de su
sorprendente complejidad y eficacia, no se ha senalado por qué se puede
considerar como una conducta. Para explicar la paradoja anterior, se puede
utilizar la siguiente comparacion: el mecanismo que permite la vision de los
animales no representa por si mismo una conducta, sino un sistema de
percepcion sensorial, pero la forma en que un animal observa o deja de observar
si podria representar una conducta. I.a ecolocacién es un sistema de percepcion
sensorial particular, pues para recibir informacién sobre el entorno, el animal
debe emitir sefiales de ciertas caracteristicas e inferir las propiedades del ambiente
a partir del analisis de las modificaciones provocadas por éste en los ecos.
Comparte con la electro-percepcion (proceso de obtencion de informacion sobre
el entorno a partir de las modificaciones causadas por éste en campos eléctricos
autogenerados) el caracter de ser un sistema sensorial activo, dado que el
organismo necesita emitir cierto tipo de sefiales para obtener informacién del

medio (Bradbury y Vehrencamp 1998). Siguiendo con la definiciéon de conducta



citada arriba, en el caso de los murciélagos, el proceso de producciéon de las
seflales ultrasonicas debe considerarse como una conducta, ya que el animal
inicialmente, emite un primer pulso ultrasénico en respuesta a un estimulo
interno relacionado con la necesidad de obtener informacién sobre la estructura
del entorno en donde va a desarrollar su vuelo. Posteriormente, el murciélago
varfa la forma y la duracion de los pulsos que emite en respuesta a los ecos
recibidos de sus vocalizaciones anteriores, que en este caso ya son estimulos
externos. Hste comportamiento entra dentro de los mecanismos de
comunicacién llamados sefiales, pues proporcionan informacion sobre el emisor
a un receptor, que emplea esta informacion para decidir como responder. Las
definiciones mas comunes y aceptadas de comunicacion, incluyen el criterio de
que el proceso debe resultar por lo menos en un beneficio para el emisor (Otte
1974). La ecolocacion como sistema de comunicacion presenta la particularidad
de que el emisor y el receptor son el mismo organismo, por lo cual Bradbury y
Vehrencamp (1998) se refieren a ella con el nombre de autocomunicacion. El
beneficio del organismo es obvio, ya que la emisiéon de pulsos y la recepciéon y
procesamiento de los ecos proporciona al animal informacién fundamental para
el desarrollo de sus movimientos y la localizacion de sus presas que no son faciles
de obtener mediante otros sistemas sensoriales. Los sistemas sensoriales activos
también tienen sus costos, ya que la emisién de las sefiales requiere inversion
energética (Speakman ¢z a/. 1989) y su produccion puede hacer al emisor

conspicuo tanto a presas como a predadores (Fullard 1987).

Estudios sobre el comportamiento

El conjunto de seres vivos que existimos actualmente en el planeta somos
el resultado de un largo y accidentado proceso evolutivo, ocurrido desde la
aparicion de las primeras formas de vida en la Tierra hace millones de afios. Por

ende, el ser humano no ha sido testigo presencial de cada uno de los pasos que



han tenido lugar hasta llegar a la biota actual del planeta tal como la conocemos,
la cual tan sélo es un producto intermedio de la evoluciéon pues las fuerzas
evolutivas siguen actuando a diario sobre los seres vivos y por ello no podemos
hablar de un producto final. Es asi que surgen enormes interrogantes, tales como
¢cual fue la forma en que evolucionaron los sistemas de ecolocacién en los

murciélagos hasta desembocar en los que conocemos actualmente?

En el caso particular del estudio y analisis de la evolucién de la conducta,
existe un problema que habia impedido el desarrollo de esta area de
investigacion: rara vez ocurre que un individuo deje evidencias fésiles de las
conductas que realizaba, y cuando lo hace muchas veces estas evidencias pueden
corresponder a conductas que o bien llevaron al organismo a la muerte o son
debidas a que el animal se estaba muriendo y no necesariamente representan una
conducta comun. Y en el caso particular de la ecolocacion, es evidente que no
existe forma de que los sonidos emitidos por los ancestros de los murciélagos
actuales se conservaran para poderse analizar hoy en dia, y asi determinar si la
forma de emisiéon de llamados ecolocadores se ha modificado o no. Es
precisamente por ello que se recurren a métodos indirectos, pues en general no
existe la posibilidad de rastrear los cambios de las conductas a lo largo del
registro fosil. Para el caso de la evolucion de la ecolocacion, uno de estos posibles
estudios indirectos consiste en el analisis de las caracteristicas fisicas de las
estructuras relacionadas con la emisiéon de sonidos y la audiciéon en las formas
tésiles. Por ejemplo, los estudios de los murciélagos fosiles de Messel (Alemania),
correspondientes al Eoceno, han mostrado que éstos tenfan cocleas de tamafio y
mortfologia intermedia entre los megaquirépteros y los microquirépteros actuales.
Esto hace suponer que tenfan un sistema de ecolocaciéon mas desarrollado que el
de los megaquirdpteros, pero menos sofisticado que el de los microquirépteros
actuales. Algunos autores han llegado incluso a proponer las caracteristicas de

frecuencia y estructura de los pulsos que pudieron emplear estas formas fosiles,



en base a estudios comparativos de la morfologia de la coclea con especies

actuales (Novacek 1991, Habersetzer y Storch 1993, Simmons y Geisler 1998).

Afortunadamente, existen diversas formas de indagar y proponer hipotesis
sobre como ocurrié el proceso evolutivo. El método comparativo es una
herramienta muy util que muestra diferentes maneras de evaluar la evolucion
conductual. Baste mencionar que existen métodos de comparacién de unas
especies con otras (comparacion interespecifica), comparaciéon de la variacién
existente en diferentes poblaciones de una misma especie (comparacion
intraespecifica), de evaluacion de los posibles escenarios de cambios de caracteres
sobre filogenias, de seleccion de mutantes, etc. Cada investigador sera entonces
quien determine qué método es mas conveniente para el analisis de su objeto de

estudio, en base al tipo de preguntas que se plantee.

El desarrollo de métodos formales para la reconstruccion de las relaciones
filogenéticas, inicialmente aplicando el principio de parsimonia (Hennig 1966) y
mas recientemente los métodos algoritmicos y los basados en la maxima
verosimilitud o la probabilidad Bayesiana de los cambios de estado de los
caracteres, han permitido proponer hipétesis filogenéticas mas confiables
(Felsenstein 2004). Por otro lado, es relativamente reciente el desarrollo de
muchas técnicas moleculares, las cuales han proporcionado importantes e incluso
inmensas cantidades de caracteres, en cuyo caracter neutral se puede tener
bastante confianza. Estos marcadores moleculares han permitido la construccion
de hipétesis todavia mas robustas, a menudo en casos donde los caracteres
mortfolégicos sujetos a convergencia evolutiva apoyaban hipdtesis erroneas
(Avise 1994). Una vez disponible una hipétesis filogenética del grupo en cuestion
se puede evaluar las distintas hipotesis sobre la evolucion de los caracteres

conductuales, de acuerdo a los diversos criterios de optimizaciéon (Pagel 1999,

Ronquist 2004).



Este trabajo no es un estudio sobre la forma en que evolucioné el sistema
ecolocador de Preronotus davyi, pero proporciona la base para el estudio
comparativo de la evolucion de los sistemas de ecolocacion en la familia de los
Mormoépidos y su entorno filogenético inmediato, para lo cual hace falta
informaciéon similar de las otras especies involucradas. Y al afirmar que
representa la base de un posible estudio evolutivo a futuro, hay que tomar en
cuenta que este trabajo pretende responder a 2 de las 4 preguntas basicas que
Niko Tinbergen planteé para el estudio de la conducta, a saber, las preguntas
sobre el scomo funciona? (causas proximas o control, es decir qué factores
influyen para el desarrollo de la conducta y cuales son los que lo rigen) y sobre el
¢para qué sirver (funcidn, o lo que es lo mismo qué beneficios trae al animal el
desarrollar dicha conducta; Martin y Bateson 1993). Particularmente este trabajo
hace referencia a cémo funciona el sistema ecolocador del murciélago P. davyi al
describir los cambios en la estructura de los pulsos de acuerdo a la situacion
espacial del murciélago con respecto a los objetos de fondo y de acuerdo a si esta
buscando presas o bien aproximandose a ellas para finalmente cazarlas. Dicha
descripcién sirve como base para aplicar una forma del método comparativo a
nivel intraespecifico e individual, en la cual analizamos los patrones del cambio
en la estructura de la seflales segun las distintas situaciones perceptivas del
animal. Esto nos permite relacionar los posibles cambios en la estructura de la
seflal con los cambios en las necesidades perceptivas. Esta metodologia se ha
aplicado exitosamente a nivel intraespecifico e interespecifico en muchos trabajos
sobre la funciéon de los sonidos de ecolocaciéon y ha permitido determinar al
menos algunas de las funciones de distintos elementos de varios tipos de pulsos
de ecolocacion (Roverud 1987).

La informacién obtenida mediante el analisis comparado del
comportamiento ecolocador se ha complementado en ciertos casos con estudios
experimentales del comportamiento, en los cuales se presentan problemas de

eleccion de objetivos con distintas caracteristicas o se les presentan ecos



artificialmente modificados a animales entrenados en ejercicios de recompensa
(Simmons y Grinnell 1988, Moss y Schnitzler 1995). Sobre un ndmero mas
limitado de especies se han empleado electrodos para examinar los efectos de
diversos estimulos acusticos, incluyendo los elementos constituyentes de los
pulsos de ecolocacion con y sin modificacidn, sobre los nervios auditivos y los
centros cerebrales de proceso. Para algunas especies empleadas como modelo de
estudio, tales como el mormoopido Preronotus parnelli, el rinolétido Rhinolophus
Serrumequinum y el vespertilionido Epfesicus fuscus, ya existe informacién bastante
detallada de como funcionan estos centros cerebrales. Por otra parte, se cuenta
con audiogramas para un numero considerablemente amplio de especies de
murciélagos (Pollack y Casseday 1989, Moss y Sinhay 2003). Estos datos
experimentales y neurobiologicos han ayudado a interpretar la informacion
proporcionada por los estudios comparativos del comportamiento ecolocador, a
menudo comprobando de forma explicita las hipotesis presentadas por este tipo

de estudios sobre la funcién de los pulsos.

Toda esta informacién, disponible en la literatura, forma parte del bagaje
conceptual que, a partir de los resultados del trabajo, nos va a permitir proponer
hipotesis sobre la posible funciéon de los elementos de los pulsos de ecolocacion
de Pteronotus davyr. Resulta fundamental responder este tipo de cuestiones para
cada una de las especies del grupo, para después poder plantear hipotesis
concretas y mejor sustentadas sobre la forma en que el sistema ecolocador pudo

haber evolucionado dentro de esta familia de murciélagos.

Los murciélagos como objeto de estudio

Sin duda alguna los quirépteros (Clase: Mammalia; Orden: Chiroptera)
representan un grupo de animales cuya diversidad permite estudiar una amplia
gama de procesos e interacciones biolégicas, tales como el altruismo reciproco, el

forrajeo 6ptimo, la seleccion de habitat, los diferentes mecanismos de seleccion



de presas, etc. Constituyen el segundo orden de mamiferos en riqueza de
especies, con mas de 1100, tan sélo superado por los roedores, aunque algunos
autores mencionan que su diversidad en adaptaciones y estrategias es la mayor

entre todos los mamiferos (Altringham 1996, Simmons 2005).

Dentro del Orden Chiroptera hasta hace algunos afios se reconocfan dos
subordenes bien definidos: Megachiroptera y Microchiroptera. Y si bien en los
ultimos afios han surgido nuevas evidencias en torno a que los megaquirdpteros
en realidad han evolucionado dentro del seno de los microquirépteros y por ende
deberfan ser clasificados como una familia mas dentro de los microquirépteros
(Teeling ez al. 2002), para fines practicos se sigue empleando esta clasificacion
debido a que permite agrupar facilmente a lo quirdpteros en un par de grupos
con diferencias bastante conspicuas. Los megaquirdpteros viven unicamente en el
Viejo Mundo, y algunos de ellos son conocidos comunmente como zorros
voladores, debido al parecido de su cabeza con la de éstos animales; son
frugivoros y tan sélo unas pocas especies de habitos cavernicolas poseen la
capacidad de ubicarse en el espacio por medio del analisis de los ecos de sus
vocalizaciones (ecolocacién), las cuales son producidas mediante golpes de la
lengua contra el paladar (Henson y Schnitzler 1980, Hill y Smith 1984, Neuweiler
2000). En contraste, los microquirépteros se distribuyen por todo el planeta (con
excepcion de las zonas polares); pueden ser frugivoros, nectarfvoros, carnivoros,
hematéfagos o insectivoros; y cuentan con una capacidad de ecolocacion
bastante desarrollada, sobre todo en el caso de los insectivoros (Hill y Smith
1984, Simmons y Grinnell 1988, Altringham 1996, Neuweiler 2000). Para fines
practicos, en este trabajo al hablar de murciélagos se hara referencia tnicamente a
los microquirépteros, pues son éstos los que dependen de la ecolocaciéon para

poder realizar sus diversas actividades.

