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RESUMEN

£n este lrabajo se propone que la plasticidad mostrada por los murciélagos en el uso de refugios es en gran
parte una funcién de su capacidad fisiologica de regulacion térmica e hidrica Para probar esta hipotesis, se
explord fa relacion que existe entre cuatro atributos de las especies relacionados con esta capacidad (tamario
corporal, bpo de alimentacién, afinidad taxondmica y patron de termorregulacién) v el microclima de los
refugios que utilizan. Se selecciond un conjunto de 18 cuevas de los estados de Puebla y México localizadas
en diferentes ecosistemas' bosque tropicat perennifalio, bosque fropical caducifolio, bosque meséfilo de
montafia, bosque de coniferas y matorral xeréfilo. Cada cueva fue visitada durante dos dias en cada estacion
de! afio En cada dia de trabajo, los datos de temperatura y humedad fueron tomados en los lugares
ocupados por una o mas colonias de murciélagos a las 0400, 1000, 1600 y 2200 hrs. En total fueron
observadas 23 especies pertenecientes a nueve diferentes taxa (familias y en el caso de Phyllostomidae
subfarmiias) Se enconird muy poca evidencia de especificidad en el uso de refugios en las especies
estudiadas, ¥ los casos que pudieran sugerirla estén acoplados con uno de fos periodos mas criticos para las
especies la reproduccion. El patrén de uso de cuevas mas evidente fue obtenido cuando las especies fueron
agrupadas por el fipo de termorregulacién, aunque las diferencias estadisticas mas significativas se
produjeron al agrupar a las especies por su afinidad faxonomica Las especies heterotermas
(Vespertlionidae} fueron observadas en ias temperaturas mds bajas y en los més amplios intervalos entre
todas las especies, desde 16 hasta 20.8°C. Los homeotermos (Emballonuridae, Mormoopidae,
Phyllostomidae y Natalidae) ocuparon sitios que variaron entre 14.5 y 37 5°C, y dentro de elios las especies
de mayor capacidad termomegulatoria fueron observadas en temperaturas un poco mas bajas
{estadishcamente significativas) en refacién con aquellas de capacidad mas limitada. El tamafio corporal per
si sofo no determind patrones claros de ocupacidn de refugios, aunque entre los homeotermos las especies
més pequedtas (< 10 g), casi todas insectivoras, ocuparon de manera consistente refugios con temperaturas
arriba de 20°C {pnncipalmente arriba de 25°C). Entre los insectivoros homeotermos, sélo los mas grandes
fueron observados en temperaluras cercanas alos 15°C Los demas homeotermos (frugivoros, nectarivoros y
hematdfagos) fueron observados en un intervalo amplio (14.5-37°C), frecuentemente debajo de los 20°C. Se
registraron humedades del refugio sumamente variables, por lo que no se detectd ninguna tendencia clara
respecto a este factor. Los resultados sugieren que el tamafio corporal, el tipo de almento, el grupo
taxonomico y el tipo de termorregulacion imponen limites a las especies en cuanto al tipo de refugios que
cada una puede ocupar La informacién oblenida apoya la idea de que la temperatura es el elemento fisico
mas importante en la seleccion del refugio.



1. INTRODUCCION

El refugio es un elemento fundamental dentro del habitat de los murciélagos, ya que éstos
pasan mas de la mitad de su ciclo diario y de su tiempo de vida sujetos a las presiones
selectivas del ambiente de refugio (Kunz 1982, Trune y Slobodchikoff 1976, Vaughan y
O'Shea 1976). Entre ofros beneficios, los refugios proveen sitics adecuados para el
descanso, el apareamiento, el cuidado y desarrollo de las crias, el mantenimiento de
interacciones sociales y la digestion del alimento, ademas de que ofrecen proteccion
contra depredadores y condiciones ambientales adversas (Kunz 1982, Stebbings 1995,
Villa-R. 1966).

Las caracteristicas particulares del refugio son seleccionadas en funcién de los
requerimientos de cada especie y de cada individuo, y estos, al parecer, estan
fuertemente asociados con la optimizacidn de varios procesos fisiologicos (Tuttle y
Stevenson 1981). En este sentido, se ha planteado que la temperatura, la humedad y la
velocidad del viento son los factores mas importantes en la seleccion del refugio (Hill y
Smith 1984, Tuttle y Stevenson 1981).

Se ha sugerido que algunas especies tienen requerimientos de refugio altamente
especificos (McCracken 1989, McNab 1974), que incluso pueden llegar a ser obligatorios
para especies fuertemente adaptadas al refugio (Humphrey 1975). Sin embargo, los
resultados de muchos estudios han demostrado que existe una gran cantidad de especies
que pueden ocupar una gran diversidad de refugios y tolerar un amplio intervalo de
condiciones {temperatura, humedad, fuz, tipo de roca o material, tamario det refugio, etc.},

lo cual sugiere que la mayor parte de los murciélagos en realidad tiene habitos de refugio



mas bien oportunistas (Fenton 1992, Kunz 1982).

En el presente trabajo se plantea que el grado de plasticidad presentado por cada
especie en sus habitos de refugio estd fuertemente relacionado con su capacidad para
enfrentar el ambiente fisico, y particularmente con su capacidad de regulacion térmica e
hidrica. Para probar esta hipotesis, se evaluo la relacion existente entre algunos atributos
relacionados con la capacidad de regulacion térmica e hidrica de las especies (tamafio
corporal, tipo general de alimentacién, afinidad taxondmica y patrén de termorregulacion)
y el microclima de sus refugios (temperatura y humedad). Para cumplir con los objetivos
de este trabajo, se estudio a un grupo de 23 especies ecoldgica, morfoldgica, fisiologica y
taxondmicamente diversas, que fueron encontradas en 18 cuevas con diferentes
caracteristicas estructurales y microclimaticas, distribuidas en cinco tipos de vegetacion en

el centro de México.



2. ANTECEDENTES

2.1. IMPORTANCIA DE LAS CUEVAS COMO SITIOS DE REFUGIO

En relacion con otros refugios, las cuevas destacan por su uso ampliamente extendido
enlre los murciélagos. Basta mencionar que la mayoria de tas familias Yy géneros de
quirdpteros incluyen especies que regular u acasionalmente se refugian en cuevas (Kunz
1982), que la mayor parte de las especies del mundo pueden ser consideradas como
cavernicolas (Hill y Smith 1984) y que, probablemente, las cuevas albergan a mas
individuos que ta mayoria de los otros tipos de refugio combinados (Hill y Smith 1984). En
algunos casos, una sala cueva es capaz de albergar a miles o millones de individuos de
una o varias especies (Kunz 1982). £n México, donde aproximadamente el 45% de las
especies emplea estos sitios como refugios primarios o aiternativos {Arita 1993), se han
encontrado cuevas que albergan a cientos de miles de individuos pertenecientes a varias
especies {e.g. Bateman y Vaughan 1974). En uno de los casos mas impresionantes, se
flegd a observar en una cueva de Nuevo Ledn a una colonia con casi cinco millones de
individuos de una sola especie, Tadarida brasiliensis, la cual decrecié dramaticamente
hasta alcanzar los 100,000 individuos (Moreno 1998). Actualmente, el tamario de esta
cofonia se estima en alrededor de 1,200,000 individuos (R. Medeliin y S. Aguilar com

pers.).

Desde una perspectiva evolutiva, se puede decir muy poco acerca de las
condiciones que pudieron haber conducido al uso de cuevas como sitios primarios de
refugio (Kunz 1982). Jepsen (1970) sugiere que los ancestros de los murciélagos pudieron
haber adquirido habitos cavernicolas desde etapas tempranas de su desarrollo evolutivo;
propone que para lograrlo pudieron haber tomado ventaja de su capacidad para

ecolocalizar, hallando en las cuevas un refugio satisfactorio, amplio y permanente, que les



permitia escapar de los depredadores y favorecia la conservacion de agua y energia entre
periodos de alta actividad. Ademas, las cuevas proporcionan beneficios que otros refugios
no pueden proveer, lo que probablemente contribuyd a que estos sitios hayan sido
explotados cada vez con mayor frecuencia como refugios. Por ejemplo, Ias grandes
dimensiones y la compleja topografia de uha sola cueva ofrecen varios sitios de percha
para mdividuos solitarios y para diferentes colonias de una o varias especies (Hill y Smith
1984, Kunz 1982, Medellin y Lopez-Forment 1885). Ademas, tales dimensiones favorecen
{a formacién de colonias numerosas que producen grandes cantidades de calor, lo cual
redunda en beneficios energéticos para los individuos y permite la explotacién de cuevas
que de otra manera serian inaccesibles (McNab 1982). Los huecos y hendiduras de los
techos y paredes proveen sitios de albergue para varias especies de murciélagos,
favorecen la estructuracion de grupos sociales, facilitan la defensa de refugios o hembras
contra la incursion de intrusos y sirven como “trampas de calor” que incrementan el ahorro
de energia metabdlica (Kunz 1982). Un aspecto que puede contribuir a la marcada
seleccion de cuevas es el largo tiempo de permanencia que generalmente tienen estos
lugares (Kunz 1982, Lewis 1895), muchos de los cuales llegan a convertirse en refugios
tradicionales para poblaciones residentes (Hill y Smith 1984, Kunz 1982, McCracken
1988). Algunos autores sugieren que la estabilidad microclimatica de las cuevas es un
factor determinante para que muchas especies seleccionen primariamente este tipo de
refugios (Gaur 1980, Jepsen 1870, Medellin y Lopez-Forment 1985). Tultle y Stevenson
(1981), a partir de sus observaciones realizadas en una gran cantidad de cuevas de
Estados Unidos, plantean que la cueva ideal para los murciélagos (nearticos) seria aquelia
que presentara la mayor variedad de condiciones microclimaticas, particularmente de
temperatura, de modo gue la misma cueva les serviria como refugio de invierno y de
verano sin tener que migrar.