Los murciélagos son los tnicos mamiferos caracterizados por la capacidad

de volar de forma activa y sostenida. Esta capacidad, aunada a la de orientarse y



navegar a partir de un complejo sistema de radar que traduce los ecos de sus
vocalizaciones en un mapa tridimensional de su entorno, les ha permitido
explotar un espacio ecologico que les es casi exclusivo: el cielo nocturno. Dentro
de este espacio ecolégico se ha producido una radiacién espectacular que ha dado
lugar a una gran variedad de formas que explotan muy diferentes nichos
ecologicos. Esta radiacion ha estado acompafiada por el desarrollo de una amplia

diversidad de sistemas de ecolocacion (Arita y Fenton 1997).

El estudio comparado del comportamiento ecolocador ha revelado que
existe una relacion importante entre la estructura de los pulsos de ecolocaciéon y
las caracteristicas espaciales del medio donde las especies forrajean, asi como las
caracteristicas de sus presas (Schnitzler y Kalko 1998). Los sistemas de
ecolocacion estan disefiados para proveer a los murciélagos de la informacién
necesaria, de acuerdo con las limitaciones perceptivas de cada especie, para
ubicarse en el espacio y desarrollar sus actividades. La ecolocaciéon de los
quirépteros, a la par de su vuelo, ha sido moldeada por la evoluciéon para
responder a la causa ultima de poder explotar los recursos del medio durante la
noche. Dado que cada tipo de habitat estructural presenta distintos problemas
perceptivos por su diferente complejidad espacial, la selecciéon natural
probablemente ha moldeado la evolucion de las diversas especies resultando en
diversos modos de ecolocacién que se adecuan en mayor o menor medida al
habitat particular en que cada especie de murciélago forrajea. Asi, esperamos
encontrar diferencias en la estructura del sistema de sonar entre especies que
forrajean en habitats diferentes y que predan presas diferentes, tal como es
patente en los estudios comparativos (Schnitzler y Kalko 1998). Sin embargo, en
las especies de murciélagos que viven en habitats similares y cazan presas
parecidas también podemos esperar que la evolucién convergente haya llevado al
desarrollo de sistemas con caracteristicas similares (Siemers e /. 2001). Lo

contrario ocurre con las seflales de tipo social emitidas por los murciélagos y



otros organismos, las cuales suelen ser exclusivas para cada especie ya que han
evolucionado para permitir el reconocimiento intraespecifico y la diferenciacién

interespecifica (Bradbury y Vehrencamp 1998).

Antecedentes sobre ecolocacion relevantes para este estudio

La ecolocacion consiste en la capacidad de obtener informacién sobre la
estructura espacial del entorno y las caracteristicas fisicas de los objetos que lo
forman a partir del analisis de los ecos de sonidos emitidos por el mismo
organismo o sistema (un sistema roboético o informatico también puede
“ecolocar” —por ejemplo, el sonar de un barco—). Para ecolocar, los murciélagos
emiten pulsos ultrasénicos (generalmente por arriba de 20 kHz) que constan
generalmente de elementos de frecuencia modulada (FM), con respecto al
tiempo, de distintas formas y, muchas veces, también de elementos de frecuencia
constante (FC). Estos elementos se combinan de distintas maneras, formando los
pulsos en los que se basan los distintos sistemas de ecolocaciéon (Roverud 1987,
Pye 1980). El principal factor ambiental que determina la estructura de los pulsos
de ecolocacion es el grado de complicacion estructural del habitat en el que el
murciélago tiene que localizar sus objetivos, sean éstos presas méviles u objetos
inertes. En particular, parece ser fundamental la distancia entre el objetivo y el
fondo de objetos presentes en el espacio en el que vuela el animal (Schnitzler y
Kalko 1998). Cuando estan buscando presas, muchos de los murciélagos —
pertenecientes a las familias de los moldsidos y los vespertilibnidos— que se
alimentan de insectos voladores en el espacio libre, lejos de la vegetacion y del
suelo, emiten sonidos de mediana duracién (~5-12 ms), y con una tasa de
modulacién lenta (<1 kHz/ms), que redunda en una frecuencia casi constante
(FQC). La mayor parte de las especies de estas familias que cazan insectos
voladores mas cerca de la vegetacion o del sustrato emplean sefiales FM mas

cortas (<6 ms) y con una anchura de banda mayor, con periodo linealmente



modulado respecto al tiempo (PLM), que inician con un elemento de FM cuya
velocidad de modulacién va descendiendo con el tiempo, hasta terminar en una
cola de frecuencia casi constante (FQC; Neuweiler 1983, Neuweiler 1990,
Altringham 1996, Neuweiler 2000). En el otro extremo, muchas de las especies
que cazan artropodos o pequefios vertebrados ya sea muy cerca o sobre el
sustrato, sobre la vegetacion o que buscan flores y frutos, emplean sefiales muy
cortas (<1 ms) de FM, con gran anchura de banda (a veces conseguida mediante
el empleo de multiples armonicos), y con modulacién lineal directa de la
frecuencia (no del periodo) respecto al tiempo (pulsos FLM; Neuweiler 1983,

Simmons y Grinnell 1988, Neuweiler 1990, Altringham 1996, Neuweiler 2000).

En todas las especies se producen cambios conspicuos en el patrén de
emision de ultrasonidos a partir del momento en que el murciélago detecta una
presa y se aproxima a ella, lo cual ha permitido diferenciar distintas fases en el
comportamiento vocal de ecolocacion. Tipicamente se consideran tres fases, la de
busqueda, en la cual el murciélago esta tratando de detectar posibles presas, y
cuando generalmente emite pulsos con una cadencia constante; la de
aproximacion, en la cual el murciélago ya ha detectado un objetivo y acelera la
emision de pulsos; y una fase final de captura, en la cual el murciélago ya ha
decidido que el objetivo es una presa apetecible, y se dispone a su captura, siendo

aqui cuando se alcanza la maxima tasa de emision de pulsos (Griffin 1958).

En las especies que buscan presas voladoras en el aire abierto la estructura
de los pulsos cambia de una forma sistematica tras la deteccion de la presa y hasta
su captura. El pulso largo de FQC emitido durante el proceso de busqueda de la
presa, se va acortando progresivamente, al tiempo que se va elevando la
frecuencia inicial, de forma que el pulso se va transformando de FQC, pasando
por PLM, hasta alcanzar una estructura FLLM cerca de la captura de la presa. La
elevacion de la frecuencia inicial va comunmente acompafada del mantenimiento

o un descenso de menor alcance de la frecuencia final, lo cual resulta en un



considerable aumento de la anchura de banda de la senal (Kalko y Schnitzler
1998, Schnitzler y Kalko 1998). Como ya se menciond, otra estrategia alternativa
o complementaria para aumentar esta anchura de banda consiste en la inclusion
de armonicos adicionales. En las especies que emplean sefiales conformadas por
un elemento FLLM, la estructura de la sefial se mantiene casi invariable durante la

aproximacion, tan solo aumentando la tasa de emisiéon de pulsos (Kalko y

Schnitzler 1998).

El estudio comparado de la estructura de los pulsos empleados por
especies que forrajean en distintas situaciones espaciales (en especial
diferenciadas por la situacion relativa de la presa respecto al fondo de objetos del
medio), asi como el estudio de los cambios que se producen a nivel individual o
intraespecifico a lo largo de la aproximacién a las presas o ante cambios en la
situacioén espacial respecto a los objetos del fondo, han permitido proponer
hipotesis sobre la funcion de los pulsos de ecolocacion con distinta estructura, asi
como de los elementos que los forman (Roverud 1987, Schnitzler y Kalko 1998).
Algunas de estas hipotesis se han podido comprobar mediante métodos
experimentales. Asi, se ha determinado que los elementos de FQC proporcionan
detecciéon a mayores distancias, mientras que los elementos FM de banda ancha
permiten obtener mayor resolucion en el calculo de las distancias, lo cual explica
su uso diferencial durante la busqueda y aproximacién en especies que forrajean
lejos del sustrato (Simmons 1980, Schnitzler y Henson 1988, Moss y Schnitzler
1995). El hecho de que las sefales de banda ancha proporcionen mejor
resolucion para el calculo de las distancias se debe fundamentalmente a que,
debido a la estructura tonotoépica del sistema auditivo de los mamiferos (Menne
1988), este tipo de vocalizaciones estimula una gran cantidad de receptores
sintonizados a las distintas frecuencias recorridas por el pulso. Cada uno de estos
receptores es ademas estimulado de forma discreta en el tiempo, ya que el pulso

tan solo contiene energfa a cada frecuencia en un tiempo infinitesimal. Esto



proporciona un gran nimero de estimas diferentes del tiempo de retraso con
poca incertidumbre, y su suma estadistica incrementa la precision. Sin embargo,
dado que se emite muy poca energia a cada frecuencia, estos sonidos se atendan
rapidamente en la atmésfera y tan sélo producen ecos significativos de objetos
localizados a poca distancia. Por otro lado, los elementos de frecuencia constante
(FC) o FQC concentran la mayor parte de la energia del pulso alrededor de una
unica frecuencia, lo que le permite a esta sefial viajar mayores distancias antes de
ser atenuada por la absorciéon sonora del aire. Debido a su larga duracion,
también se incrementa la probabilidad de estimulaciéon de los receptores
sintonizados a esa frecuencia particular, incluso con ecos muy débiles
procedentes de objetos lejanos (Roverud 1987, Schnitzler y Kalko 1998). Sin
embargo, la gran duracién de estos elementos implica que los receptores pueden
ser estimulados a diversos tiempos a lo largo de toda la sefial, con la consiguiente
incertidumbre en el calculo del retraso y del asociado calculo de las distancias. La
distancia de deteccion de estas sefiales se ve acrecentada porque la mayor parte
de los murciélagos que usan este tipo de sistemas usan pulsos con el elemento
FQC localizado en el extremo inferior del rango de frecuencias cubierto por la

seflal, que se atendan menos en el aire que las altas frecuencias (Neuweiler 2000).

Otro aspecto que los estudios experimentales han demostrado, es que una
de las principales razones para el acortamiento de la duraciéon de los pulsos
emitidos por los murciélagos al volar cerca de obsticulos y al aproximarse a las
presas es evitar el solapamiento entre un pulso y su propio eco: Al estar cerca de
un obstaculo o una presa, una emision de pulsos de larga duracién provocaria
que el murciélago reciba el eco de la primera parte de determinada vocalizacion
cuando atn no ha terminado de emitirla. Segun los estudios experimentales, esto
confunde al sistema de proceso cerebral de la informacién acustica. Por otro
lado, otra importante razén para el acortamiento de los pulsos cuando los

murciélagos buscan presas voladoras frente a un los objetos de fondo (ej. Setos,



bordes de bosque, rocas), es evitar la superposiciéon de los ecos de las presas
potenciales con el eco mas intenso de los grandes objetos del fondo. Esto
provoca el enmascaramiento de los ecos de las presas con los del fondo, otra

situacion a la que son intolerantes al menos algunos tipos de sonar (Simmons y

Grinnell 1988, Schnitzler e# a/. 2003).

Una hipétesis parcialmente demostrada para unas pocas especies, es que
las sefiales FLLM permiten advertir cambios en el “color” del eco debido a los
distintos patrones de interferencia que producen diversas texturas y/o al
movimiento de posibles presas frente al fondo. Esto permite a ciertas especies
localizar presas que se mueven sobre un sustrato, y/u obtener informacién de las
caracteristicas morfologicas de presas voladoras o estaticas (Neuweiler 2000,

Leippert et al. 2002).

Los rinolofidos y una especie de la familia de los mormoopidos, Preronotus
parnellii emplean un refinado y caracteristico sistema de ecolocaciéon que les
permite la detecciéon de presas voladoras en situaciones de gran complejidad
estructural, tales como el sotobosque forestal. Estas especies emplean, de manera
contraintuitiva segin la exposicién anterior, pulsos con un largo y prominente
elemento FC —duracion entre 40 y 60 ms para los rinolofidos (Neuweiler 2000) y
de 16 a 38 ms en P. pamelli (Henson et al. 1987)—, que finalizan con otro elemento
de FLLM de forma descendente (Suga 1990). En esa situacién y con ese tipo de
pulsos, se da una prevalente e inevitable superposiciéon de ecos con emisiones y
entre ecos procedentes de las presas potenciales y los objetos del fondo, a las
cuales estas especies son completamente tolerantes (Neuweiler 1989). La razén
de ello radica en que poseen un oido interno altamente especializado, el cual
presenta una févea acustica que consiste en una region de alta sensibilidad y gran
densidad de receptores sintonizados en una estrecha banda de frecuencias
alrededor de la frecuencia de emision (Koéssl y Vater 1985, Neuweiler 1990,

Huffman y Henson 1993). Esta févea actstica permite la discriminacién de



pequefias variaciones en la frecuencia del elemento de FC del pulso (Neuweiler
1989). La tolerancia a la superposiciéon de emisiones y ecos se basa en que estas
especies los separan en el dominio de la frecuencia: los ecos regresan a una
frecuencia mayor que la emisién, debido al efecto Doppler causado por el
movimiento del murciélago emisor, mientras que los ecos provenientes de los
insectos voladores se diferencian de los del fondo porque presentan
micromodulaciones de frecuencia y amplitud provocados por el efecto Doppler
del movimiento de las alas del objetivo (Schnitzler y Kalko 1998, Neuweiler
2000). Estas micromodulaciones son caracteristicas para cada tipo de presa y su
orientacidon con respecto al murciélago, por lo que su analisis proporciona al
predador la informacién necesaria sobre las caracteristicas del objetivo (Schnitzler
1987). El hecho de que el analisis fino de las variaciones de frecuencia se realice
en una banda estrecha de frecuencias alrededor de la frecuencia de emision, y que
esto se consiga en base a la presencia de un filtro coclear que atenua fuertemente
los sonidos de frecuencias vecinas, ha provocado que a este tipo de sistema de
sonar se le conozca con el nombre de analisis de banda estrecha. Es caracteristico
de este tipo de sonar que el elemento de FC se emite en el extremo superior de la
banda de frecuencia cubierta por el pulso, y que los pulsos se emiten en el
segundo armoénico o mas arriba, lo cual trae como resultado que la frecuencia de
este elemento sea normalmente mucho mayor que la de los elementos FQC
presentes en otros tipos de sonar. Esta alta frecuencia del elemento de FC esta
probablemente relacionada con alguna necesidad funcional del analisis de banda
estrecha (Guillén ez a/. 2000). Debido a que la fovea actstica sélo cubre un
estrecho rango de frecuencias, estos murciélagos necesitan mantener la frecuencia
del eco dentro de ese rango, lo cual consiguen compensando el efecto Doppler
causado por su movimiento bajando la frecuencia a la que emiten segun la
velocidad de su vuelo (Schnitzler y Henson 1980). Un aspecto importante a

considerar, es que este tipo de sistemas de ecolocacién permiten la deteccion de



presas voladoras en movimiento, pero son inutiles para la deteccién de presas

inméviles (Henson ef al. 1987, Neuweiler 2000).