2.2. FACTORES QUE DETERMINAN LA SELECCION DEL REFUGIO

La seleccion de un sitio de refugio en padicular depende de la interaccion de varios
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factores. Entre las caracteristicas fisicas que limitan el uso de refugios se encuentran la
temperatura, la humedad, las corrientes de aire, la intensidad de luz, la seguridad que
ofrece contra los depredadores, la proximidad al area de forrajeo, la facilidad que presenta
para el rapido levantamiento del vuelo, etc. (Gaur 1980, Hill y Smith 1984, Kunz 1982,
McCracken 1989, Morrison 1980, Tuttle y Stevenson 1981). Estas caracteristicas son
seleccionadas en funcion de los requerimientos de cada especie e incluso de cada
indwiduo, y estos, al parecer, estan ligados con la optimizacién de varios procescs
fisiologicos que requieren gasto energético. La ocupacion de un lugar de refugio con
microchma adecuado puede minimizar los costos energéticos relacionados con la
regulacion de la temperatura corporal, la digestion y asimilacion del alimento, el
mantenimiento de un estado de alerta constante que les permita evitar la depredacion y
mantener interacciones sociales entre los individuos, la gestacion, el desarrollo de las
crias, el cuidado parental, fa lactancia, la espermatogénesis, etc. (Bonaccorso et al. 1992,
Hamilton y Barclay 19894, Hill y Smith 1984, Humphrey 1975, Kunz 1973, McNab 1982,
Tuttle y Stevenson 1981, Twente 1955). Asi, los requerimientos de refugio de cada
individuo varian de acuerdo a la especie, la estacion del afio, el sexo, el estado
reproductivo y la edad {(Humphrey 1975, Stebbings 1995).

2.3. ALGUNOS PATRONES DE USO DE REFUGIOS EN QUIROPTEROS

Se han realizado varios estudios que intentan encontrar patrones de uso de refugios en
murciélagos, principalmente relacionando algunas caracteristicas estructurales det refugio
con la presencia de las especies. Por ejemplo, a partir del analisis de datos colectados en
varios clentos de cuevas del este de Estados Unidos a lo largo de 15 afios, Tuttle y
Stevenson (1981) encontraron que la topografia de las cuevas determina de manera
indirecta la presencia de las especies y el tipo de uso que les dan (refugios de maternidad
o de verano y de hibernacién o de invierno), sin embargo, indican que estas variables
estructurales son importantes sélo en la medida en que determinan ta temperatura del

aire. En otro estudio, mediante un analisis realizado en 36 cuevas del estado de Yucatan,
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se enconltré que la mayor parte de las especies observadas tiende a ocupar cuevas con
caracleristicas similares, es decir, aquellas cuya estructura topografica produce altas
temperaluras y elevadas humedades relativas (Arita 1996, Arita y Vargas 1995). Algunos
autores han relacionado el grado de fidelidad de los murciélagos a su refugio (Lewis 1995)
y la cantidad de especies albergadas {(Graham 1988) con los tipos de refugio utilizados
segun categorias relativas de abundancia, permanencia y proteccién ofrecida.

En otros casos se ha intentado identificar asociaciones interespecificas recurrentes
entre cientas especies. En uno de los estudios antes citados, los autores encuentran una
asociacion positiva entre las especies respecto a la ocupacion de cuevas, aunque
proponen que estas asociaciones son el resultado de una coincidencia de requerimientos
y no de una verdadera interaccion interespecifica (Arita 1996, Arita y Vargas 1995). En
esludios similares de asociacién entre especies, Graham (1988) y Rodriguez-Duran
(1998} sugieren que al menos algunas de las asociaciones estadisticas positivas gue
encontraron en murciélagos de Perd y de Puerto Rico pueden reflejar verdaderas
reiaciones de asociacion biolégica. En una de las revisiones mas completas acerca de la
ecologia del refugio en quirépteros, Kunz (1982) propone que Ia mayor parte de las
asociaciones interespecificas encontradas en diversos estudios parecen ser casuales,
debido probablemente a fa limitada cantidad de refugios adecuados o a una convergencia
en requerimientos de temperatura, humedad e intensidad de iuz. Sin embargo, el mismo

autor no descarta la posibilidad de que algunas asociaciones sean obligatorias y
produzcan beneficios reciprocos para ciertas especies.

Con un enfoque distinto a los estudios anteriores, y con el fin de encontrar criterios
para fa sefeccion de cuevas que deben ser sujetas a proteccion (tomando como
parametro a los murciélagos), se compararon los datos de 215 cuevas de México,
encontrando que no existe una clara correlacion entre la diversidad de especies
albergadas, la abundancia de individuos y la presencia de especies de importancia para la
conservacion (Arita 1993). Finalmente, existe una gran cantidad de trabajos relacionados

con la ecologia del refugio de varias decenas de especies, en algunos de los cuales se ha
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intentado encontrar patrones intraespecificos de uso de refugios. En la mayoria de estos
{rabajos, e! objetivo ha sido relacionar las variables fisicas de los refugios (localizacion,
topografia, tamarto, microclima, nimero de entradas, dimensiones, efc.) con aspectos
biologicos de las especies, como son el tipo de uso, el tamafio de las colonias, el grado de
agrupamiento, la proporcion de sexos, la fidelidad, etc. (e.g. Barclay ef al. 1588, Betts
1997, Brigham 1991, Brigham ef al. 1997, Callahan ef al. 1997, Campbell et al. 1996,
Flerming et al. 1998, Gellman y Zielinski 1996, Hamillon y Barclay 1994, Kalcounis y
Brigham 1998, Kurta ef al. 1993, Lewis 1996, Ormsbee y McComb 1888, Rabe ef al. 1998,
Vonhof y Barclay 1996, entre otros). Gran parte de estos estudios han sido realizados con
especies de zonas templadas y frias, mientras que para las especies tropicales existen
muy pocos trabajos y la mayor parte de la informacidn referente al uso de refugios,
particularmente de cuevas, proviene mas bien de referencias anecddficas (Arita y Vargas
1995).

Una somera revision de la informacién disponible acerca de la ecologia del refugio
de quirdpteros hace evidente que existe una gran diversidad de habitos y requerimientos
entre las espeacies. Aunque los estudios arriba citados han tratado de encontrar patrones
en el uso de refugios, muy pocos de ellos han explorade las restricciones impuestas por

los propios atributos de las especies para el uso de distintos ambientes de refugio.

2.4, FACTORES INTRINSECOS QUE LIMITAN EL USO DE REFUGIOS

E! refugic es un elemento del ambiente que ejerce una fuerte presion selectiva sobre los
individuos (Jepsen 1970, Kunz 1982). Se ha planteado que cierfas caracterisficas
morfoldgicas de algunas especies son en realidad adaptaciones para el uso de sus
refugios. Por ejemplo, algunos moldsidos y vespettilionidos presentan un marcado
aplanamiento dorsoventral del craneo que les permite ocupar pequefias grietas (Kunz
1982, Vaughan 1958). Algunas especies de zonas templadas que ocupan refugios

externos, comeo los vespertiliénidos lasiurinos, presentan gruesos pelajes que les
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proporcionan un mayor aislamiento y coloraciones cripticas que disminuyen el riesgo de
depredacion (Kunz 1982, Shump y Shump 1980). Ofras, como Thyroptera tricofor,
presentan cojinetes adhesivos en las extremidades que les permiten sujetarse de las
hojas lisas de ciertas especies vegetales (Findley y Wilson 1974). Para estas especies, la
posesion de los rasgos adaptativos facilita la ocupacién de cierto tipo de refugios. Sin
embargo, esltos caracleres imponen a la vez una restriccion en cuanto a la variedad de

refugios que sus portadores pueden ocupar (Findley y Wilson 1974, Kunz 1982).

Existen ofros caracteres que aparentemente no evolucionaron por presiones
selectivas del ambiente de refugio, pero que actualmente imponen restricciones para la
explotacion de estos sitios. Asi, los cambios morfoldgicos asociados con la evolucion del
vuelo han tenido un profundo efecto en los habitos de refugio y locomocién de los
murciglagos (Kunz 1982, Vaughan 1970). Los molésidas, por ejemplo, poseen alas
angostas que les permiten alcanzar grandes velocidades en espacios abiertos y optimizar
el forrajeo, pero que al mismo tiempo dificultan e} levantamiento del vuelo en espacios
estrechos. Como consecuencia, estas especies requieren refugios elevados que les

permitan mantener caidas verticales libres antes de poder fevantar ef vuelo {Kunz 1982,
Vaughan 1959).

No se ha explorado con detalle la manera en que otros atributos y propiedades
intrinsecas de las especies imponen restricciones a los individuos para la explotacion de
distintos ambientes de refugio. En este contexto, la capacidad para establecer un balance
termico e hidrico con su ambiente fisico, asi como los atributos relacionados con esta

capacidad, podrian ser algunos de los rasgos mas limitantes para un murciélago.

2.4.1. Capacidad de regulacion térmica e hidrica. Uno de los principales medios por los
que el ambiente afecta a un animal es a través del intercambio de energia. Si el animal
capta mas energia de la que pierde se calentara, y si pierde mas energia de la que
obtiene se enfriara; llevados al extremo, ambos casos conduciran a la muerte (Porter y

Gates 1969). Un individuo puede calentarse o enfriarse durante lapsos breves, pero
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cuando se frafa de largos periodos de tiempo el animal debe mantenerse en un balance
energético con su ambiente, esto es, debe mantener un equilibrio entre las entradas vy las
salidas de energia (Degen 1997, Porter y Gates 1969). Las entradas de calor se derivan
de fendmenos ambientales, en particular de la radiacion solar e infrarroja, asi como de los
procesos metabslicos del animal. Las pérdidas son determinadas por radiacion infrarroja y
por evapatranspiracion respiratoria y cutanea. Adicionalmente, el calor entra y sale del

cuerpo por fendmenos de conduccion y conveccion (Degen 1897).

En el caso de los mamiferos y las aves existe un factor determinante que los
acopla energéticamente con su ambiente: el costo que deben pagar por la endotermia
(McNab 1982). Generalmente se acepta que fa endotermia es costosa en términos de la
cantidad de energia que debe ser gastada para mantener la temperatura corporal
constante independientemente de la temperatura ambiental, y que este costo es mucho
mayor para las especies pequefias (McNab 1982). La temperatura corporal de un
endoterma es determinada por la tasa de produccion de calor metabdlico {PC), &l
diferencial de temperatura entre el cuerpo del animal (T ) y el aire (T,), asi como por la
conductancia térmica fotal del tegumento (C). La relacion entre estas variables puede ser
expresada con (a ecuacién: PC = C(T/T,), lo cual significa que el esfuerzo
termorregulatorio del animal (medido por ta produccion de calor metabélico) depende en

gran medida de la temperatura ambiental (Degen 1997).

Los costos y estrategias para el mantenimiento de una temperatura corporal
estable son distintos en ambientes "frios” y en ambientes “calientes”, entendiendo por
estos términos a aquelios ambientes que estan por debajo o por encima, respectivamente,
de la zona termoneutral de una especie. En los ambientes frios el costo es mayor en
términos de energia, debido a la cantidad de calor metabélico que debe ser generado
para compensar las pérdidas (Degen 1997). En los ambientes calientes, en cambio, el
costo es pagado en buena medida por el balance de la cantidad de agua en el cuerpo,
debido a que el exceso de calor es eliminado por evapotranspiracién (Degen 1997,

Studier ef al. 1970). La humedad ambiental, ademas de afectar el balance interno de
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agua, también influye en el proceso de termorregulacion de los organismos cuando se
combina con temperaturas elevadas. Esto se debe a que una humedad alta (cerca de la
saturacién) reduce la cantidad de vapor de agua adicional gque puede ser suspendida en
el aire, lo que a su vez disminuye la tasa de evaporacion y por lo tanto la eficiencia del

enfriamiento evaporativo (Henshaw 1870, Studier ef al. 1970).

Para minimizar los costos energéticos & hidricos relacionados con la endotermia y
la homeotermia, los organismos deben ocupar los ambientes mas favorables. En otros
términos, la ocupacion de distintos ambientes se ve limitada por la propia capacidad de
regulacion hidrica y térmica de los organismos. En el caso particular de los murciélagos,
una de las partes mas criticas del ambiente gue debe ser enfrentada es el refugio, ya que
los individuos pasan en este sitio la mayor parte de su ciclo diario, y practicamente sélo
salen de ¢l para realizar actividades de forrajeo (Silva 1979). Considerando los factores
involucrados en el intercambio de calor entre un animal y su ambiente, no resulta
sorprendente que la temperatura del aire, la tiumedad relativa y la velocidad del viento

sean los factores mas importantes para los murciélagos en la seleccién del refugio (Hili y
Smith 1984, Tuttle y Stevenson 1978).

Por lo anterior, se puede esperar que la variedad de condiciones microcimaticas
que una especie de quirdptero puede tolerar en sus refugios es limitada por su propia
capacidad de regulacion térmica e hidrica. Silva {1979), por ejemple, sugiere gue "la
diversidad de patrones de utilizacion del refugio diurno que exhiben los murciélagos debe
ser {en buena medida) expresién de diferentes respuestas fisioldgicas a las condiciones
microambientales”. De ser esto cierfo, también se puede esperar que exista una relacion
entre las caracteristicas de las especies que determinan estas capacidades fisiologicas y
la variedad de ambientes de refugic ocupados por ellas.

2.4.2. Caracteres que determinan la capacidad de regulacidon térmica e hidrica en
mamiferos con énfasis en murciélagos. En términos generales, la capacidad para

mantener una temperatura corporal elevada y constante en organismos endotermos
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depende de la relacion entre la cantidad de calor enddgeno que se genera y la facilidad
con que éste se pierde del cuerpo, es decir, de la relacion entre la tasa basal de
metabolismo y la conductancia térmica del tegumento (Mb/C; McNab 1969). Como ocurre
con olros atributos morfolégicos, fisioldgicos y ecoldgicos de los mamiferos (e.g. Clutton-
Brock y Harvey 1983), se ha observado que esta proporcion guarda una relacion
alométrica con la masa corporal (Degen 1997, McNab 1968).

La influencia de la masa corporal en la capacidad de termorregulacion de
endotermos es determinada en gran medida por su estrecha relacion con jas tasas de
pérdida y generacion de calor. En general, un aumento en la masa corporal produce un
incremento en la tasa metabdlica total {(McNab 1988). Sin embargo, la relacion entre la
masa corporal y la tasa metabdélica por unidad de masa tiene un comportamiento inverso,
ya que un incremento en tamafio provoca una disminucion de la tasa metabolica por
unidad de masa. Esta relacion, conocida como la funcién de Kleiber (por ser este autor
quien fa describié por primera vez), ha sido estudiada ampliamente para mamiferos (e.g.
Elgar y Harvey 1987, Hayssen y Lacy 1985, McNab 1983, 1986, 1988, 1992, 1997) y en
particular para murciélagos (McNab 1869, 1982). La explicacion mas generalizada de este
comportamiento se fundamenta en el hecho de gque los animales pequefios tienen una
mayor drea superficial en relacién con su volumen corporal v por lo tanto mayores tasas
de pérdida de calor, lo que conduce a que sus necesidades de generacidn de calor
metabdlica sean también mas aftas (McManus 1977, McNab 1886). De manera similar, se
ha observado que la conductancia térmica de! tegumento también se relaciona
linealmente con el tamafio corporal. En términos generales, el tegumento de las especies
mas pequefias presenta conductancias térmicas mas elevadas, o lo que es lo mismo, su
grado de aislamiento es menor (Degen 1997). Considerando que sus mecanismos de
aislamiento térmico son mucho mas limitados, las especies pequefias son mas sensibles
a los cambios en la relacidén superficiefvolumen (Steude! ef al. 1994) y por lo tanto
dependen mas de los cambios en la tasa metabélica para mantener estable su
temperatura corporal (Phillips y Heath 1895, en Degen 1987). De esta manera, [os

factores primarios que determinan el nivel en el cual un endotermo controla su
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temperatura corporal son: el tamaifio corporal, [a tasa basal de metabolismo y la

conductancia térmica del tegumento (Lyman 1970, McNab 1968, 1982, Studier y
Wilson 1970).

Aunque el tamafo corporal determina en gran medida la tasa metabdlica de los
endotermos, se ha observado que existe una gran variacién residual en esta relacién. La
tasa metabdlica es una medida del gasto de energfa de un animal {generalmente medida
como consumo de oxigeno), por lo que en realidad refleja todo un conjunto de procesos
biolbgicos que requieren de energia y no sélo es el resultado de la necesidad de producir
calor. Asi, se ha encontrade que fa variacion residual en la tasa de metabolismo de los
mamiferos es determinada por factores relacionados con la entrada y salida de energia
del organismo, tales como los habitos alimentarios, el clima, el grado de sedentarismo, el
tipo de locomocidn, 1a capacidad de entrar en torpor y la reproduccién, mas la probable

influencia de un componente taxonémico (Elgar y Harvey 1887, Hayssen y Lacy 1985,
Mchab 1583, 1986, 1988, 1892).

El factor que mejor explica la variacion residual de la tasa metabdlica con respecto
a la funcion de Kleiber es el tipo de alimentacién de las especies, tanto en los mamiferos
en general (McNab 1986, 1989, 1992) como en los murciglagas en particular (Lyman
1970, McNab 1969, 1982, 1992). La relacién de |a tasa de metabolismo con los habitos de
alimentacion se debe a que varias caracteristicas de los alimentos pueden limitar la tasa a
la cual la energia es adquirida por un mamifero y por lo tanto la tasa a la cual éste puede
gastarla (McNab 1986). En consecuencia, los habitos alimentarios afectan también la
capacidad de termorregulacion de los organismos (McNab 1969, 1 982). Se ha sugerido
que la estabilidad espacial y temporat del alimento es la causa principal de las diferencias
termorregulatorias observadas entre los distintos gremios tréficos (McNab 19886), asi como
entre especies de afinidad tropical y especies templadas de tamafio similar (McManus
1977, McNab 1982). McNab (1969, 1971b) menciona que la influencia directa del “tamario
de particula” del alimento sobre el tamario de la especie puede explicar en gran parte la

variacion observada en la regulacién de la temperatura segn el tipo de alimento
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consumido. En términos generales, las presas grandes son consumidas por depredadores
proporcionalmente grandes, mientras que las presas pequefias son consumidas por
depredadores pequeiios (McNab 1971b). Esto se verfa reflejado en la capacidad de las
especies para controlar su temperatura al afectar directamente la relacion
superficie/volumen.  Una  explicacién  alternativa  justifica estas  diferencias
termormegulatorias con base en los diferentes contenidos caléricos de cada tipo de
alimento, aunque este factor no explicaria fas diferencias observadas entre carnivoros e
insectivoros debido a que tanto insectos como vertebrados fienen similares contenidos
energéticos (McNab 1968). Se ha sugerido que el porcentaje del alimento que es
efectivamente aprovechable (grado de digestibilidad), asi como su contenido de
metaholitos secundarios contra depredadores (principaimente taninos), afectan la tasa de
capiacion de energia de sus consumidores y en consecuencia pueden tener alguna
influencia sobre su tasa metabélica (McNab 1988). En el caso de los taninos, ademas de
reducir el consumo del alimento por su toxicidad, pueden reducir el grado de digestibilidad
del alimento al formar complejos molecuiares con proteinas, aminoacidos y carbohidratos
que resultan indigeribles (Degen 1997).