Dado que los sistemas de sonar con analisis de banda estrecha son
tolerantes a la superposicién tanto de emisiéon y eco como la de ecos de fondo y
los de la presa, durante la aproximacion a las presas no se dan los conspicuos
cambios que aparecen en los sistemas basados en pulsos FQC o PLM. En
cambio, el murciélago mantiene largos segmentos de FC durante la maniobra de
aproximacion, al tiempo que el intervalo entre pulsos se reduce hasta casi
desaparecer. La reducciéon del intervalo y la duraciéon de los pulsos, provoca el
aumento del ritmo de emision de elementos terminales FLLM, que tienen la
funcion de permitir el calculo de la posicién del objetivo, mientras que la emision
de FC, que da informaciéon sobre las caracteristicas, orientacion, y velocidad
relativa de la presa, alcanza a cubrir casi el 100% del tiempo (Simmons y Grinnell

1988, Kalko y Schnitzler 1998).

La ecolocacion en la familia Mormoopidae

Dentro de la amplia variedad de murciélagos ecolocadores, la familia
Mormoopidae representa un excelente objeto de estudio en México en cuanto a
la evolucién de la ecolocacion. Ello se debe a que dentro de esta pequena familia
podemos encontrar variacion en la estructura de los pulsos y forma de forrajeo,
lo cual no es comun ni siquiera en familias mucho mas grandes, ya que muchas
de las caracteristicas del sistema de ecolocacién suelen estar fijadas a nivel de
familia (Jones y Teeling 20006). Ademas, las cinco especies presentes en México
representan a los dos géneros y 4 subgéneros de que consta la familia (Simmons y
Conway 2001), al nivel de los cuales probablemente se explica la mayor parte de

la variaciéon en el sistema de ecolocaciéon y comportamiento de forrajeo en el

grupo.



Con este trabajo de tesis se busca contribuir a la comprension de la forma
en que ha evolucionado el sistema de ecolocacién en los murciélagos de la familia
Mormoopidae en el curso de su adaptacion a diversas estrategias de forrajeo. Para
ello se requiere, en primera instancia, determinar cuales son las caracteristicas del
sistema ecolocador de cada una de sus especies, para después analizar sus
cambios sobre la filogenia mediante un método comparativo. En particular, este
trabajo se referira a la especie Pteronotus davyi, cuyo comportamiento ecolocador
durante la fase de aproximacién y captura no ha sido estudiado en detalle. Ibafiez,
et al. (1999) describieron de forma general el comportamiento ecolocador de esta
especie en libertad, pero solo en la fase de busqueda, y sin considerar las posibles
variaciones segun la distancia a la que el murciélago se encontrara de los objetos
de fondo. O'Farrell y Miller (1997) asi como Rydell ez a/ (2002); también
mencionan en sus trabajos las caracteristicas de los pulsos de ecolocaciéon de P.
dayyi pero de manera ain mas general. Segun la descripcion hecha por Ibafiez, ez
al. (1999), los pulsos de busqueda de esta especie (que comunmente presentan 3
armonicos) consisten de un corto elemento inicial de FC (68.0 £ 0.8 kHz),
seguido por un prominente elemento de FM descendente que concluye en un
corto elemento de FQC (58.0 * 0.9 kHz); la media de la duracién de los pulsos
es de 6.6 = 0.7 ms y el intervalo promedio es de 76.6 £ 20.6 ms (mediciones
hechas sobre el segundo armoénico); siendo la parte de FC del segundo armoénico
la de mayor intensidad en la mayoria de los casos. Por otra parte, el sonograma
que presentan en este trabajo muestra que la parte de FC tiene un duracién
aproximada de 3.02 ms, mientras que la de FM dura unos 2.78 ms. Todas las
demas especies del género Preronotus, a excepcion de P. parnelli emplean sonidos
con caracteristicas similares a las de los pulsos de P. davy; (Ibafiez et al. 2001,
Macias y Mora 2003, Vaughan-Jennings e a/ 2004, Guillén comunicacion
personal). Estas caracteristicas presentan grandes similitudes con los pulsos
emitidos por Pteronotus parnelli, los cuales forman la base para su sistema de sonar

de banda estrecha. Al igual que en P. parnelli, los pulsos de P. davyi presentan un



elemento inicial de FC, cuya frecuencia corresponde al extremo superior de la
banda cubierta por el pulso, y un elemento final de FM. Sin embargo, también
son patentes las diferencias: el elemento de FC de los pulsos de P. davyi tiene una
duracion mucho mas corta, y la modulacién del elemento FM es lineal en cuanto
a la relacién del periodo frente al tiempo (o sea, es un elemento con PLM), en
vez de ser lineal la relacion de la frecuencia respecto al tiempo. De hecho, el
elemento FM de los pulsos de P. davy: tiene la misma estructura que los pulsos
PLM de los murciélagos vespertilionidos que cazan presas voladoras frente a un
fondo de vegetacion. En este sentido, el sistema de ecolocacion de P. davyi podtia
representar un estadio intermedio entre los sonares basados en pulsos PLM,
empleados por las especies que forrajean insectos voladores en situaciones de
borde de bosque, y los de banda estrecha, empleados para detectar insectos

voladores en la situacién actsticamente mas compleja del interior del sotobosque.

De acuerdo al funcionamiento del sistema de ecolocaciéon de Preronotus
davyz, podemos esperar clertos patrones en los cambios en la estructura de los
pulsos ante diversas condiciones espaciales, y durante la aproximacién y captura
de presas. Especificamente, en caso de que P. dawy: utilice la parte inicial de FC
para efectuar un analisis de banda estrecha de forma similar a lo que se observa
en P. pamellii y los rinoléfidos, esperariamos que, dada la tolerancia a la
superposiciéon de emisioén y eco y entre ecos, la duraciéon de este elemento no
disminuyera cuando el murciélago vuele cerca de obsticulos. También
esperarfamos que la duracién de este elemento aumentara o se mantuviera
durante la aproximacion a las presas, con el aumento progresivo de la tasa de
emision o ciclo de trabajo de FC. Simultaneamente, durante la aproximacion
esperarfamos que aumente el ritmo de emision de los elementos finales FLLM, con
el consiguiente acortamiento de los elementos FC, si es que estos hubieran
llegado a saturar el tiempo. Por otra parte, si dicha especie utiliza el elemento

tinal de FM-FQC de manera similar a lo observado en los vespertiliénidos con



pulsos PLM, esperariamos que en la fase de aproximacién y al volar cerca de
obsticulos se elevara notoriamente la frecuencia inicial (FINI) y/o la FC,
mientras que la frecuencia final (FFIN) podria disminuir, permitiendo al
murciélago obtener una mayor anchura de banda. En este caso, también se
esperaria una progresiva disminucién de la duraciéon de este elemento a lo largo
de la aproximacion, con el consiguiente aumento de la tasa de modulacién, y la

progresiva transformacion desde una modulaciéon PLM a una FLM.

La especie de estudio: Pteronotus davyi

El murciélago de espalda desnuda, Preromotus davyi, tiene el pelaje
generalmente de color café, aunque en ocasiones puede llegar a ser naranja. La
piel normalmente también es café oscuro. Es un microquiréptero pequefio, con
un antebrazo de 40.6-49.2 mm, longitud de cabeza y cuerpo de 53-59 mm,
longitud total de 71-83 mm y una masa corporal de 5 a 10 g (Hall, 1981). Habita
desde el nivel del mar hasta un maximo de 2300 m.s.n.m., en zonas de bosque
tropical estacionalmente seco. Se distribuye en ambas costas de México, desde
Sonora y Tamaulipas, por toda América central, hasta una ancha banda costera
del norte de Sudamérica (que llega al este de Brasil) y hasta el norte de Peru.
También esta presente en la isla de Trinidad y en algunas de las Antillas Menores
(Reid 1997, Jiménez-Guzman y Ceballos 2005; Fig. 1). Se caracteriza porque las
membranas alares se fusionan dorsalmente en la linea media, resultando en la
caracteristica apariencia de espalda desnuda (aunque la espalda debajo del patagio
normalmente esta cubierta de pelo). La membrana alar y el uropatagio se unen al
tobillo por un largo calcaneo —con una longitud casi de la mitad del tamafio de la
tibia— fuertemente unido a la tibia (Hall 1981) (Fig. 2). Al igual que en los demas
mormodpidos, se alimenta de insectos voladores, los cuales captura mientras

vuela a una distancia de 1-1.5 m sobre el agua de los rios o sobre el suelo o el

dosel de vegetacion (Reid 1997).
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Fig. 1 Mapa que muestra el area de distribucion de Preronotus davyi. (Info Natura 2004).

Fig. 2 Vista ventral (panel superior) y dorsal (panel inferior) de Preronotus dayyr. Llama la
atencion el hecho de que al unirse las membranas alares dorsalmente en la linea
media, se genera la apariencia de “espalda desnuda”.




OBJETIVOS

Objetivo general

Hacer una descripcion detallada de la conducta de ecolocacion de
Pteronotus davyi durante la fase de busqueda de presas, asi como los posibles
cambios en la estructura de los pulsos de acuerdo a la situaciéon espacial del
murciélago (si se encuentra forrajeando cerca o lejos del sustrato) y durante la
deteccion, aproximacion y captura de las presas; y en base a los resultados
obtenidos, proponer una hipétesis de la funcién de los distintos elementos que

componen los pulsos de ecolocacion.

Objetivos especificos

- Describir las caracteristicas (duracién, frecuencias caracteristicas del
pulso y sus componentes) de los pulsos emitidos durante la fase de busqueda del
comportamiento de ecolocacion;

- Investigar las diferencias en las caracteristicas de los pulsos de
ecolocacion de la fase de bisqueda cuando la especie vuela lejos o cerca de los
objetos del medio y el sustrato;

- Describir la variacién en los parametros de los sonidos de ecolocacion a
lo largo de la secuencia de aproximacién y captura de las presas;

- Proponer hipétesis sobre la funciéon de los distintos elementos del pulso
de ecolocacién a partir de las correlaciones encontradas entre la situacion del
murciélago con respecto a obstaculos y presas, y la variaciéon en la estructura de

los pulsos.



MATERIAL Y METODOS

El trabajo de campo se llevo a cabo en dos areas geograficas diferentes. La
primera de ellas se localizé en la Reserva de la Biosfera de la Sierra de Huautla,
Morelos, en los ejidos de Quilamula y Huautla, dentro del municipio de
Tlaquiltenango. La segunda area de estudio se situé en el valle del rio de los
Pescados, en los municipios de Jalcomulco y Emiliano Zapata, en el estado de
Veracruz (Figura 3). En ambos lugares se encontraron refugios cavernicolas que
albergan poblaciones importantes de Preronotus davyi. En primer lugar se procedio
a la localizacion de areas donde la especie forrajeara, a través de recorridos por las
dos zonas de estudio con un equipo compuesto de un detector de ultrasonido
(D-980, Pettersson Elektronik AB), y una grabadora de audio (WM-D6C, Sony),
con el cual se documentd la actividad ecolocadora de los quirépteros de la zona
con los correspondientes comentarios sobre la naturaleza de las observaciones.

Las grabaciones obtenidas se analizaron en el laboratorio de ultrasonidos,
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Fig. 3 Mapa con la ubicacién de las dos areas de estudio en que se desarrollé
este trabajo: En rojo se muestra la ubicacién de la Reserva de la Biosfera de
la Sierra de Huautla en el estado de Morelos, y en azul se muestra la
localizacion del valle del rio de los Pescados en el estado de Veracruz.




empleando el programa SASLab Pro (Avisoft) para la visualizaciéon de los
sonogramas (tiempo en ms vs. Frecuencia en kHz). L.a observacion de los pulsos
caracteristicos emitidos por Preronotus davyi (que se diferencian inequivocamente
de los de los congenéricos P. parnelli y P. personatus por sus propiedades
temporales y espectrales; Fig. 4) permiti6 la identificacién de la especie en las

grabaciones y de los lugares en donde habia actividad de la misma.

Fig. 4 Ejemplo de un pulso caracteristico de Pteronotus davyi, en
el cual se sefalan las variables temporales y espectrales que
se midieron directamente en el sonograma.




Después de haber localizado las areas de mayor actividad, se procedi6 a la
documentacién del comportamiento ecolocador mediante la obtencién de
grabaciones simultaneas de sonido e imagen. Los sonidos correspondientes a las
secuencias de ecolocacion se registraron con un detector de ultrasonidos (D-980,
Pettersson Elektronik AB), mientras que las imagenes se obtuvieron a través de
una camara de video de seguridad, en blanco y negro, de alta sensibilidad (PC-64,
Supercircuits). La escena fue iluminada con un dispositivo portatil de leds
infrarrojos. Ambas sefiales fueron grabadas en las bandas respectivas de video y
audio sobre cintas de video con formato Digital-8, con una videograbadora
portatil (DV-HS8, Sony). Las imagenes de video permitieron clasificar las
secuencias de sonidos de ecolocacién segin fueran producidas durante el vuelo

cerca (<1 m) o lejos (> 2 m) de los objetos de fondo.

Las grabaciones de sonido fueron digitalizadas empleando una tarjeta
externa de sonido Soundblaster Extigy (Creative Technology Ltd.) con el
programa BatSound Pro (Pettersson Elektronik AB), y analizados utilizando el
programa SASLab Pro (Avisoft).

Para llevar a cabo las mediciones de las variables temporales y espectrales,
se elaboré un sonograma con un procedimiento de transformacion rapida de
Fourier, empleando una ventana de analisis Hanning de 512 puntos de longitud, y
una superposicion entre ventanas adyacentes del 95%. Sobre el sonograma del
segundo armoénico de cada pulso, que normalmente es el de mayor intensidad, se
midieron las variables temporales —intervalo (tiempo desde el inicio del pulso
anterior hasta el inicio del presente pulso) y duracién (tiempo desde el principio
hasta el final)— y las variables espectrales de frecuencia inicial (FINI) y frecuencia
final (FFIN). También sobre el sonograma se midieron la duraciéon y algunas

frecuencias caracteristicas de los principales elementos componentes del pulso:



duraciéon del elemento de frecuencia constante (T de FC), duracion del elemento
de frecuencia modulada (T de FM), frecuencia instantanea a la mitad del T de FM
(F(TFM/2)) (Fig. 4). Sobre el espectro de potencia acumulado del pulso entero
se midieron las frecuencias del elemento de frecuencia constante (FC) y de la cola
casi constante del elemento FM (FQC), asi como la intensidad de los elementos

de FC y de FQC de los diferentes armoénicos.

Para cada secuencia de la fase de busqueda se midié una serie de pulsos
contiguos (en el caso de las secuencias de los animales volando lejos de
obstaculos se midieron entre 11 y 26 pulsos, a excepcion de una secuencia; y 10
pulsos en los demas casos, excepto en dos secuencias de murciélagos volando
cerca de obstaculos en las que se midieron 30 pulsos). Para la descripcién de las
caracteristicas de los pulsos de la fase de busqueda se empled el promedio de
cada variable para todos los pulsos medidos en cada secuencia. En el caso del
intervalo se utiliz6 la mediana, ya que esta variable puede tener una distribucion
multi-modal, que representa mejor el hecho de que los murciélagos
frecuentemente omiten la emisién de algunos pulsos en la secuencia ritmica, que
normalmente corresponde a la frecuencia de aleteo (Jones 1994), con lo cual la
media aritmética no resulta muy informativa. Por la misma razon, para el calculo
de la mediana y para las pruebas estadisticas no se tomaron en cuenta los
intervalos mayores a 90 ms (= 1.5 veces la duraciéon media del intervalo). Los
valores empleados para realizar las pruebas de hipotesis para comprobar
diferencias entre vocalizaciones emitidas cerca o lejos de los objetos del fondo
fueron estos promedios o medianas por secuencia, lo cual permitié evitar

problemas de pseudorreplicacion.

Ademas de los individuos grabados en libertad, se procedi6 a la captura de

una serie de ejemplares de P. davyz, en la Cueva de Cerro Colorado (Chahuapan,



Veracruz). Estos murciélagos fueron posteriormente liberados dentro del portal
de una casa, cuyas dimensiones aproximadas eran de 2.5 x 5 x 3 m, obteniéndose
grabaciones de su comportamiento acustico en tal situacion. Esto tuvo el
proposito de obtener informacién del comportamiento en una situacion extrema

de vuelo cerca de los obstaculos del fondo.

Para comprobar si habia diferencia en las caracteristicas de los pulsos entre
las situaciones de los animales volando lejos o cerca de los obstaculos del fondo,
y en la situacion extrema del portal, empleamos un analisis de varianza (ANOVA)
para cada variable considerada. Para identificar cuales eran las situaciones que
presentaban diferencias significativas se emple6 una prueba a posteriori (prueba de

Tukey para muestras de tamafio diferente; Zar 1984).

Para el estudio de las fases de aproximacion y captura, se analizaron 10
secuencias que discurrian desde la fase de buasqueda hasta la presumible captura
de la presa y posterior reinicio de la busqueda. En primer lugar se hizo un analisis
exploratorio de las secuencias, que consistié en la representacion grafica de las
distintas variables frente al tiempo. Esto evidencié que los primeros cambios
perceptibles antes del desarrollo de la maniobra de captura de la presa
correspondian al acortamiento de los intervalos entre pulsos y de la duraciéon de
éstos. Para todos los casos que acababan en captura o intento de captura, la
secuencia experimentaba un descenso monoténico en el intervalo entre pulsos y
en la duracién de estos. Dada esta circunstancia, se tomé como marca de inicio
de la fase de aproximacion el primer pulso de la serie monotonica que mostraba
una reducciéon del intervalo con respecto al pulso anterior. A partir de este
momento el intervalo entre pulsos y su duracién se reducia de manera
monotonica hasta estabilizarse progresivamente al principio de la fase de captura

propiamente dicha. Consideramos como el punto de inicio de la fase de captura



el pulso cuyo intervalo se redujo menos del 10% con respecto al intervalo del
pulso anterior.

Para la descripcion cuantitativa de los cambios en la estructura de las
seflales a lo largo de la aproximacién, se midieron las mismas variables utilizadas
para la descripcion de las secuencias de la fase de buasqueda para los pulsos de 7
posiciones bien definidas a lo largo de la secuencia de aproximacion: 1) pulso de
la fase de busqueda localizado 10 pulsos antes del primero de la aproximacion, 2)
primer pulso de la aproximacion, 3) pulso a 1/3 de la duracién de la fase de
aproximacion, 4) pulso a 2/3 de la aproximacién, 5) pulso de inicio de la fase de
captura, 6) pulso final de la fase de captura y 7) primer pulso de la reanudacién de
la fase de busqueda tras la captura. Para cada una de estas posiciones calculamos

y tabulamos el promedio y la desviacion estandar.

Dado que la distancia del micréfono al murciélago no se podia medir ni
controlar, y que los micréfonos no estaban calibrados, las medidas de intensidad
obtenidas no son absolutas. Sin embargo, se pudo calcular de forma sencilla la
diferencia de intensidad entre armonicos y elementos de un mismo pulso: Dado
que la escala de decibelios es logaritmica, la diferencia en decibelios corresponde
a la razén de intensidades (Bradbury y Vehrencamp 1998). La relacion de
intensidad entre elementos y armonicos puede cambiar entre distintas situaciones
perceptivas, por lo cual fueron estas diferencias las que comparamos entre las
distintas situaciones espaciales consideradas en este estudio, asi como durante la

aproximacion y captura de presas.



RESULTADOS

#® Ecolocacién en la fase de Bisqueda

B Pulsos emitidos al volar lejos de obsticulos

Durante la fase de busqueda, los murciélagos emitian siempre pulsos con
una forma muy distintiva: inician con un elemento muy corto de FM ascendente, al
que siguen secuencialmente un elemento corto de FC y un prominente segundo
elemento de frecuencia modulada de forma hiperbdlica respecto al tiempo, que

acaba en una cola de frecuencia casi constante (Fig. 5).
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Fig. 5 Sonograma (tiempo vs. frecuencia) de un pulso de busqueda tipico de
Pteronotus davyi, cuando se encuentra lejos de obstaculos.

Se analizaron 12 secuencias de la fase de busqueda del comportamiento
ecolocador, en las cuales los murciélagos volaban lejos de los obstaculos del fondo
(es decir a mas de un metro de arboles, arbustos, rocas, construcciones humanas o

suelo). Cuatro de estas secuencias se obtuvieron en la cafiada de Ajuchitlan, y otras



tres en las afueras del pueblo de Quilamula (ambas localidades en la Sierra de
Huautla, Morelos), y las cinco restantes fueron obtenidas en las inmediaciones de
los pueblos de Apazapan y Jalcomulco (una y cinco secuencias respectivamente,
ambas localidades pertenecen al valle del Rio Pescados, Veracruz). La duracion
promedio de los pulsos de esta fase fue de 6.48 ms, 2.05 de los cuales
correspondian al elemento de FC, y 4.04 ms al de FM. Las frecuencias mostraron
promedios de 70.5 kHz en el caso de FINI, mientras que la FC estuvo ligeramente

por encima, con 71.72 kHz. La frecuencia a la mitad del tiempo del elemento FM

terminal fue de 61.1 kHz, la FQC de 60.3 kHz y la FFIN de 58.91 kHz (Tabla 1).

Los pulsos mostraron tipicamente 2 6 3 armonicos. El mas intenso era
normalmente el segundo, siguiéndole el primero o fundamental, y siendo el tercero
el mas débil; aunque en raras ocasiones se podia detectar la presencia de un cuarto y
hasta un quinto armonico en el espectro de potencia acumulado. La parte
correspondiente a la FQC del segundo armoénico (FQC2) fue en promedio la mas
intensa (-38.74 dB), seguida muy de cerca por la parte de FC del mismo arménico
(FC2, -39.54 dB) y después siguieron en intensidad la FC y la FQC del primer
armonico (FC1 y FQC1), en ese orden (Tabla 2).



Tabla 1. Medias (mediana en el caso del intervalo) por secuencia de los parametros temporales (Intervalo, Duracion, T de FC y T de FM) y de
frecuencia (FINI, FC, F(TFM/2), FQC y FFIN) correspondientes a pulsos de la fase de bisqueda cuando el murciélago se encontraba lejos de
obstaculos. En las ultimas dos lineas se incluyen el promedio y la desviaciéon estandar de los estadisticos de tendencia central por secuencia para
cada parametro. Las variables indicadas con “*” en la tercera linea de datos no se pudieron medir debido a que la intensidad del segundo
armoénico era muy débil, aunque el primero era intenso.

Bﬁlégjt?gn s #deP Intervalo Duracién TdeFC TdeFM  FINI FC  PF(TFM/2) FQC FFIN
Apazapan 11 70.61 7.73 2.29 4.89 7152 73.04 61.93 61.76 60.44
Cafi. Ajuchitlan 1 13 6296 656 1.98 416 7155  72.87 62.33 62.06 58.94
Cafi. Ajuchitlin 2 19 5615 681 1.94 4.59 * 72.72 * 62.27 *
Caf. Ajuchitlin 3 13 6124 550 1.85 3.33 7038 72.49 61.58 61.32 59.54
Cafi. Ajuchitlin 4 13 5273 5.84 1.86 3.76 7197  72.95 61.86 61.59 59.51
Jalcomulco 1 18 4524 571 1.91 3.33 7029  71.57 60.93 60.05 57.31
Jalcomulco 2 13 5688  6.05 2.14 3.61 69.52  70.81 59.96 59.65 57.25
Jalcomulco 3 6 63.65 717 2.34 416 68.80  70.13 59.90 59.39 57.32
Jalcomulco 4 11 6048  6.30 1.72 3.95 71.00  72.42 61.45 60.85 59.65
Quilamula 1 20 59.31 6.47 217 412 67.05  69.96 57.92 59.50 56.43
Quilamula 2 13 6254 684 218 4.45 7336 74.22 63.19 63.25 62.08
Quilamula 3 26 5423 6.90 2.16 418 69.98  71.56 60.99 60.96 59.52

0= 176 Prom. 58.83  6.49 2.05 4.04 7049  72.08 61.10 61.09 58.91

DesvEst  6.43 0.65 0.19 0.48 1.70 1.29 1.43 1.22 1.68




Tabla 2. Raz6n de intensidades entre la FC 2 y la FC 1, 1la FQC 2 y la FQC 1,1a FC 1 y la FQC 1y
finalmente entre la FC 2 y la FQC 2, correspondientes a pulsos de busqueda cuando los murciélagos se
encontraban lejos de obstaculos. En la parte de abajo aparece el promedio y la desviacion estandar. Los
nimeros negativos denotan que el segundo miembro de la diferencia es mas intenso.

Int. Int. Int. Int.