Es probable que la causa de las diferencias en la tasa metabdlica (y en
consecuencia en la capacidad termorregulatoria) entre distintos gremios tréficos sea una
combinacion de varias de las alternativas mencionadas (McNab 1986); tampoco se ha
descartado 1a influencia de un componente filogenético, pero es dificil evaluar su efecto
debido a que las especies pertenecientes al mismo grupo taxendmico generalmente
presentan habitos alimentarics muy similares (McNab 1982, 1992, 1997). Asi, en el caso
de los murciélagos, se ha observado que las especies que se alimentan de néctar-polen,
frutos o carne {que son presas abundantes a lo largo del afio, grandes, muy energéticas
ylo faciimente digeribles) presentan una tasa metabdlica igual o més elevada de la que se
esperaria por su tamafio segin la funcién de Kleiber, mientras que las especies que se
alimentan de sangre o insectos (presas comparativamente menos abundantes en
condiciones nafurales, de menor tamafo, poco energéticas y/o menos digeribles)

presentan, en general, tasas metabdlicas mas bajas de las esperadas (McManus 1977,
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MeNab 1989, 1974, 1682, 1989). El estado nutrimental y el peso corporal pueden explicar
gran parte de las diferencias termorregulatorias observadas entre individuos de la misma
especie (McNab 1982). Ei bajo peso corporal ocasionado por una disminucion en el
consumo de alimento provoca una reduccién en la tasa metahdlica y puede conducir a
una temperafura corporal anormal y a una evenfuai hipotermia, incluso en homeotermos
{Stones y Wiebers 19686, Studier y Wilson 1979).

A pesar de que estas tendencias se cumplen para muchas de las especies gue han
sido estudiadas, la interaccién entre tasa basa! de metabolismo, tamario corporal y tipo de
alimento parece ser demasiado compleja, pues incluse esta relacion presenta tendencias
diferentes en mamiferos pequefios (< 100g) y grandes (McNab 1983, 1989, 1992). En el
caso de 108 murciélagos, por gjemplo, se han descrito tasas metabélicas cercanas a las
esperadas en especies insectivoras pequefias neotropicales, tales como Saccopteryx
bilineata (Genoud y Bonaccorso 1986), Peropteryx macrotis (Genoud et al. 1990) y
algunos mormopidos (Bonaccorso ef al. 1992). Esto pone de manifiesto que un tamarto
pequefio combinado con habitos insectivoros no necesariamente produce bajas tasas
metabdlicas e ineficiente homeotermia (Bonaccorso ef al. 1992). De la misma manera,
una dieta basada principaimente en néctar-polen no garantiza una elevada tasa
metabdlica en murciélagos de gran tamafio, lo que ha sido atribuido a la dificultad que

estas especies tienen para obtener grandes cantidades de alimento (Bonaccorso y McNab
1997, McNab 1986, 1989).

Por otra parte, el balance hidrico de los organismos depende del ajuste que éste
logre mantener entre las entradas y las salidas de agua (Degen 1997). El problema de la
regulacion hidrica se hace mas complejo debido a que se encuentra estrechamente ligado
con los sistemas de osmorregulacién y excrecion, por medio de los cuales son reguladas
las concentraciones de los solutos extracelulares vy son eliminadas las moléculas de
desecho (Eckert et al. 1989). Los intercambios de agua pueden ser de tipo obligatorio,
cuando ocurren en respuesta a factores fisicos sobre los que el animal tiene poco o nulo

control, o bien intercambios regulados, que son controlados fisiolégicamente para
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compensar el intercambio obligatrio (Eckert ef al. 1989). Ei agua es perdida del cuerpo
principalmente por la evaporacion que ocurre en las supertficies respiratorias y en el
tequmento, asi como por salivacion, heces y orina. Las ganancias son debidas a la
ingestion directa de agua, a la ingestién indirecta por medio del alimento, o a la produccion

interna de agua metabdlica a partir de carbohidratos y grasas (Degen 1997).

Todos los factores que afecten la enirada o la salida de agua afectarén la
capacidad de requlacién hidrica de los organismos. El tamafic corporal tiene una
marcada influencia sobre {a tasa de flujo de agua entre el ambiente y los organismos y por
lo tanto sobre el balance de agua en el cuerpo (Degen 1997, Eckert ef al. 1989). Debido al
mismo principio de la relacidn superficia/volumen mencionado en parrafos anteriores, el
flujo de agua por unidad de masa aumenta conforme disminuye el tamafio, por lo que un
animal pequefio se hidratara o deshidratara mas rapidamente que un animal grande con
ia misma forma (Degen 1997, Eckert ef al. 1989, Studier 1870). Sin embargo, existen
olros atributos que también guardan una relacién alométrica con el tamafio corporal y que
cumplen la funcion de contrarrestar las desventajas de las especies mas pequefias. En el
caso de los mamiferos, |la tasa de filtracion glomerular se reduce y el grosor relative de ia
médula del riidn aumenta conforme el tamafo corporal disminuye. Ambos atributos
conducen a que las pérdidas de agua en el rifidn sean menores para [as especies
pequefias, por lo que éstas pueden producir orinas méas concentradas (Degen 1997). Un
factor que afecta de manera importante la entrada de agua al organismo es el tipo de
alimentacién, ya que todos los alimentos contienen agua en mayor © menor proporcion
{Eckert et af. 1989). Por ejemplo, los roedores de ambientes deseéricos obtienen sus
requerimientos de agua a partir de! alimenfo que consumen y no necesitan beberla
directamente. Entre los roedores, se ha observado que las especies gque consumen dietas
pobres en agua (e.g. granivoros) han optimizado sus mecanismos de conservacion de
liquidos, ya que producen orinas mas concentradas y heces mas secas, reducen sus
tasas de evapotranspiracion y presentan mayor produccién de agua metabdlica. En
contraste, las especies con dietas mas ricas en agua (e.g. herbivoros, insectivoros y

carnivoros) pueden tolerar mayores pérdidas de agua y poseen mecanismos menos
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eficientes para conservarla (Degen 1997).

2.4.3. La capacidad de regulacién térmica e hidrica y la plasticidad en el uso de
refugios. Muy pocos estudios han explorado a manera en que la capacidad de regulacién
termica efo hidrica de las especies se relaciona con fa variedad de refugios que éstas
utilizan. En una de las primeras aproximaciones a este tipo de estudios, Dwyer (1971)
proponte que las especies de murciélagos pueden clasificarse segin su patrén de
termorregulacion en tres tipos: heterotermos obligados, heterotermos facultativos
homeotermos. Utitizando esta clasificacion como base, el autor realiza una serie de
predicciones generales referentes a las condiciones de temperatura y localizacion
latitudinal de las cuevas en las que se esperaria encontrar a cada uno de los tres tipos
fisiciégicos de murciélagos. Silva (1979), por su parte, clasifica a los murciélagos cubanos
en tres tipos fisioldgicos fundamentales: aguellos con capacidad de “"homeotermia
constante”, aquellos que pueden entrar en "letargia profunda” y los que pueden presentar
“letargia somera", En el mismo trabajo, el autor relaciona a cada tipo de murciélago con la
diversidad y tipos de refugio que utilizan (cueva con una entrada, cueva con mas de una
entrada, estructuras arquitecténicas, entre el follaje y dentro de huecos de arbol), asi
como con el grado de agrupamiento de los individuos: este autor acentda el papel del
microciima def refugic como un factor determinante de los patrones observados. En un
estudio realizado en nueve cuevas de Tamaulipas a lo largo de un gradiente altitudinal,
Vargas {1998) encontr6 gue 1) los ambientes de refugio calidos-himedos son ocupados
por especies no hibernantes (definidas por el propio autor como aquellas especies que no
pueden entrar en torpor), 2) los frios-hiimedos son utilizados por especies hibernantes, 3)
los refugios frios-secos son explotados tanto por especies hibernantes como no

hibernantes, y 4) los ambientes calidos secos son poco hospitalarios para ambos tipos de
aspecies.

Se ha mencionado que el tamafio corporal, el tipo de alimentacion y probablemente
fa afinidad taxondmica, son las principales caracteristicas que determinan la capacidad

termorregulatoria de los murciélagos. De estas caracteristicas, solo se ha explorado o
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sugerido alguna relacion del tamario corporal, y en menor medida del tipo de alimento,
con el uso de determinados microambientes de refugio. Analizando los datos de algunas
cuevas de Norfeamérica y Europa, McNab (1974} encontré que las diferentes especies de
murcielagos en hibernacion tienden a elegir temperaturas que guardan una relacidn
inversa con su masa corporal, esto es, que las especies mas grandes tienden a ocupar los
sitios mas frios mientras que los murciélagos pequefos ocupan lugares generalmente
mas calidos. Este autor obtiene una ecuacion que relaciona el logaritmo de la masa
corporal con fa temperatura del refugio, a partir de [a cual establece una linea hipotética
que determina la temperatura maxima que una especie de tamafio X puede ocupar para
seguir manteniéndose en torpor. Por ofra parte, se ha sugerido que el tipo de alimento y la
capacidad estomacal de Desmodus rotundus pueden actuar como factores que imponen
limites a los individuos de esta especie para la explotacién de refugios frios (McNab
1973). Finalmente, no existen trabajos en los que se haya relacionado el tamafio corporal,
el tipo de alimento o algun otro atributo con la humedad de los refugios.