LEJOS BUSQUEDA gy EC1 FQC2-FQC1 FC1-FQC1  FC2- FQC 2

Apazapan 5.16 1.45 -5.92 -2.20
Cafada Ajuchitlan 1 12.49 17.51 5.03 0.01
Cafiada Ajuchitlan 2 5.01 4.42 -6.99 -6.40
Canada Ajuchitlan 3 1.65 9.24 8.33 0.74
Cafiada Ajuchitlan 4 10.26 20.67 12.59 2.18
Jalcomulco 1 -0.18 6.19 7.72 1.35
Jalcomulco 2 2.66 10.06 4.32 -3.08
Jalcomulco 3 10.09 9.11 4.40 5.38
Jalcomulco 4 5.20 14.47 5.25 -4.02
Quilamula 1 2.53 4.65 -1.32 -3.43
Quilamula 2 1.47 6.22 5.45 0.70
Quilamula 3 1.77 4.29 1.65 -0.88
n = 176 Prom. 4.84 9.02 3.38 -0.80

DesvEst 4.07 5.83 5.72 3.20

Durante esta fase, los murciélagos emitian los pulsos de una forma
regular y monotona, a razén mediana de 17.00 pulsos/s, cortespondiente a un
intervalo entre pulsos de 58.83 ms (Fig. 6). El intervalo se distribuy6 de una
forma multimodal: un 90.55% de los intervalos se distribuyeron alrededor de
la primera moda, que probablemente corresponde al intervalo normal entre
pulsos marcado por la frecuencia de aleteo (clase modal [56-64) ms); 7.01% de
los intervalos cayeron en la segunda moda, probablemente correspondiente al
intervalo que se da cuando los murciélagos emiten un pulso cada dos aleteos
(clase modal [96-104) ms) y el 2.44% de los intervalos se encontraron dentro
de la tercera moda, probablemente correspondiente al intervalo que se da

cuando los murciélagos emiten un pulso tras dos aleteos silenciosos (clase

modal [144-152) ms, Fig. 7).




100 -z L

S g S T | S | b, RO ) VL ARV = LR

b L] \ i
1 I
|
ez ) r r ‘ .
L Ik \ | B T' r p

Flg 6 Secuenc1a de busqueda de Pz‘eroﬂaz‘m dﬂ@/z Cabe destacar que la principal
caracteristica durante esta fase es que el intervalo tiende a mantenerse
homogéneo. Esta secuencia corresponde a un individuo volando lejos de
obstaculos.

Porcentaje de Intervalos para Pulsos de Blusqueda (Lejos
de Obstaculos) Divididos en Clases de 8 ms

30
25
S 20
Q
©
= 15 m LEJOS
[&]
5 10
o

S D S S S
\“‘\“‘@@Q@@q@&“" St
FFIFFF

Fig. 7 Cuando Pteronotus davyi volaba lejos de obstaculos alrededor del 7% de las veces
omitia un pulso. Por otra parte, el 2.4% de las veces se saltaba 2 pulsos.




B Pulsos emitidos al volar cerca de obsticulos

Se analizaron un total de 14 secuencias de la fase de busqueda de la
ecolocacion durante las cuales los murciélagos volaban cerca (menos de un
metro) de los obstaculos del fondo, tales como ramas, rocas, construcciones
humanas y/o el suelo. Dos de estas secuencias se obtuvieron en las
inmediaciones del pueblo de Quilamula (Sierra de Huautla, Morelos), mientras
que las 12 restantes proceden de las inmediaciones de Jalcomulco (Veracruz;
Tabla 3). Los pulsos de busqueda emitidos en estas circunstancias fueron
similares en estructura a aquellos que emitian al estar lejos de los objetos del
fondo, con la diferencia de que el elemento terminal FM descendente parecia

visiblemente mas corto (Fig. 8).

TE0 TES a0 T2 S00 05 10 ms

Fig. 8 Pulso de busqueda de un individuo de Preronotus davyi emitido cuando se
encontraba cerca de obstaculos. Resalta el hecho de que la cola de FQC es
mas corta que cuando se encuentra lejos de obstaculos.




Tabla 3. Promedios por secuencia de los parametros temporales y de frecuencia de pulsos de busqueda emitidos por individuos de Pteronotus davyi
que se encontraban cerca de obstaculos.

BI'JCSE(ZQI:J(]:EAD A #deP Intervalo Duracion Tde FC TdeFM  FINI FC F(TFM/2) FQC FFIN
Quilamula 4 30 57.07 5.09 1.89 2.81 71.89 73.10 63.22 62.66 61.09
Quilamula 5 30 56.80 5.74 2.39 2.97 71.71 72.83 63.09 62.50 61.28
Jalcomulco 5 10 64.20 0.58 1.82 4.33 70.79 71.87 61.66 61.85 59.99
Jalcomulco 6 10 51.12 5.04 1.85 2.57 70.61 72.84 62.71 62.45 60.48
Jalcomulco 7 10 82.60 5.41 2.04 2.90 09.82 72.70 62.71 62.50 60.51
Jalcomulco 8 10 71.80 4.51 1.60 2.55 71.08 73.15 63.09 62.54 60.64
Jalcomulco 9 10 62.59 0.45 2.52 3.48 67.14 69.18 59.51 59.44 57.20
Jalcomulco 10 10 58.06 7.07 2.56 3.95 69.59 72.23 62.15 62.26 60.34

alcomulco . . . . . . . . .
Jal Ico 11 10 55.24 5.09 1.84 2.79 71.89 73.13 62.31 62.53 59.57

alcomulco . . . . . : . . .
Jal lco 12 10 67.53 5.15 1.72 2.94 70.80 72.36 62.46 62.26 59.79

alcomulco . : . . . : . . .
Jal Ico 13 10 59.44 4.83 1.76 2.74 70.22 71.26 61.71 61.63 60.10
Jalcomulco 14 10 51.72 4.46 1.75 2.29 70.60 72.13 62.63 62.02 60.15
a =160 Prom. 58.80 5.45 1.98 3.03 70.51 72.23 62.27 62.05 60.09

DesvEst  9.03 0.84 0.33 0.60 1.30 1.12 1.01 0.88 1.04




En las secuencias emitidas cerca del fondo de obstaculos, la FC 2 era la
mas intensa en promedio (-26.32 dB) seguida de la FQC 2 (-28.55 dB). Al
igual que en las secuencias emitidas lejos de obstaculos, la FC2 y la FQC2
resultaron mas intensas que las frecuencias correspondientes en el primer
armonico, con una ligera tendencia a una mayor diferencia, la cual no es
significativa. De igual forma, las FCs de ambos armonicos resultaron mas
intensas que las FQCs de sus correspondientes armonicos, por comparacion
de lo ocurrido con los pulsos de lejos, pero dichas diferencias tampoco fueron

significativas (Tabla 4).

Tabla 4. Intensidades relativas entre la FC 2 yla FC 1,1a FQC 2y la FQC 1,1la FC 1 yla FQC 1y
finalmente entre la FC 2 y la FQC 2; correspondientes a pulsos de basqueda de Preronotus davy:
cuando los murciélagos se encontraban cerca de obsticulos. En la parte de abajo aparece el
promedio y la varianza general. Los numeros negativos denotan que el segundo miembro de la
diferencia es mas intenso.

, Int. Int. Int. Int.

CERCA BUSQUEDA FC2-FCl FQC2-FQCl1 FC1-FQCl FC2-FQC2
Quilamula 4 7.59 8.25 5.98 5.31
Quilamula 5 5.83 9.50 9.01 5.34
Jalcomulco 5 1.78 8.70 5.75 -1.17
Jalcomulco 6 14.14 13.93 2.23 2.44
Jalcomulco 7 9.36 13.75 0.83 2.44
Jalcomulco 8 4.31 14.23 11.30 1.37
Jalcomulco 9 10.97 16.85 0.65 0.77
Jalcomulco 10 5.07 1.91 3.96 7.12
Jalcomulco 11 -2.03 3.57 6.19 0.58
Jalcomulco 12 3.82 12.08 6.62 -1.64
Jalcomulco 13 0.01 9.39 7.38 -1.39
Jalcomulco 14 0.98 10.20 8.83 5.60
n = 160 Prom. 5.70 10.20 6.73 2.23

DesvEst 4.52 4.37 2.35 3.01




B Pulsos emitidos por los murciélagos soltados en el portal

Se analizaron 7 secuencias de murciélagos liberados dentro del portal de

una casa a la entrada del poblado de Chahuapan (con un espacio aproximado

de 2.5 x 5 x 3 m), todos ellos procedentes de la cueva de Cerro Colorado

(Tabla 5). Los pulsos de busqueda emitidos en estas circunstancias fueron

similares en estructura a los emitidos en las circunstancias anteriores, pero en

general no mostraban el pequefio elemento FM ascendente inicial, y al igual

que los de busqueda cerca de obstiaculos, su elemento terminal FM

descendente parecia visiblemente mas corto (Fig. 9). Sin embargo, también

fue muy interesante encontrar que en dos de las secuencias la FINI fue para

todos los pulsos superior a la FC, lo que provocéd que en promedio la FINI

fuera mayor que la FC para este tratamiento (Fig. 10 y Tabla 5)
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Fig. 9 Pulso de busqueda dentro del
portal. Aqui la FINI = FC

Fig. 10 Pulso de busqueda dentro del
portal. Aqui la FINI > FC




Tabla 5. Caracteristicas de los pulsos de 7 P. davyi grabados al ser liberados dentro de un portal de 2.5 x 5 x 3m.

PORTAL #de P Intervalo Duracion Tde FC TdeFM  FINI FC F(TFM/2) FQC FFIN
Chahuapan Portal 1 10 78.65 5.24 2.09 3.15 77.93 73.71 63.08 62.88 60.65
Chahuapan Portal 2 10 54.23 5.93 2.13 3.42 74.30 74.81 63.93 63.04 61.17
Chahuapan Portal 3 10 66.84 5.55 1.53 3.35 76.29 74.13 64.16 62.72 60.56
Chahuapan Portal 4 10 59.20 5.68 1.81 3.41 73.76 74.51 64.51 62.90 61.76
Chahuapan Portal 5 10 77.83 6.13 2.18 3.25 71.89 72.91 62.98 61.34 59.99
Chahuapan Portal 6 10 55.92 4.96 1.58 2.96 72.72 74.30 65.74 63.67 60.37
Chahuapan Portal 7 10 53.72 5.69 1.99 3.56 74.70 75.24 65.00 63.23 60.53

=170 Prom. 63.77 5.60 1.90 3.30 74.51 74.23 64.20 62.82 60.72

DesvEst  10.82 0.40 0.27 0.20 2.06 0.76 0.99 0.72 0.58




En las secuencias emitidas dentro del portal de nuevo la FC 2 fue la mas
intensa en promedio (-38.87 dB) y también fue seguida de la FQC 2 (-42.16
dB). La FQC2 resulté6 en este caso significativamente mas intensa que la
frecuencia correspondiente en el primer armoénico, por comparaciéon con las
secuencias de bisqueda lejos. De forma similar, la FC1 result6 significativamente

mas intensa que la FQC1 al compararla con lo ocurrido en los murciélagos libres

volando lejos de obstaculos (Ver Tabla 6).

Tabla 6. Intensidades relativas entre la FC 2 y la FC 1, la FQC 2y la FQC 1,1a FC 1 yla FQC 1y
finalmente entre la FC 2 y la FQC 2; correspondientes a pulsos de basqueda de Preronotus davyi
liberados dentro del portal de una casa. En la parte de abajo aparece el promedio y la varianza
general. Los nimeros negativos denotan que el segundo miembro de la diferencia es mas intenso.

Int. Int. Int. Int.
PORTAL FC2-FCl FQC2-FQC1 FC1-FQC1l FC2-FQC2

Chahuapan Portal 1 10.65 21.14 2.79 -7.70
Chahuapan Portal 2 -7.10 15.46 15.51 -7.05
Chahuapan Portal 3 7.22 12.45 9.67 4.44
Chahuapan Portal 4 12.23 16.83 12.02 7.42
Chahuapan Portal 5 18.20 11.87 0.95 13.28
Chahuapan Portal 6 9.83 15.15 13.59 8.28
Chahuapan Portal 7 6.71 20.83 18.50 4.37

n =170 Prom. 8.25 16.25 11.29 3.29

DesvEst 7.77 3.67 5.31 7.87




B Comparacién entre situaciones

Las pruebas a posteriori indicaron que la diferencia significativa en la
duracion total de los pulsos se presentaba entre las secuencias de los murciélagos
libres volando lejos de obstaculos y los que fueron grabados volando cerca de
obstaculos, mientras que los que se grabaron volando dentro del portal tuvieron
un intervalo intermedio que no diferfa significativamente de ninguno de los otros
dos grupos (aunque fue marginalmente significativa la diferencia de éstos con los
que volaban lejos, p=0.056). Este acortamiento de los pulsos en situaciones en
las que los murciélagos volaban cerca de obstaculos era debido
fundamentalmente al acortamiento, también significativo, del elemento de FM
terminal, para el cual las secuencias de los murciélagos libres volando lejos del
fondo mostraron valores significativa y considerablemente mayores que los otros

dos grupos, los cuales no mostraron diferencias significativas entre si. Sin

Tabla 7. Resumen de los resultados del ANOVA realizado para verificar diferencias entre
los pulsos de ecolocacion de murciélagos volando libres (lejos y ceca de obstaculos)
y aquellos soltados dentro de un portal. Para todas las variables los grados de
libertad del factor fueron 2 pues siempre se tuvo 3 grupos.

Suma de G. L Suma de
Cuadrados Er.ro;' Cuadrados F p
del Factor del Error
Intervalo 56.626625 28 73.397995  0.771501 0.471898
Duracion 3.612402 28 0.475107 7.603339 0.002304
T de FC 0.045698 28 0.072209 0.632862 0.538496
T de FM 3.262886 28 0.240165  13.586011  0.000075
FINI 43.153584 27 2.701676  15.972896  0.000026
FC 11.724735 28 1.264116 9.275043 0.000812
F(TFM/2) 20.624523 27 1.386887  14.871088  0.000044
FQC 7.020475 28 1.002897 7.000198 0.003425
FFIN 7.853846 27 1.551458 5.062235 0.013583
FC2-FC1 26.213717 28 27.443890  0.955175 0.396928
FQC2-FQC1 123.446945 28 23.768761 5.193663 0.012067
FC1-FQC1 139.137833 28 21.057177  6.607621 0.004461
FC2-FQC2 45.667881 28 20.873173  2.187875 0.130959




embargo, en el caso de la duraciéon del elemento de FC no se encontraron
diferencias significativas entre los grupos, aunque se observo una ligera tendencia
hacia valores progresivamente menores desde las secuencias emitidas por los
murciélagos libres volando lejos hasta las emitidas por los liberados en el portal

(Tabla 8, Figura 11).

Tabla 8. Resumen de los resultados de la prueba de Tukey (muestras con diferente n) para
los parametros temporales, efectuada tras realizar el ANOVA para verificar qué
grupos eran los que presentaban diferencias significativas y cuales se comportaban de
igual forma. Cada color representa un grupo formado por las distintas situaciones
espaciales con caracteristicas estadisticamente similares.
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Fig. 11 Comparacion de parametros temporales de pulsos de la fase de busqueda en
diferentes situaciones espaciales. Las llaves indican los grupos que detect6 la
prueba de Tukey.




En el caso de las frecuencias siempre hubo un cambio gradual desde los
valores mas bajos, mostrados en todos los casos por las secuencias emitidas por
los murciélagos volando libres lejos de los obstaculos del fondo, hasta los mas
altos mostrados por las secuencias obtenidas de los animales volando en el portal,
mientras que las secuencias emitidas por los murciélagos volando libres cerca de

los obstaculos mostraron valores intermedios (Figura 12).

Comparacion de Frecuencias de Pulsos de la Fase
de Busqueda en Diferentes Situaciones Espaciales
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Fig. 12 Comparacion de las diferentes frecuencias de pulsos de la fase de busqueda
en diferentes situaciones espaciales. Las llaves indican los grupos que detecto la
prueba de Tukey.

Por lo que respecta a la FINI, la FC y la F(TEM/2), las pruebas a
posteriori tan sélo detectaron diferencias significativas entre las secuencias del
portal con los otros dos grupos, aunque en la tercera variable las diferencias entre
las secuencias de los murciélagos libres volando lejos y cerca fueron
marginalmente significativas (p=0.006). Por lo que respecta a la FQC y la FFIN,

las pruebas tan solo detectaron diferencias significativas entre las secuencias



emitidas por los murciélagos libres volando lejos y los murciélagos liberados en el

portal (Tabla 9).

FINI FC F(TFM/2)| FQC FFIN

Lejos
Cerca
Portal

Tabla 9. Resumen de los resultados de la prueba de Tukey (muestras con diferente n) para
los parametros de frecuencias, efectuada tras realizar el ANOVA para verificar qué
grupos eran los que presentaban diferencias significativas y cuales se comportaban de
igual forma. Cada color representa un grupo formado por las distintas situaciones
espaciales con caracteristicas estadisticamente similares.

La tasa de emisiéon de pulsos fue similar en los dos casos de secuencias
emitidas por murciélagos libres (Tablas 1y 3). Aunque el promedio del intervalo
fue algo mayor en las secuencias de los murciélagos liberados en el portal, el
analisis de la varianza no detect6 diferencias significativas entre grupos (Tablas 7

y 8, Fig. 13).
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Fig. 13 El Intervalo no fue estadisticamente diferente entre las tres situaciones
espaciales, a pesar de que en los pulsos emitidos dentro del portal su promedio fue
mayor.




Resulta interesante que al analizar la distribucion de los intervalos por
clases de 8 ms (que nuevamente fue tri-modal) se encontré que los murciélagos
se saltaban mas pulsos en las situaciones de cerca de obstaculos y dentro del
portal que lo ocurrido para los murciélagos volando libres lejos de obstaculos.
Para el caso en el que se encontraban volando ceca de obstaculos, los
murciélagos omitian con mayor frecuencia uno de los pulsos, pero menos
frecuentemente omitian dos: el 85.14% de las veces no omitian pulsos (clase
modal [56-64) ms), el 13.51% de las veces omitfan un pulso (clase modal [96-104)
ms) y solo el 1.35% de las veces omitian dos pulsos (clase modal [136-144) ms).
Por otra parte, los murciélagos liberados dentro del portal 84.92% de las veces no
omitian pulsos (clase modal [56-64) ms), el 8.73% de las veces omitian un pulso y

el 6.35% de las veces omitian dos pulsos (Fig. 14).

% de Intervalos para Pulsos de Busqueda en diferentes
Situaciones Espaciales Divididos en Clases de 8 ms
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Fig. 14 Porcentaje de intervalos para pulsos de busqueda emitidos en las tres
diferentes situaciones espaciales divididos en clases de 8 ms. Destaca el hecho que
para los tres casos se presenté una distribucion tri-modal y entre el 85 y 90% de
los pulsos se agruparon en la clase de 56 a 64 ms. Otra caracteristica que llama la
atencion es que en los pulsos de lejos solo alrededor del 10% de las veces los
murciélagos omitfan uno o dos pulsos mientras que en las otras dos situaciones lo
hacfan en un 15% de las veces.




En cuanto a las intensidades relativas de la parte de FC y la de FQC de los
dos primeros armoénicos, se encontré que ni la diferencia FC2-FC1 ni la
diferencia FC2-FQC2 variaban significativamente en ninguna de las tres
situaciones espaciales. Sin embargo, las diferencias FQC2-FQC1 y FC1-FQC1
variaban significativamente entre los pulsos de lejos y los del portal, mientras que
los pulsos de cerca se comportaron de forma intermedia pues no presentaron

diferencias significativas con ninguno de los otros dos grupos (Tabla 10).

Tabla 10. Resumen de los resultados de la prueba de Tukey (muestras con diferente n) para
las intensidades relativas de la FC y la FQC los primeros dos arménicos, efectuada tras
realizar el ANOVA para verificar qué grupos eran los que presentaban diferencias
significativas y cuales se comportaban de igual forma. Cada color representa un grupo
formado por las distintas situaciones espaciales con caracteristicas estadisticamente
similares.

FC2-FC1 |[FQC2-FQC1| FC1-FQC1 | FC2-FQC2

Lejos
Cerca
Portal




#® Ecolocacion en las fases de Aproximaciéon y Captura

Para el estudio del comportamiento acustico de los murciélagos durante la
captura de presas se utilizaron 10 secuencias que contenian pulsos desde la fase
de busqueda hasta la aproximacion y la captura de la presa, incluyendo también la
reanudacién posterior de la fase de busqueda. Cuatro de estas secuencias se
obtuvieron en la canada de Ajuchitlan, y otras dos en los suburbios del pueblo de
Quilamula (ambas localidades en la Sierra de Huautla, Morelos), y las cuatro
restantes fueron obtenidas en las inmediaciones de los pueblos de Apazapan y
Jalcomulco (una y tres secuencias respectivamente, ambas localidades pertenecen
al valle del Rio Pescados, Veracruz). Al igual que en otras especies de
murciélagos, se observé un patrén caracteristico de cambios en las propiedades
de las senales (ver Fig. 15) que permitian diferenciar las diversas fases utilizando

los criterios descritos en la metodologfa.
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Fig. 15. Ejemplo de una secuencia tipica de aproximacion y captura emitida por
un Preronotus davyi. Destaca la forma en que se va incrementando la tasa de
emisiéon de pulsos a la par que disminuye la duraciéon de los mismos.




Para explorar los cambios en las caracteristicas de los pulsos se
compararon los valores de las variables descriptivas de la duracion, frecuencia e
intensidad de los pulsos y sus elementos entre pulsos localizados en distintas
posiciones caracteristicas a lo largo de la secuencia. Estas posiciones fueron: (1)
Pulso de la fase de busqueda localizado 10 pulsos antes del inicio de la
aproximacién, (2) pulso al inicio de la aproximacién, (3) Pulso a 1/3 de la
aproximacion, (4) Pulso a 2/3 de la aproximacion, (5) Primer pulso de la fase de
captura, (6) Ultimo pulso de la fase de captura y (7) Primer pulso de busqueda

después de que terminé el buzz.

Fase de aproximacién. Esta fase en promedio se extendié por 214.24 ms

(57.81-548.27 ms; Desviacion Estandar (D.E.) 160.60), y comprendié un total de

8.20 pulsos (4-16 pulsos; D.E. 4.05). A lo largo de esta fase el intervalo se redujo
de manera monotoénica, al igual que la duracién y el T de FM; mientras que el T
de FC se mantuvo casi igual que en fase de busqueda hasta los 2/3 de la
aproximacion en que empez6 a decrecer (Figuras 16 y 17, Tabla 11). Respecto a
las frecuencias encontramos que la FINI mostré un aumento paulatino desde el
inicio de la aproximacién; la FC y la F(TFM/2) casi no presentaron variacién
durante esta fase por comparacion con los pulsos de busqueda; la FQC no vari6
al inicio de la aproximacién, pero desde un tercio de la misma empezd a
disminuir; y la FFIN present6 una disminucion desde el inicio de la aproximacion
(Figura 18, Tabla 11). Desde el inicio de la aproximacion la diferencia FC2-FC1
empezé a disminuir, y para los 2/3 de la aproximaciéon la FC1 se volvié mas
intensa que la FC2; por su parte la diferencia FQC2-FQC1 también disminuy6

pero nunca se volvié mas intensa la FQC1 (Figura 19, Tabla 12).

Fase de captura. Esta fase se extendié un promedio de 112.88 ms (38.33-

239.2; D.E. 61.75), y comprendié un total de 20.20 pulsos (9-32; D.E. 7.02). A lo




largo de esta fase el intervalo disminuyé mas, pero este decremento fue en
realidad muy poco, del orden de menos de 3 ms; y de forma similar ocurrié con
la duracién y el T de FM, mientras que el T de FC sufrié una disminucién mas
drastica hasta casi desaparecer para el final del buzz de captura (Figuras 16 y 17,
Tabla 11). En cuanto a las frecuencias, la FINI se mantuvo en promedio
ligeramente por encima de la FC; mientras que la F(TFM/2), la FQC y la FFIN
mostraron un aumento (mas drastico en el caso de la primera variable) en esta
fase (Figura 18, Tabla 11). La intensidad relativa de la parte de FC1 sigui6 siendo
mayor que la de FC2 (sobre todo al inicio del buzz); por su parte, la diferencia
FQC2-FQC1 aument6 lo que implica que hacia el fin del buzz la FQC2 era
bastante mas intensa que la FQC1 (Figura 19, Tabla 12).

Pulso inmediatamente posterior a la captura. Tras la presumible captura de

la presa por parte del murciélago al final de la secuencia de aproximacion se
producia un periodo de silencio debido a que el intervalo era mas largo que el
intervalo normal entre pulsos de la fase de busqueda. El primer pulso tras la
finalizacion del buzz de captura tenfa una duracién menor que la de un pulso
tipico de busqueda, debido en escencia a que el T de FM también era
considerablemente menor, mientras que el T de FC casi era igual que el
observado en pulsos de busqueda; en cuanto a las frecuencias, este tipo de pulsos

era muy similar a los de bisqueda con excepcion de la FINI que tendia a ser

mayor (Tabla 11).
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Fig. 16 Cambios en el intervalo a lo largo de las 7 posiciones definidas para el estudio
de las fases de aproximacién y captura de presas del comportamiento ecolocador de
Prteronotus davyi.
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Fig. 17 Cambios en los parametros temporales a lo largo de las 7 posiciones definidas
para el estudio de las fases de aproximacién y captura del comportamiento
ecolocador de P. davyi.




Cambios en las Frecuencias Durante las Fases de
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Fig. 18 Cambios en las frecuencias a lo largo de las 7 posiciones definidas para el
estudio de las fases de aproximacién y captura del comportamiento ecolocador de
P. davyi.
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Fig. 19 Cambios en las intensidades relativas de los elementos de los primeros dos
armonicos a lo largo de las 7 posiciones definidas para el estudio de las fases de
aproximacion y captura del comportamiento ecolocador de P. davyi.




Tabla 11. Promedios (en negrita) de los diferentes parametros temporales y de frecuencia medidos en pulsos correspondientes a las 7
diferentes posiciones definidas para el analisis de la aproximacioén y captura (se midieron 10 pulsos por posicion). La desviacion
estandar aparece debajo de cada promedio.