2.5, EL. CASO DE LOS MURCIELAGOS CAVERNICOLAS DEL CENTRO DE MEXICO

Como una primera aproximacion para el esclarecimiento de estos patrones, en este
frabajo se obluvo informacién de las condiciones de refugio de colonias de distintas
especies que ocupan cuevas con caracteristicas contrastantes en el centro de México,
principalmente dentro del estade de Puebla. Esta region presenta una alta complejidad
topogréfica y se ubica por completo dentro de los limites de |a zona de transicidn de las
regiones Nedrtica y Neotropical (Ortega y Arita 1998). Como consecuencia, en ella estan
representados los biomas mas grandes del pais: bosque templado, bosque tropical
caducifolic, bosque tropical perennifolio, bosque meséfilo de montafia y matorral xeréfilo
(Rzedowski 1978). Estas condiciones permitieron estudiar en un area relativamente
pequena a colonias de especies pertenecientes a familias tanto de afinidad tropical como
templada, las cuales ocupan distintos habitats y presentan diferentes habitos de refugio,

de alimentacién, de forrajeo, etc. Ademas, segun fa informacion aportada por la literatura y
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par ejemplares de museo, de las 61 especies reportadas hasta ahora para el estado de
Puebla (59 reportadas por Vargas 1998, mas Pferonofus personatus reportado por
Galindo-Galindo et al. 1996 y Nycliceius humeralis reportado por Rojas-Martinez y
Valiente-Banuet 1996), 36 (equivalentes al 59%) utilizan las cuevas regularmente (Arita
1993) y al menos 25 (41%) han sido colectadas en alguna cueva dentro del mismo estado
(revisidn personal). Segln la clasificacién de especies cavernicolas mexicanas de Avita
(1993), 21 de estas 36 especies utilizan cuevas como refugios primarios, mientras que 15
fas usan como refugios alternativos.
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3. OBJETIVOS E HIPOTESIS

OBJETIVO GENERAL

Explorar fa relacion existente entre algunos atribufos relacionados con la capacidad de
regulacion térmica e hidrica de las especies (tamafio corporal, tipo de alimentacion, grupo
taxondmico y patrén de termorregulacién) y el microclima {temperatura y humedad) de los
refugios que ufilizan.

OBJETIVOS ESPECIFICOS
¢ Caracterizar los refugios de cada especie de acuerdo a sus condiciones de
temperatura y humedad; secundariamente, describir otros rasgos estructurales y

morfolégicos de los refugios.

» ldentificar si existe algan tipo de especificidad en el uso de refugios en las especies

estudiadas.

» Caracterizar a cada especie de acuerdo con sus habitos generales de alimentacidn,

tamario corporal, afinidad taxondémica y tipo de termorregulacién.

« Determinar si los anteriores atributos de las especies guardan alguna relacion con el

microclima de sus refugios.
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HIPOTESIS Y PREDICCIONES

1} Ho: Si la capacidad de termorregulacion de las especies (valorada por su patron de
termorregulacion) no se relaciona con las condiciones de temperatura que éstas pueden
ocupar en sus refugics, entonces:

» No existiran diferencias significativas en las condiciones de temperatura de los refugios
ocupados por miembros de diferentes categorias de termoerregulacion.

Ha: Si la capacidad de termorregulacién de las especies (valorada por su patron de

termorregulacion) se retaciona con las condiciones de temperatura que éstas pueden

ocupar en sus refugios, entonces:

e las especies de categoria O (heterotermos con capacidad de entrar en torpor)
ocuparan las condiciones mas variables de temperatura en sus refugios, desde cugvas
muy frias hasta cuevas calientes.

« Las demas categorias guardaran una relacion directa con la temperatura segdn su
gradoc de homeotermia: las especies de termorregulacion precisa (categoria 3)
ocuparan desde cuevas relativamente frias hasta cuevas calientes, y las especies de
capacidad muy limitada {categoria 1) solo ocuparan cuevas calientes; las especies de
categoria 2 presentaran un comportamiento intermedio.

2} Ho: Si las especies mas pequefias no son menos tolerantes que las especies grandes
a las bajas temperaturas y humedades del refugio, ni mas sensibles a las temperaturas
muy elevadas combinadas con humedades extremas, entonces:

« las especies de las cinco categorias de tamafio ocuparan cuevas con similares

condiciones de temperatura y humedad.

Ha: Si los murciélagos mas pequefios son menos tolerantes a las bajas temperaturas y
humedades del refugio, asi como a las temperaturas muy elevadas combinadas con
humedades extremas, entonces:

« Las especies mas pequefias (categorias de tamario 1 vy 2) estaran restringidas a las

cuevas (0 secciones de ellas) mas calientes y su intervalo de condiciones de
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temperatura sera mas estrecho.

« Las especies mas pequefias estaran restringidas a sitios himedos, excepto cuando ia
temperatura del refugio sea extremadamente alta.

« Las especies grandes (categorias 4 y 5) ocuparén las condiciones mas variables de

temperatura y humedad en sus refugios.

3} Ho: Si los alimentos mas abundantes, mas estables (espacial y temporalmente), mas

grandes, mas digeribles y/o mas energéticos no determinan una mayor tolerancia de sus

consumidores a las bajas temperaturas del refugio, entonces:

+ Entre los homeotermos, los insectivoros, frugivoros, nectarivoros, camivoros y
hematéfagos ocuparan sitios de refugio con caracteristicas similares.

Ha: Si fos alimentos mas abundantes, mas estables (espacial y temporalmente), mas

grandes, méas digeribles y/fo mas energéticos determinan una mayor tolerancia de sus

consumidores a las bajas temperaturas del refugio, entonces:

« Ente los homeotermos, las especies que consumen insectos ocuparan los sitios mas
calientes y menos variables.

« las especies frugivoras, nectarivoras y carnivoras toleraran un intervalo mas amplio
de condiciones microclimaticas en el refugio, y podran ocupar los sitios mas frios.

+ Los hematofagos seran ohservados en condiciones intermedias.

4} Ho: Si la tolerancia a diferentes condiciones de temperatura del refugio no es afectada

por un componente filogenético, entonces:

s No existiran diferencias significativas en las condiciones de temperatura del refugio
entre especies pertenecientes a diferentes taxa, y en caso de existir pueden ser
explicadas por los atributos morfolégicas, fisiologicos o ecoldgicos de [as especies.

Ha: Sila tolerancia a diferentes condiciones de temperatura del refugio es afectada por un

componente filogenético, entonces:

¢+ Los miembros de taxa distintos presentardn habitos de refugio diferentes

independientemente de sus alributos morfoldgicos, fisiolégicos o ecoldgicos.
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4. DESCRIPCION DE LOS SITIOS DE MUESTREO

Las 18 cuevas de estudio estan ubicadas en cinco diferentes regiones fisiograficas del
centro de Mexico, entre ias coordenadas 18°00" y 20°10” de latitud N, y entre los 97°00° y
89°30" de longitud W (Figura 1). Debido a que las localidades de cada region presentan
similitudes en cuanto a vegetacion y clima, se hara una breve descripcion de cada region
y después se anotaran las caracteristicas mas relevantes de cada sitio y cada cueva. La
informacion de cada region serd aplicable a cada uno de sus sitios, a menos que se
indique otra cosa. Las caracteristicas generales de cada cueva, incluyendo los datos de
temperatura y humedad recabados en este trabajo, se resumen en el Apéndice |. Los

mapas topograficos de cada cueva son anexados en el Apéndice 11,

4.1, CUEVAS DE LA REGION DEL VALLE DE TEHUACAN-CUICATLAN

El Valle de Tehuacan-Cuicatlan, perteneciente a la provincia floristica del mismo nombre,
es una region localizada en el sureste del Estado de Puebla y en las partes colindantes de
Oaxaca, asi como en un area muy reducida de Veracruz. Fisiograficamente, esta
comprendida entre el Eje Volcanico Transversal, la Sierra Mazateca y la Cuenca del
Balsas. Esta regidn, aislada de las zonas aridas del Altiplano, presenta en una de sus
porciones centrales (la ciudad de Tehuacan) un promedio anual de precipitacion de 480
mm y una temperatura media anual de 18.6°C (Garcia 1987). Al sureste del Valle, en la
zona de Zapotitian Salinas, la precipitacion media anual es de 450 mm y la temperatura
media anual es de 21.2°C, mientras que en la zona de Coxcatlan, al sur, los valores son

de 4406 mm y 23.8°C (Garcia 1987). Como rasgo caracteristico, presenta una
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FIG. 1 Ubicacion geogréfica de fas cuevas estudiadas. 1, La Ahorcada; 2, Lencho Diego |, 3, Lencho Diego Il, 4,
San Gabriel: 5, La Organera, 6, San Lorenzo |, 7, San Lorenzo II; 8, El Jardin; 9, Piedra Encampanada, 10,
Tzinacanostoc, 11, Caideni I; 12, Caideni I; 13, Caideni 1il; 14, Hulluapan; 15, La Garita, 16, C. del Charro;17,

Karmida; 18, LasVegas.
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predominancia de matorrales xerdfilos en su porcién norte, mientras que en la parte mas
surefia de Puebla y en el norte de Oaxaca son comunes las comunidades dominadas por
bosques espinosos y bosques tropicales caducifolios. Esta conformado por un gran
mosaico de comunidades xerdfilas, cada una compuesta en diferentes proporciones por
cardones, tetechos, nopales, agaves, izotes, arbustos espinosos, etc., complementadas
en algunas regiones con la presencia de elementos arbéreos subtropicales. Sin embargo,
en todas fas vaniantes de vegetacion, las cacticeas columnares constituyen elementos
dominantes de gran importancia (Rojas-Martinez y Valiente-Banuet 1996, Rzedowski
1978)

4.1.1. Cantera de la Organera. 4 km SE Zapotitlan Salinas, Mpio. Zapotitlan Salinas,
PUEBLA (18°18'45" N, 97°25'68™ W, 1400 m).