TIPO DE

puLso  INTERVALO DUR  TdeFC TdeFM  FINI FC  F(IFM/2) FQC FFIN
Blisaueda 63.30 6.69 2.07 4.12 70.57 72.16 61.33 61.08 59.16
usque 10.94 0.74 0.32 0.78 2.14 1.99 1.67 1.65 2.32
i A 54.74 5.88 1.90 3.74 70.74 72.21 61.00 61.07 58.69
R 9.50 1.07 0.58 0.68 1.48 1.33 1.25 1.57 1.50
1/3 Aprox 43.10 5.55 1.80 3.45 71.43 72.52 61.36 60.76 58.18
prox. 9.34 0.88 0.27 0.74 1.44 1.23 1.61 1.44 1.89
2/3 Aptox 28.10 3.99 1.33 2.53 71.78 72.18 61.30 59.91 56.90
prox. 12.04 0.93 0.42 0.55 1.34 1.38 1.46 2.02 2.32
Inicio del 7.65 2.75 0.76 1.98 72.43 72.02 62.37 60.22 57.46
Buzz 1.76 0.64 0.40 0.44 1.32 1.23 1.98 1.52 2.02
i el Buss 4.94 1.39 0.26 1.16 70.46 70.33 64.49 61.83 58.84
fdel bu 0.43 0.52 0.12 0.48 1.92 1.80 1.91 2.56 217
97.11 5.77 2.01 3.44 71.29 72.28 62.06 60.78 59.61

Post-Buzz

42.96 1.08 0.29 1.07 1.69 1.46 1.38 1.13 1.08




TIPO DE Int. Int. Int. Int.

PULSO FC2-FCl FQC2-FQCl1 FCl1-FQCl FC2-FQC?2
Busqueda 14.18 16.89 479 2.09
Tnicio Aprox. 3.15 9.52 3.36 -3.02
1/3 Aprox. 2.83 7.45 2.74 -1.89
2/3 Aprox. -0.70 4.56 5.72 0.46
Inicio del Buzz -6.13 3.12 8.75 -0.50
Fin del Buzz -0.81 12.53 13.75 0.40
Post-Buzz 4.64 10.11 5.62 0.15
Prom. 2.45 9.17 6.39 -0.33
DesvEst 39.53 22.12 14.30 2.81

Tabla 12. Intensidades relativas entre la FC2yla FC 1,1a FQC 2yla FQC 1,1a FC1yla FQC 1 y entre la FC 2y
la FQC 2; correspondientes a pulsos de las 7 posiciones definidas dentro de una secuencia de ecolocaciéon
completa de Preronotus davyi.. En la parte de abajo aparece el promedio y la desviacion estandar.




Graficamente, se pudo observar muy claramente los cambios en los
diferentes parametros (sobre todo en los temporales) a lo largo de la
aproximacion y captura (Figs. 20, 21 y 22). Finalmente en la Fig. 23 se muestran

ejemplos de pulsos tipicos para 6 de las 7 posiciones definidas.

Cambio en el Intervalo alo Largo de una Secuencia con
Aproximacion y Captura
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Fig. 20 Ejemplo del cambio en el intervalo a lo largo de una secuencia de ecolocacion
de Pteronotus dayyr: incluye busqueda, aproximacion, captura y periodo post-captura.

Cambios en la Duracion, Tde FCy T de FM alo Largo de una
Secuencia con Aproximacion y Captura
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Fig. 21 Ejemplo de los cambios en los parametros temporales a lo largo de una
secuencia completa de Preronotus davyi.




Cambios en las Frecuencias alo Largo de una Secuencia con
Aproximacién y Captura
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Fig. 22 Ejemplo de los cambios en las frecuencias a lo largo de una secuencia completa
de Preronotus davyi.
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espectrograma de cada pulso.

Fig. 23 Ejemplo de pulsos tipicos de 6 de las posiciones definidas para el estudio de los cambios
en los pulsos a través de una secuencia de ecolocacion de Preronotus davyz; Pulsos de izquierda
a derecha: Busqueda, a 1/3 de la Aproximacion, a 2/3 de la Aproximacion, Inicio del Buzz,
Fin del Buzz y Primer pulso después del Buzz. Arriba aparece el oscilograma y abajo el




DISCUSION

Pteronotus  davyi mostr6 un comportamiento ecolocador que diferia
dependiendo de la complejidad estructural del medio en que volaba. Durante la
fase de busqueda, P. davyi emite pulsos con un elemento FM significativamente
mas corto cuando se encuentra cerca de objetos de fondo que cuando vuela lejos
de obstaculos. Respecto a las frecuencias, la FINI y la FC fueron casi idénticas en
los murciélagos volando lejos o cerca del fondo, pero significativamente mayores
en situaciones de extrema cercania a los objetos (portal). La F(TFM/2), FQC y la
FFIN mostraron una tendencia a aumentar segun la cercanfa al fondo, siendo
mayores para los murciélagos volando en el portal, intermedias para los que
volaban cerca y menores en los murciélagos que volaban lejos de obstaculos,
aunque de forma no significativa en general. La intensidad del segundo armoénico
respecto del primero también aumenté desde la situaciéon de vuelo lejos del
fondo de obstaculos hasta la experimental de vuelo muy cerca del fondo. En el
mismo sentido, y en ambos armoénicos, aument6 la intensidad del elemento de

FC respecto a la de la cola casi constante.

Durante la aproximacion se encontré el patrén esperado de acortamiento
progresivo de los pulsos a la par del acortamiento del intervalo entre ellos. Este
acortamiento se debié fundamentalmente a la disminucién de la duracién del
elemento de FM, pues la duraciéon del elemento de FC se mantuvo invariable
hasta el final de la aproximacion. La intensidad del primer armoénico respecto al
segundo aument6 en el curso de la aproximaciéon hasta el inicio de fase de

captura, cuando la FC1 lleg6 a ser mas intensa que la FC2.

La emisién de pulsos ultrasonicos resulta energéticamente costosa, a no ser
que se emplee la compresion de la caja toracica producida durante el batido de las

alas para expeler el aire que hace vibrar las cuerdas vocales (Speakman ez a/. 1989).



Como senala Jones (1994), los murciélagos suelen emitir los pulsos de
ecolocacién con una cadencia constante correspondiente al ritmo de batido de
sus alas, ya que esto es energéticamente mas redituable mientras no se encuentren
con alguna presa potencial. LLa omisiéon ocasional de uno o dos pulsos en esta
secuencia encontrada en P. davyi, es comin en los murciélagos que persiguen
presas voladoras en ambientes mas o menos abiertos (Jones 1994), y puede
deberse a que el murciélago no ha detectado ningtn eco y evita emitir un nuevo
pulso para dejar una ventana de tiempo mas amplia en la cual podria captar el eco

de un objeto mas lejano.

La variacién de la estructura del componente de FM entre situaciones
espaciales abiertas y con obstaculos, asi como durante la aproximacion a la presa,
fue de cierta forma similar a lo que se ha observado en otros murciélagos que
utilizan pulsos de ecolocaciéon de FM con una cola de FQC, como es el caso de
muchos vespertilionidos y moldsidos. Esta similitud consiste en que en ambos
casos, el elemento de FM tiene una modulacion lineal del periodo respecto al
tiempo (PLM). Ademas, conforme se acercan a los objetos del fondo, asi como
durante la aproximacion, los murciélagos acortan progresivamente la cola de
FQC y aumentan simultaneamente la tasa de modulacién del elemento de FM. El
acortamiento encontrado en la duracién del elemento de FM corresponde con lo
descrito por Schnitzler y Kalko (1998) para los pulsos de murciélagos cuando
forrajean en sitios con mayor complejidad estructural de fondo. Estos cambios
en la duracién y en la tasa de modulacion son el resultado de un compromiso
entre la capacidad de deteccién a mayor distancia o el incremento en la
resolucion del calculo del retraso del eco (Surlykke ez @/ 1993), y son también

necesarios para evitar el solapamiento de los pulsos con su propio eco.



Cabe senalar que para el caso de Preronotus davyi, este solapamiento se darfa
aproximadamente a los 1.10 m de distancia entre el murciélago y los posibles
objetivos (superposicion entre emisién y eco), o a los 1.10 m entre objetivos o
entre objetivos y fondo (superposicién entre ecos de diversos objetos), en caso
de que el murciélago mantuviera la duraciéon promedio de sus pulsos de fase de
buasqueda ([6.49 ms * 0.34 m/ms]/2 = 1.1033 m). Si la parte de FC tan sélo
funcionara como marcador de apertura de una ventana de atencion, las ventanas
de superposicion tan solo implicarian a la parte FM de la sefial, y serfan mas
estrechas ([4.04 ms * 0.34 m/ms]/2 = 0.6868 m). Esta debe ser la razén principal
por la cual la duracién de la parte FM se reduce cuando el murciélago vuela cerca
de obsticulos (ventana superposicion parte FM: [3.03 ms * 0.34 m/ms]/2 =
0.5151 m). El mismo motivo debe tener la dramatica disminucion de la duracion
de la parte FM durante la aproximacion y la captura de presas, hasta llegar a tan

solo 1.16 ms al final del buzz.

Sin embargo, también debe hacerse notar algunas diferencias considerables
entre los patrones encontrados en P. davyi y lo descrito para estos
vespertilionidos. En general, los vespertilionidos y molésidos que emplean
seflales de ecolocaciéon que constan unicamente de un elemento de PLM,
incrementan el ancho de banda de la sefial cuando vuelan cerca de los objetos del
fondo, o cuando se aproximan a la presa, mediante el incremento de la frecuencia
inicial. Este patrén aparece claramente durante la fase de aproximacion en el
vespertilionido Myotis siligorensis (Surlykke et al. 1993). Schnitzler y Kalko (1998)
también sefialan varios ejemplos de vespertilionidos (Pipistrellus sp. y Eptesicus sp.)
que emplean pulsos de ecolocacién compuestos unicamente de un elemento
PLM que, al acercarse a sus presas, incrementan el ancho de banda de sus
pulsos. De igual forma ocurre con Myotis nigricans (Siemers et al. 2001), otro

vespertilionido cuya considerable plasticidad en la emision de sus pulsos de



ecolocacion le permite usar pulsos casi exclusivamente de FC (con ancho de
banda muy estrecho) al volar lejos de obstaculos, pero que al acercarse a los
objetos de fondo cambia a pulsos PLM con un incremento notable en la anchura
de banda. En un ejemplo mas reciente, Mora e al (2004), describen un
comportamiento parecido en el molosido Molossus molossus. Llama la atencion que
Pteronotus davyi mantiene un ancho de banda constante, sea que esté volando en
situaciones estructurales abiertas o con obstaculos, asi como durante la mayor
parte de la secuencia de aproximacioén. Aqui pueden plantearse dos importantes
preguntas: ¢Por qué los vespertilionidos aumentan la anchura de banda al
acercarse a los objetos de fondo? y ¢Por qué Preronotus davyi mantiene una anchura
de banda grande —aunque no tanto como la de los vespertilibnidos volando cerca
de obstaculos o aproximandose a presas— ain cuando se encuentre volando lejos

de obstaculos?

La primera cuestion ha merecido considerable esfuerzo de investigacion, y
la respuesta parece estar en la circunstancia de que las sefiales de banda ancha
permiten obtener mayor resolucién en el calculo de las distancias y posibilitan la
obtenciéon de informacién a partir de los patrones espectrales, lo cual permite
medidas mas precisas de la distancia y el angulo a que se encuentra el objeto de
fondo o presa (Roverud 1987, Simmons y Grinnell 1988). La forma mas viable
de incrementar la anchura de banda, es justamente elevando la frecuencia inicial
del pulso, pues para ello el murciélago tan sélo requiere aumentar la tension
inicial de las cuerdas vocales. Sin embargo, la reduccién en la frecuencia final,
terminal o minima puede estar restringida por el hecho de que los objetos (ej.
posibles presas) con dimensiones inferiores a la longitud de onda no producen
ecos significativos, con lo cual, al menos durante la aproximacién, no seria de
gran utilidad extender el rango de frecuencias hacia abajo (Guillén-Servent e

Ibafiez, en revision).



Es pertinente sefialar que los vespertilionidos emiten normalmente un solo
armonico mientras que en las emisiones de P. davyi casi siempre se puede
observar al menos dos armoénicos (el primero y el segundo), y es relativamente
comun llegar a observar la presencia de un tercer armonico. La presencia de
varios armoénicos permite cubrir un mayor ancho de banda, lo cual es una
estrategia comun en especies de murciélagos que buscan presas sobre sustratos,
como es el caso de los megadermatidos (Neuweiler 2000). Contando ambos
armonicos, la anchura de banda total de las sefiales de Preronotus davyi alcanzaria
unos 20 kHz, sumando los 13 kHz del segundo arménico y los 6.5 kHz del
primero. Este valor se mantiene practicamente invariable a pesar de que los
animales vuelen lejos o cerca del fondo, y queda todavia distante de la anchura de
banda de 40 kHz 6 mas empleada por muchos vespertilionidos cuando vuelan
cerca del fondo (Schnitzler y Kalko 1998). En relaciéon con esto, quizas
podriamos esperar un incremento de la intensidad relativa de los armoénicos
primero y tercero cuando los murciélagos se acercan a los objetos del fondo y
durante la aproximaciéon a la presa. Sin embargo, la intensidad del primer
armonico disminuye en relaciéon al segundo conforme los animales vuelan mas
cerca del sustrato. Esto puede ser un patrén aparente, causado por el hecho de
que las grabaciones de los murciélagos volando lejos del fondo siempre fueron
obtenidas con el micréfono a mayor distancia del animal, combinado con que los
sonidos de mas alta frecuencia sufren una atenuacién atmosférica mas intensa
(Lawrence y Simmons 1982). De hecho, aunque el tercer armonico es siempre
muy débil (16-26 dB por debajo del segundo), su intensidad aumenta en relacion
al segundo armoénico conforme los animales estan mas cerca del fondo (y de
nuestro micréfono; datos no presentados). Asi, aunque nuestro disefio y equipo
no permiten un analisis sofisticado de los cambios en intensidad, no parece que

se refuerce el primer armoénico en el vuelo cerca de objetos en el fondo. La razén



de que P. davyi mantenga sefiales de banda relativamente ancha cuando vuela lejos
de los obstaculos del fondo puede estar en que en realidad “nunca” vuela muy
lejos del sustrato, ni busca presas a gran distancia. En todas nuestras
observaciones, los murciélagos volaban siempre a una altura menor o igual a 2 m,
aunque lo hicieran en campo relativamente abierto. En esta situacion los
murciélagos siempre se pueden beneficiar al emitir una sefial de banda ancha

cuyos ecos les pueden informar sobre la presencia de obstaculos.

Sin embargo, si observamos un patrén de incremento de la intensidad del
primer armoénico con respecto al segundo durante las secuencias de aproximacion
y captura de las presas, al tiempo que se incrementa ligeramente la anchura de
banda de cada uno de los armonicos debido a un pequefio descenso en la
frecuencia final del pulso. Es decir: si existen algunas evidencias que indican que
esta especie incrementa la anchura de banda total de la sefial durante la
aproximacion a las presas, fundamentalmente mediante el reforzamiento del
primer armonico. Aunque el rango de frecuencias cubierto por el primer
armonico debe producir ecos menos intensos sobre las presas de pequefo
tamafio que caza esta especie, porque su longitud de onda (9.5-12.0 mm) es
mayor que las dimensiones de aquellos, esto debe ser irrelevante a las pequefias
distancias que separan predador y presa en esos momentos (Houston ez al. 2004).
En este desplazamiento de parte de la energia hacia regiones de menor
frecuencia, podemos encontrar ciertos paralelismos con el comportamiento de
numerosas especies de vespertilionidos y molosidos que, durante la fase de
captura desplazan hacia abajo el rango de frecuencias cubierto por el primer
armonico, al tiempo que introducen y refuerzan el segundo armoénico,
consiguiendo aumentar ain mas la anchura de banda de la senal. Este patron se
ha reportado por ejemplo para Myotis siligorensis, una especie que durante la fase

de busqueda emite con mayor intensidad en el primer armoénico, y que en la



ultima parte de la fase de captura utiliza un segundo armoénico mas intenso
(Sutlykke ez al. 1993). Este descenso de la banda de frecuencia cubierta por el
primer armoénico, que a menudo ocurre en un momento intermedio de la fase de
captura, se ha utilizado para diferenciar dos sub-fases de captura en algunas
especies de vespertilionidos como Papistrellus pipistrellus, P. kubli, P. nathusii (Kalko
y Schnitzler 1993) y M. siligorensis (Sutlykke et al. 1993). En el caso de Pteronotus
davyz, los cambios en las distintas variables tan sélo permiten definir una fase de
captura, tal como ocurre en otras especies, como el crasionictérido Craseonycteris
thonglongyai (Sutlykke et al. 1993). Ademas, a diferencia de las tres especies de
Pipistrellus analizadas por Kalko y Schnitzler (1993), que en fase de busqueda
solian tener un solo armonico visible (correspondiente al primer armoénico) y que
para la segunda fase del buzz de captura ya presentaban un segundo armoénico
conspicuo; en el caso de Preronotus davyi el tercer armonico (recuérdese que para
esta especie el segundo armonico es comparable con el primero de los Papistrellus
antes seflalados por ser el que en fase de busqueda es el mas intenso) se vuelve

ain menos intenso en la fase de captura.

La cuestion de por qué P. davyi mantiene la anchura de banda
relativamente estrecha en situaciones de vuelo cerca de los objetos del fondo o
durante la aproximacion a las presas, en comparaciéon con murciélagos de otras
familias, resulta mas dificil de responder. Una posibilidad es que esta especie
obtenga informacién complementaria sobre los objetos del fondo y las presas a
partir del elemento de FC, a través del andlisis de las modulaciones de frecuencia
(efecto Doppler) y amplitud que estos objetos puedan introducir en los ecos, al
igual que ocurre en el caso de su congénere Preronotus parnelli Neuweiler 2000). La
presencia del corto elemento de FC por encima del rango de frecuencias del
elemento PLM, es otra caracteristica que diferencia a P. davy; de los murciélagos

que usan llamados FM-FQC, pero que esta especie comparte con los murciélagos



que realizan analisis de frecuencia de banda estrecha. La presencia de este
elemento podria ser lo que determina el ancho de banda fijo de estas sefiales, ya
que los cambios en esta anchura son provocados por el incremento de la
frecuencia inicial o la frecuencia mas alta en otros murciélagos. La funcién de
este elemento de FC permanece incierta. El murciélago podria usar el elemento
de FC para obtener informacidon sobre presas que estuvieran aleteando. Sin
embargo, este elemento es de muy corta duracién como para codificar patrones
espectrales relevantes (por ejemplo, tan solo podria codificar los cambios
Doppler de un ciclo completo de aleteo en insectos que movieran las alas al
menos a 500 ciclos por segundo: 1000 ms/2 ms = 500). Datos de una
investigacion colateral indican que Preronotus davyi no lleva a cabo compensacion
del efecto Doppler (Smotherman y Guillén comunicacién personal), lo cual seria
necesario para mantener la frecuencia de los ecos recibidos dentro de la ‘fovea’
acustica, y asi permitir que se desarrolle el analisis de banda estrecha. Por otra
parte los estudios audio-gramétricos en especies cercanas indican que el linaje al
que pertenece P. davyi carece de tal fovea acustica (Kossl e /. 1999). Es dificil
pensar que sin la presencia de estos rasgos sea posible el analisis de banda
estrecha del elemento de FC. Ademas, el hecho de que la cola de FQC del
elemento de FM incremente su duracion y que en cambio la duracion del
elemento de FC no muestre diferencias significativas cuando el murciélago esta
buscando presas lejos del sustrato, parece indicar que el elemento de FC no esta
involucrado en la deteccion de presas a gran distancia. Una hipotesis alternativa
es la evidencia encontrada por Roverud (1987) para otros murciélagos (de la
familia cercana de los Noctilibnidos) que emplean sefiales con un elemento de
FC inicial seguido por uno de FM, segun la cual el elemento de FC inicial abre
una ventana de atencion en el sistema neuronal del murciélago que le permite

procesar los ecos de la parte de FM que le sigue. Esta explicacion seria



consistente con la presencia del elemento de FC al principio del pulso, con una
duracién practicamente invariable desde la fase de busqueda, sea cerca o lejos de

los objetos del fondo, hasta la mayor parte de la fase de aproximacion.

Finalmente, hay que considerar que el elemento de FC pueda ser una
reminiscencia de las sefiales utilizadas por el ancestro de todos los Preronotus, el
cual, segun un analisis de mapeo filogenético de caracteres probablemente llevaba
a cabo el anilisis de frecuencias de banda estrecha, tal como hace en la actualidad
Prteronotus parnelli (Antonio Guillén, comunicacion personal). Esta tltima opcion
implica que ciertas caracteristicas del sistema de ecolocacién pueden estar sujetas
a una importante inercia filogenética. En este sentido, conviene recordar que la
forma del sonograma de las sefiales de ecolocacion de P. davyi es extremadamente
similar en estructura a la forma de las de P. pamell, aunque comprimidas en el eje
del tiempo y su elemento final tiene una modulacion lineal del periodo —en vez
de la frecuencia— respecto al tiempo. Asi pues, es perfectamente plausible que la
adaptacion al forrajeo en aire abierto, desde una condicién ancestral de forrajeo
entre la vegetacién, haya producido la pérdida de la capacidad del analisis de
banda estrecha, el consiguiente acortamiento del elemento de FC, y la
introduccién de la modulaciéon lineal del periodo respecto al tiempo en el
elemento final, lo cual proporcionaria la flexibilidad necesaria ante los cambios en
las necesidades perceptivas entre las situaciones de lejos o cerca de los objetos del
fondo, y durante la aproximacién a las presas. Por otro lado, el elemento de FC
puede haberse ‘exaptado’ (Gould y Vrba 1982) desde su funcién original como
portador de informacioén en forma de variaciones de frecuencia, hasta marcador
de inicio de la ventana de atencion, tal como Roverud (1987) encontrd en el caso
de Noctilio. Una posibilidad final es que el sistema de ecolocacion de P. davyi se
encuentre altamente estereotipado y que mantenga como rudimentos elementos

no funcionales en la sefial, simplemente debido a inercia filogenética. El rechazo



de cualquiera de las anteriores hipotesis alternativas queda fuera del alcance de
nuestro estudio, y requeriria de estudios experimentales capaces de evaluar la

respuesta de los animales ante distintos tipos de sefiales y ecos.



CONCLUSIONES

El murciélago de espalda desnuda Preronotus davyi, emite de forma
diferencial los pulsos de ecolocaciéon correspondientes a la fase de buasqueda de
acuerdo a la complejidad estructural del medio en el que esté volando. La
duraciéon del elemento de FM es la caracteristica que se modifica mas
notoriamente: cuanto mas complejo es el espacio por el que vuela, mas corto es
este elemento y la duracion total del pulso. Sin embargo, la duracién del elemento

de FC permanece invariable entre las distintas situaciones espaciales.

Cuando P. davyi se aproxima a una presa el intervalo y la duraciéon del
pulso disminuyen progresivamente, siendo notorio que la parte de FC del pulso

se mantiene con una duracién constante durante mayor tiempo que la de FM.

La intensidad relativa de los armoénicos se modifica durante la
aproximacion y captura: en fase de busqueda el segundo armoénico siempre es el
mas intenso, pero desde 2/3 de la aproximacion y hasta el final del buzz la parte

constante del primer armoénico se vuelve la mas intensa.

Los cambios observados en la duraciéon y estructura del elemento de FM,
asi como en la distribucién de energia entre los armoénicos encuentran
paralelismos con el comportamiento de ecolocacién de murciélagos de las
familias de los vespertilionidos y molésidos que cazan presas voladoras en
ambientes mas o menos abiertos. Estos cambios se relacionan con el cambio en
las necesidades perceptivas desde la deteccion de presas a mayor distancia hasta
una mayor resolucion en el calculo de distancias y angulos a las que se encuentran

los objetos del fondo y las presas.



Los pulsos de P. davyi se diferencian de los de las anteriores especies por la
presencia de un corto elemento de frecuencia constante al inicio del pulso, cuya
duracién se mantiene invariable vuele el murciélago cerca o lejos de los
obstaculos del fondo, asi como durante la mayor parte de la aproximacion a las
presas. Hste elemento puede estar asociado a la también casi invariable anchura
de banda de las sefiales de ecolocacion de P. davyz, otra diferencia importante con
las sefiales de vespertilionidos y molosidos que puedan forrajear de forma
parecida, y en los cuales la anchura de banda de la senal se incrementa ante la

cercania de los objetos del fondo o las presas.

Entre las diversas hipoétesis posibles sobre la funcién de este elemento de
FC, consideramos improbable que sirva para codificar informacién espectral, al
contrario del caso de la especie congenérica P. parnelli. En cambio, consideramos
la posibilidad de que este elemento sirva como marcador de apertura de una
ventana de atenciéon para el andlisis del elemento de FM de los ecos
subsiguientes, o que sea un rudimento arrastrado desde un ancestro que

probablemente realizaba analisis de banda estrecha.

Por dltimo, algunos posibles estudios a futuro incluyen:

» En primera instancia la obtencién del audiograma completo de la especie, lo
que permitiria conocer si existe alguna févea acustica, aunque se espera que
no sea asi por los estudios hechos a las especies congenéricas.

» Realizar grabaciones de individuos de Preronotus davyi en diferentes condiciones
espaciales bien definidas, con distintos obstaculos, variando el espacio libre
que tuvieran para volar e incluso presentandole diversas presas potenciales y
verificar como varfan, si es que lo hacen, sus emisiones. Especificamente,

serfa muy interesante presentarle a los murciélagos presas con movimiento



versus presas estaticas para verificar si ello influye en la detecciéon de las
mismas.

» Otro estudio interesante setfa situar a individuos de P. davyi en un cuarto que
permita capturar los ultrasonidos emitidos, modificarlos digitalmente y
enviarlos de regreso al murciélago a manera de “ecos fantasma”. Esto
permitirfa definir con mayor exactitud la funcién de las diferentes partes del
pulso, pues al variar cada una de estas (en el eco fantasma) se podria
verificar como responde el murciélago al recibir los ecos.

» Ademis, queda pendiente la comparacién fina de la estructura de los pulsos
de esta especie con los pulsos de las demas especies de la familia; para lo
cual, faltarfa la realizaciéon de estudios similares a éste para otros de los
Mormodpidos de los cuales atin no se conocen los cambios en las emisiones

ecolocadoras de acuerdo a la complejidad estructural donde se encuentren.
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