Esta cantera, actualmente abandonada, es un conjunto de pequeiias cavidades artificiales
formadas para la extraccion de énix. Estan excavadas sobre una matriz rocosa formada
por sedimentos calcareos clasticos {principalmente limos), la cual ha sufrido metamorfosis
en algunas capas poco profundas. La vegetacion circundante corresponde a una
"tetechera”, una comunidad dominada por la cacticea columnar Neobuxbaumia tetetzo.
Existe ademas un importante estrato de arbustos y cactus pequefios donde se encuentran
especies como Acacia consfricta, A. coufteri, Ceiba parvifolia, Prosopis lasvigata
{mezquile), Cercidium prascox (palo verde), Mimosa luisana (ufia de gato), Agave
marmorata, A. karwinski, Mammillaria coffina (biznaguita), Cordia cylindrostachya, C.
curassavica, Caesalpinia melanadema, Eisenhardtia polystachya (palo dulce) vy
Aeschynomene americana {(Rojas-Martinez 1996). La cavidad principal (donde se
encontraban generalmente los murciélagos y donde se tomaron casi todas las mediciones
de temperatura y humedad) es précticamente una grieta horizontal de aproximadamente
15 m de profundidad por 20 m de ancho, con una altura de entre 0.6 y 1.0 m; esta cavidad
presenta una inclinacién negativa de entre 15° y 30°. La entrada es muy angosta (2.2 X
0.8 m), por lo cual gran parte de la cavidad presenta una iluminacion intermedia, excepto
los rincones mas extremos donde la obscuridad es total. El afloramiento rocoso del techo

posee varios huecos pequefios y presenta alternadamente porciones de arenisca y de
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roca metamorfica. El segundo hueco, cuya entrada se localiza a 20 m del anterior, es un
tinel pequefio (aproximadamente 20 m de longitud, con una altura de entre 1.5y 2.5 m, y
entre 2 y 4 m de ancho) excavado en una matriz del mismo tipo de roca; casi toda la
cavidad presenta alg(n grado de iluminacion ¢ penumbra. Al parecer ambos huecos han

tenido muy poca perturbacion desde que fueron abandonados.

41.2. Cueva de la Ahorcada. 1.5 km (por terraceria) E Coxcatlan, Mpio. Coxcatlan,
PUEBLA {18°16'29" N, 97°08'35” W, 1400 m).

Al parecer esta cueva fue originada por el derrumbe natural de [a matriz de arenisca, fa
cual presenta cierto grado de metamorfismo. Se localiza en una zona de matorral xerdfilo
dominada por Pachycereus weberi (candelabro), Escontria chiofiffa (quiotilla), Jpomoea
arborescens (palo blanco), Acacia spp. (acacias), Opuntia spp. (nopales) y Prosopis sp.
(mezquite}. La cueva es un tdnel recto de 25 m de profundidad, angosto (1.3-2 m de
ancho), bajo (1.3-2.7 m de altura) y con una entrada pequefia (1.3 X 1.15 m). Toda la
cueva presenta algin grado de iluminacion, con una zona de penumbra en la entrada y
una zona de Huminacién intermedia en los dos tercios del fondo. Al parecer en epocas
pasadas se desarrollé algin tipo de actividad extractiva, ya que en un segmento del piso
de la cueva existe una pequefia excavacion y algunas paredes parecen haber sido
excavadas; tal vez por esta razon la superficie de las paredes es muy rugosa.
Actualmente, y a pesar de que la cueva se encuentra muy cerca de Coxcatlan y a unos
cuantos metros del camino, fos rastros humanos hacen suponer que muy poca gente

penetra en ella.

4.1.3. Cueva de Lencho Diego I. 2.5 km NW San José Tilapa, Mpio. Coxcatlan, PUEBLA
{18°10'49" N, 97°07'10" W, 1200 m).

Se encuentra sobre {a base de la ladera de un pequefic cerro cercano a la carretera. La
apariencia de esta pequefia cavidad sugiere que su origen fue una falla natural que
posteriormente fue excavada por el hombre. La influencta humana es denotada por la
lisura de algunas paredes, por los pequefios monticulos de roca sobre el piso y por un par

de excavaciones junto a la entrada de la cueva La matriz rocosa estd conformada por
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capas alternadas de mica y arenisca. Tiene una profundidad de 14 m, una altura promedio
de 2.5 m, y una anchura que va de 1.5 a 2.5 m en su parte excavada y de 0.3 a 0.5 m
entre las grietas. La entrada es relativamente amplia (2 X 2 m), por lo que gran parte de la
cueva esta bastante bien iluminada. Los murciélagos ocupan principalmente las grietas de
la cueva, donde la iluminacion es intermedia y la superficie de |las paredes es muy rugosa.
La vegetacion que rodea a la cueva posee tanto elementos xerdfilos (principaimente
arbustos espinosos) como elementos propios de una selva baja. Entre las especies
dominantes en los valles se encuentran Verbesina sp., Cercidium praecox (palo verde),
Pachycereus weber, P. holffianus (candelabros), Escontria chiotilla (quiotilia), Prosopis
faevigata (mezquite), Bursera morelensis, B. fagaroides, B. arida, B. aptera {cuajiotes),
Mirmosa fuisana (ufa de gato), Opuntia spp. (nopales), Ceiba parvifolia {ceiba), entre otras
{Rojas-Martinez 1996). En las laderas predominan Cephalocereus columna-trajani
(viejitos), Bursera spp. (cuajiotes), Agave macroacanta (agave), asi como individuos de los
generos Hechfia, Mimosa y Cercidium.

4.1.4. Cueva de Lencho Diego !l. 2.7 km NW San José Tilapa, Mpio. Coxcatldn, PUEBLA
{18°10°'42" N, 97°07°04" W, 1250 m).

Aproximadamente a 200 m de la cueva anterior, y sobre una parte mas elevada de la
ladera, se encuentra una cavidad de mayor tamafio originada por una fractura del terreno.
ks una grieta angosta (0.5-1.2 m), de 35 m de profundidad y alrededor de 5 m de altura en
su porcion mas elevada. Esta formada sobre un sustrato de mica-arenisca y presenta
varios pequefios derrumbes en su interior, de manera que su topografia es bastante
compleja y sus paredes presentan una apariencia irregular y rugosa, La entrada es
relativamente pequefa (0.95 X 1.2 m), por lo que la fuz penetra bien sélo en fos primeros
8 m; el resto de la cueva presenta iluminacion intermedia u obscuridad total. Ambas
cuevas de Lencho Diego presentan poca evidencia de que la presencia humana sea

frecuente. La vegetacion que rodea a esta cueva ya ha sido descrita para la anterior.
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4.1.5. Cueva de San Lorenzo L. 1.5 WNW San Lorenzo (5 km WNW Tehuacén), Mpio.
Tehuacan, PUEBLA (18°27'51" N, 97°26'62" W, 1740 m).

Scbre una pequefia meseta conocida localmente como la Mesa de San Lorenzo, muy
cerca la autopista México-Oaxaca, se encuentra una gran cavidad formada por derrumbe
natural de las capas de roca calcarea. El diametro del hueco circular formado
heorizontalmente sobre el sustrato es de 30 m. El depésito irregular de las rocas resultante
de los multiples derrumbes ha formado al menos dos diferentes grietas, sin comunicacion
aparente entre si y con caracteristicas microclimaticas distintas; estas dos cavidades
fueron tratadas en este trabajo como cuevas diferentes (San Lorenzo | y Il). La gran
cavidad circular conduce a una camara amplia (30 X 30 m, y 6 m de altura) y bien
Huminada gue se continda en una de sus esquinas hacia abajo a través de una grieta (e!
conjunto de la camara amplia y la grieta fusron consideradas como la cueva nimero |).
Esta grieta conduce a una serie de huecos y camaras ocasionados por los derrumbes,
que suman al menos 150 m de profundidad; esta seccién es totalmente obscura y es la
mas utilizada por los murciélagos. Aungque la cueva es frecuentemente visitada por la
gente, no existen serios problemas de perturbacion (prueba de ello es la presencia de
murciélagos durante todo el afio en sitios accesibles). Alrededor de la cueva existe un tipo
de matorral xeréfilo dominado fisiondmicamente por Opuntia spp. {(nopales), Agave spp.
(agaves) y Yucca sp. (izote), aunque existe un estrato muy conspicuo de arbustos

espinosos.

4.1.6. Cueva de San Lorenzo Il. 1.5 WNW San Lorenzo {5 km WNW Tehuacan), Mpio.
Tehuacan, PUEBLA {18°27'51" N, 87°26'62" W, 1740 m).

Muy cerca de la amplia entrada circular de la cavidad principal s& encuentra la entrada de
la segunda grieta (ver Apéndice 1}, denominada en este trabajo San Lorenze If y
consideraga como una cavidad independiente de la anterior por estar fisicamente
desconectada de ella y por presentar caracteristicas diferentes {es un poco mas pequefia
y célida que San Lorenzo ). El origen de la cavidad y el tipe de roca son los mismos que
para la cueva anterior. La pequefia entrada (2 m de ancho por 0.5 m de alto) puede pasar

inadvertida para el visitante, ya que a simple vista parece un simple hueco horizontal
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sobre la pared. Este hueco, sin embargo, baja y se conecta con una camara amplia (20 X
15 m, y 3-4 m de alto) y completamente obscura que se continda hacia el fondo en forma
de grietas y camaras angostas que bajan varios metros casi de manera vertical. Lo poco
conspicuo de la entrada de esta cueva y {a dificultad que implica introducirse en ella han
favorecido que esta cavidad esté muy poco perturbada por el hombre. La vegetacion que

rodea a esta cavidad es la misma que aquella de la cueva anterior.

4.1.7, Cueva de las Salinas de San Gabriel. 4.5 km ESE Zapotitian Salinas, Mpio.
Zapotitlan Salinas, PUEBLA (18°19'31" N, 97°25'02" W, 1400 m).

Esta pequefia cueva esta situada en uno de los bordes de la cafiada de! Rio Zapotitlan, a
menos de 100 m de una de las numerosas salinas de la zona (Salinas de San Gabriel).
Dehido a su cercania con el rio, el area inmediatamente aledafa a la cueva es algo mas
hiimeda que el promedio en la zona. Por esta misma razon la vegetacion presenta
algunas diferencias: mientras en toda la region de Zapotitidn la vegetacion dominante
corresponde a una “tetechera” {con las especies arbustivas mencionadas en la seccion
4.1.1), en la ladera de la caflada aparecen incluso elementos arboreos como Bursera sp.
{cuajiote), asi como una mayor cobertura de Euphorbia antisyphifitica {candelifla) y Agave
lechuguilla (lechuguilia). E! sustrato esta conformado por varias capas de roca
sedimentaria clastica, lo que ha favorecido que a lo largo de la cafiada se hayan formado
por derrumbe varias cavidades pequefias. Una de estas cavidades es la cueva de San
Gabriel, la Unica en la zona en la que se encontrd evidencia de que es utilizada
frecuentemente por murciélagos (el depdsito de guano es notable, ademas de que se
encontraron individuos durante todo el afic). Al parecer esta cueva ha sido formada por
derrumbe natural de la capa superficial de conglomerado, pero también es posible que la
gente haya contribuido a excavarla para extraer guano. Su entrada es relativamente
amplia (5 m de ancho por 3.6 m de altura) si se compara con el resto de sus dimensiones
{9.5 m de profundidad, 2.5 m de ancho y 2 m de alte); casi toda la cavidad se desarrolla
como una zona de penumbra, y sdlo los Gltimos 2.0 m presentan fuminacion intermedia.
No hay evidencia de que esta cueva sea actualmente frecuentada por la gente, y esto

puede deberse a su lejania desde el pueblo y a que su entrada esta oculta por la
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vegetacién de la canada.

4.2. CUEVAS DE LA REGION DE LA CUENCA DEL BALSAS

La Cuenca del Balsas es la regién comprendida entre el Eje Volcanico Transversal, la
Sierra Madre del Sur y las montafias de la Mixteca: la Sierra de Tlaxiaco y fa Sierra de
Tamazulapan. incluye partes de los estados de Jalisco, Michoacan, México, Guerrero,
Morelos, Puebla y Oaxaca. La cuenca es una depresion topografica (sus partes mas bajas
estan situadas entre los 300 y fos 500 m de altitud) situada entre las serranias antes
mencionadas y que desemboca finalmente en el Rio Balsas. Este rio tiene su origen en el
Valle de Puebla con el Rio Atoyac o Poblano, el cual al unirse al Mixteco forma el Rio
Mezcala que corre de este a oeste y al que se unen después numerosos afiuentes que
bajan tanto del Eje Volcdnico como de fa Sierra Madre del Sur. Al unirse con el Rio Cocula
cambia su nombre por el de Rio Balsas y finalmente desemboca en el Qcéano Pacifico
con el nombre de Rio Zacatula (Garcia y Falcon 1993). Los climas predominantes son de
tipo calido subhiimedo e incluso semiseco (Rzedowski 1978). La temperatura media anual
en la zona estudiada es de 25.6°C para el area de Jolalpan, y de 24.2°C cerca de
Huehuetlan El Chico (Chiautla); la precipitacion media anual para estas zonas es de 849.2
y 839.2 mm, respectivamente (Garcia 1987). La flora de la regién pertenece a la Provincia
Floristica de la Depresion del Balsas (Rzedowski 1978). En esta provincia, que presenta
un porcentaje considerable de especies endémicas, el tipo de vegetacion mas extendido
es el bosque tropical caducifolio. Aqui el género Bursera ha encontrado un importante
centro de diversificacion, y ésto es evidenciado por el hecho de gue los miembros de este
taxon forman una parte notable de la vegetacién, relegando en segundo término a las
leguminosas. En la porcion criental de la cuenca, las cactiaceas columnares o
candefabriformes pueden influir nofablemente en fa fisicnomia del bosque (Rzedowski
1978). En las zonas de la cuenca caracterizadas por climas mas aridos aumenta el
porcentaje de componentes xerofiticos, como son los géneros Castela, Cercidium,

Fouquiena y Gochnatia (Rzedowski 1978).

30



4.2.1. Cuevita de la Piedra Encampanada. Rcho. El Terrero, 4.5 km NW Huehuetlan EI
Chico, Mpio. Hehuetlan E! Chico, PUEBLA (18°23'31"N, 98°43'38" W, 850 m).

Esta cueva es en realidad uno de los varios huecos formados al borde del rio Nexapa por
desgajamiento de las capas de conglomerado. Esta situada en una de las paredes de la
cafiada a unos 20 m de altura sobre ef lecho del rio. La pequefia entrada (1.5 X 0.55 m)
conduce a un tanel de 5 m de longitud y 1.2 m de ancho que se eleva y se ramifica hacia
el fondo en otra camara pequefia de 3 X 1 m; su altura oscila entre 0.6 y 1 m. A pesar de
sus reducidas dimensiones, este hueco presenta una alta estabilidad microclimatica {en
buena parte debido a su topografia, la cual favorece el entrampamiento de calor) y una
iluminacién que varia de intermedia a total, razon por la cual fue considerado en este
trabajo como una cueva. Ademas, fue de las pocas cavidades de la zona en la cual
encontramos un buen nimero de murciélagos durante fodo el afio. Es relativamente
inaccesible y muy poco conspicua, por o cual la perturbacion sobre los murciélagos ha
sido minima. La vegetacion aledafia a la cueva es dominada por arboles bajos del género
Bursera, y en su fisionomia destaca la presencia de cactaceas del geénero Pachycereus
(candelabros). Una buena proporcién del terreno esta destinada al cultivo de diferentes
especies vegetales, principalmente de maiz y cacahuate.

4.2.2. Cueva del Jardin. Rcho. El Jardin, 4 km NW Huehuetian El Chico, Mpio.
Huehuetian EI Chico, PUEBLA (18°23'52"N, 98°43°10" W, 850 m).

Muy cerca de la cueva anterior, en uno de los bordes de la cafiada del Rio Nexapa, se
encuentra la cueva conocida localmente como Cueva del Jardin. La pequeia entrada (2.2
X 1.25 m) conduce a una cavidad sencilla, sin pendiente, formada por desgajamiento y
derrumbe de una de las capas de conglomerado. Tiene una profundidad de 14 m y su
anchura oscila entre 0.5 y 3 m; la parte mas elevada del techo alcanza los 2.3 m.
Practicamente la mitad de la cavidad corresponde a la zona de penumbra y la otra mitad a
la zona de iluminacién intermedia. Esta cueva es ocasionalmente visitada por la gente
para exiraer el guano, razén por la cual ha sido de alguna manera “protegida” junto con

los murciélagos que alberga. La vegetacion es similar a la de la cueva anterior.,
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4.2.3. Cueva Tzinacanostoc. 1 km NW Jolalpan, Mpio. Jofalpan, PUEBLA {18%19'57"N,
98°53'17" W, 1037 m).

Esta cueva es localmente muy conocida, debido a que algunas personas penetran en ella
con el {nico fin de extraer un poco del abundante guano gue ahi se deposita; por esta
razén también es conocida como fa Cueva de! Guano. Debido a su peculiar topografia,
esta cueva se distingue por presentar escasa circulacion de aire y temperaturas muy
elevadas (alrededor de 35°C) durante todo el afio. Tomando en cuenta estas
caracteristicas puede ser considerada como una “cueva de calor” (Aguilar y Ruiz 1995,
Silva 1977). Esta formada por derrumbe y disolucién de la matfriz de roca sedimentaria; ias
observaciones realizadas y los comentarios de la gente del lugar indican que los
derrumbes internos continan siendo alge comun en la cueva., La entrada principal,
localizada sobre la ladera de un cerro, es un gran hueco horizontat de 30 m de diametro
que desciende por una pendiente hasta lo que es propiamente la entrada de la cueva.
Esta segunda entrada vertical, de 25 m de ancho por 21 m de alto, se continda 85 m en
linea recta hacia abajo (-30° de pendiente} a lo largo de un tinel simple (zona de
penumbra), hasta llegar a una zona plana que avanza otros 25 m (zona intermedia); en
todo este segmento del tdnel la anchura es de entre 15 y 20 m. A partir del Qltimo punto el
ttinel comienza a elevarse (pendientes de entre 20 y 35 m) y a ampliarse para terminar en
una gran camara folalmente obscura de 75 m de diametro y hasta 35 m de alto. La
profundidad fotal de la cueva es de 220 m. Esta peculiar disposicién provoca que la
camara del fondo funcione como una auténtica trampa de calor, y si a eso se le afade una
colonia de murciélagos cercana a los 100,000 individuos y un enorme depésito de guano,
resulta razonable que la temperatura se mantenga elevada y constante. La cueva esta
redeada por una zona bastante perturbada en la que predominan los cultivos de maiz. Sin
embargo, la tegidn presenta extensas areas de vegetacion natural que puede ser
caracterizada como un bosque tropical caducifolio. En estos bosques los elementos
dominantes son aguellos pertenecientes al género Bursera, aunque por su aspecto
destacan también las cactaceas candelabriformes (Pachiycereus sp.) que son mucho mas

evidentes durante la época de secas.
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4.3. CUEVAS DE LA REGION DEL EJE VOLCANICO TRANSVERSAL

El Eje Volcanico Transversal es la regién montafiosa que separa el Altiplanc Mexicano de
la Cuenca del Balsas. Es un conjunto de serranias que corren desde Jalisco y Colima
hasla Veractuz, en las cuales los materiales igneos separaron numerosas cuencas,
algunas de ellas cerradas, come son el Valle de México, la Cuenca de Patzcuaro, Cuitzeo,
los Llanos de Apan, los Liancs de San Juan, etc. (Garcia y Falcon 1993). Pertenece a la
Provincia Floristica de las Semranias Meridionzles, en 1z cual jos bosques de pino (Pinus
spp.) y encino (Quercus spp.) son los que predominan (Rzedowski 1978). El Eje
Volcanico, que se levanta apreximadamente entre los 2000 y 5650 m de akitud, incluye a
las montafias mas altas de México. El clima que predomina en la regién es de tipo
templado con lluvias en verano. Cerca de los sitios de estudio la temperatura media anual
es de 10.4°C para la zona de la Sierra Nevada (Rio Frio) y de 13.4°C para la zona de la

Sierra de Monte Bajo (Temoaya). La precipifacion media anual para estas areas es de
1074.3 y 852 mm respectivamente (Garcia 1987).

4.3.1. Cueva Caideni I. 1 km NE Presa de Iturbide (5 km SW Tlazala de Fabela), Mpio.
Isidro Fabela, EDO. MEXICO (19°33'02”N, 99°28'11" W, 3480 m).

El conjunte de cuevas conocidas localmente como Caideni {1, If v Ill) esta enclavado en la
parte alta de los cerros que rodean a la Presa de lturbide, los cuales forman parte de la
Sierra de Monte Bajo. En esta area [os bosques de oyamel (Abies religiosa) constituyen el
tipo de vegetacidén dominante; muy cerca de ahi, en las partes méas bajas (cerca de la
presa), la vegetacion es dominada por pinos (Pinus spp.). Existen algunas areas mas o
menos extensas que han sido deforestadas para uso agricola. Varias de las cuevas que
existen en el drea fueron excavadas sobre la roca sedimentaria para la extraccion de
minerales y “tesoros™, actualmente las cuevas estudiadas estan por completo
abandonadas. La cueva Caideni |, al parecer formada en sus inicios de manera natural
por derrumbe y disolucidn, presenta evidencias de haber sido excavada en algunas
porciones. Es un tinel angosto (1.1-2.1 m de ancho; 1.2-3.1 m de alto) que alcanza los 41

m de profundidad, cuya maxima complejidad topografica consiste en un par de pequefias
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bifurcaciones hacia el fondo; practicamente toda ia cueva se encuentra en obscuridad
total. Debido al tipo de roca y a la elevada humedad de la zona, la cueva presenta
escurnmientos y filtraciones durante todo el afio. En las tres cuevas son escasos los

rastros recientes de actividad humana.

4.3.2. Cueva Caideni il. 1 km NE Presa de lturbide (5 krn SW Tlazala de Fabela), Mpio.
Isidro Fabela, EDO. MEXICO (19°33°02"N, 99°28'11" W, 3480 m).

Esta cavidad esta situada a 100 m de Ja cueva anterior, en una parie mas baja de la
misma ladera. Su apariencia hace suponer que fue formada de manera natural como una
gran grieta en el terreno. La primera seccion de la cueva consiste de un tunel sin
ramificaciones en forma de “s” (20 m de longitud, 1.25-1.4 m de ancho y 1.8-4 m de alto},
la cual se une al fondo con la parte mas profunda de la griefa (20 m de aito, 5 m de
longitud y 1.5-3 m de ancho); en esta Gltima seccién la luz llega a penetrar de manera
notable debido a que se comunica al exterior a través de una chimenea situada en el
techo. Solo una parte intermedia de la cueva se encuentra en obscuridad total. Esta
particular topografia provoca ademas que dentro de la cueva se presenten importantes
corrientes de aire.

4.3.3. Cueva Caideni ill. 1 km NE Presa de lturbide (5 km SW Tlazala de Fabela), Mpio.
Isidro Fabela, EDO. MEXICO (19°33'02"N, 89°28'11" W, 3480 m).

A escasos 50 m de la grieta anterior se encuentra la cueva Caideni lll. Su pequena
entrada (1.15 m de ancho y 0.7 m de aito) conduce a un tdnei sencillo de 17 m de longitud
por 1.2-1.45 m de anchura, y con una altura de 1.6 a 1.8 m. A 7 m de la entrada la cueva
se bifurca perpendicularmente hacia un pequefio tunel de 13 m. Las paredes cinceladas,
las vigas que sostienen parte del techo y la forma tan regular del tinel hacen evidente que
esta cavidad es en realidad una mina abandonada. La entrada tan pequefia provoca que
practicamente toda la cueva se encuentre en obscuridad total o con una iluminacion
intermedia. Los escurfimientos fueron evidentes durante las cuatro visitas, e incluso

durante el otofio las Hluvias inundaron practicamente todo el tinel.
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4.3.4. Cueva Huiluapan. 7 km W Rio Frio, Mpic. Ixtapaluca, EDO. MEXICO (19°21°35"N,
98°44'36™ W, 3385 m).

Esta cueva estd localizada dentro de los limites del Parque Nacional Zoquiapan, muy
cerca de la ladera nerte del Volcan iztaccihuatl, en la region conocida como Sierra
Nevada La vegetacion con mayor cobertura corresponde a los bosques de coniferas
(Pinus spp. y Abies religiosa principaimente) y en algunas laderas de menor altitud
predominan los bosques de encino (Quercus spp.). En el area que rodea inmediatamente
a la cueva existen manchones importantes de bosques de oyamel (A. religiosa), los cuales
a muy pocos metros se intercalan con bosques de pino (Pinus hartwegii y P.
montezumae), en esta parte de la sierra, los pinares estdn asociades a un importante
estrato de zacaton, formado por gramineas de varias especies (Blanco ef a/. 1981). La
cueva es en realidad un tine! que fue cavado sobre la base de una ladera de roca
sedimentaria, exactamente debajo de uno de los caminos de terraceria que conducen al
sitio denominado Huiluapan. Es un tdnel angosto (0.9 a 2.3 m de ancho; 1.6 a 2.1 m de
alto}, sin ramificaciones y de forma irregular (presenta varios recodos), que alcanza una
profundidad de 76 m. Presenta en sus primeros 20 metros (zona de iluminacién
intermedia) un cuerpo de agua somero que se mantiene durante todo el afio; pasando
esta seccion el piso es seco y la obscuridad es total. A lo largo de toda la cueva, debajo
del piso, corre un pequefio canal que conduce hacia el exterior hasta alcanzar una
pequefa pileta, a partir de la cual sale una tuberia. Es muy probable que desde su origen
este tUnel haya sido formado para facilitar fa extraccion de agua. Al parecer, la

perturbacion actual dentro de la cueva y sobre los murciélagos es poco frecuente.

4.4. CUEVAS DE LA REGION DE LA SIERRA NORTE DE PUEBLA

L.a Sierra Norte de Puebla es la regidon montafiosa que atraviesa mas o menos de manera
transversal gran parte del norte del estado de Puebla. Forma parte de la Sierra Madre
Oriental, 1a cual establece el limite entre la Altiplanicie Mexicana y la Lianura Costera del

Golfo. La flora corresponde a la Provincia de la Sierra Madre Oriental, en la cual
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predominan ampliamente los bosgues de encinos y en menor medida los bosques de
pinos (Rzedowski 1978). En las zonas de alfitud intermedia de la vertiente del Golfo de
México, entre los bosques templados (encino, pino, oyamel, etc.) y los bosques tropicales
perennifolios, se encuentra una estrecha franja de bosques mesofilos de montaiia
(Rzedowski 1978). Las tres cuevas estudiadas dentro de esta provincia se localizan
precisamente dentro de esta franja intermedia, alrededor de Jos 700 m de altitud. El clima
que corresponde a esta zona es de tipe himedo de altura, donde la precipitacion media
anual comlinmente sobrepasa los 1500 m. En la mayor parte de estos sitios son
frecuentes las neblinas y las elevadas humedades atmosféricas (Rzedowski 1978). En
Zapotitlan de Méndez el clima corresponde a un tipo semicalido con lluvias principalmente
en verano; en esta area la temperatura media anual es de 21.3°C y 1a precipitacion media
anual de 2126.1 mm {Garcia 1987).

4.4.1. Cueva de La Garita. Rcho. La Garita, 5 km (por terraceria) NW Hueytamalco, Mpio.
Hueytamalco, PUEBLA (19°57'58" N, §7°19'01" W, 700 m).

Es la cavidad mas grande y topogréaficamente mas compleja de todas las estudiadas en
este trabajo. Esta formada sobre una matriz de lutita y roca caliza que, al parecer, ha sido
excavada por procesos de disolucion; diversos derrumbes han contribuido con su
conformacién. Consta de varios tineles y cdmaras que se conectan y ramifican en varios
puntos; tan sdlo la parte muestreada y topografiada para este trabajo alcanza los 500 m
de longitud. LL.a amplitud y altura de los tdneles es muy variable, pudiendo alcanzar los 17
y los 10 m, respectivamente. La elevada humedad atmosférica en fa zona se refleja dentro
de la cueva en la forma de miiitiples escurrimientos durante todo el afio, razén por la cual
es posible encontrar algunos cuerpos de agua y pequefias corrientes subterraneas; en
algunas secciones también es posible observar estalactitas y estalagmitas. Al parecer
posee solo dos entradas pequefias muy cercanas entre si (a diez metros una de la otra),
una en forma de chimenea y la ofra situada en el afloramiento rocoso de una ladera. La
dificultad para penetrar a la cueva ha provocado que la perturbacion dentro de efla sea
practicamente nula. La vegetacion de la zona ha sido fuertemente alterada, de manera

que la vegetacion natural se reduce a pequefios manchones situados principalmente en
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las porciones mas elevadas de los cerros. Entre los elementos naturales mas conspicuos
se encuentran Cecropia oblusifolia (hormiguille), Quercus spp. (encinos), Bursera spp.
(cuajiotes), asi como individuos de la familia Cyatheaceae (helechos arborescentes). Un
gran porcentaje del area esta destinado al cultivo de diversas especies vegetales, como
naranja y maiz, aunque predominan los cultivos mixtos de café y platano. Ademas,

algunas de las dreas mas abiertas y planas son utilizadas para la cria de ganado vacuno.

4.4.2. Cueva de! Charro. 0.2 km E Zapotitian de Méndez, Mpio. Zapotitian de Méndez,
PUEBLA (20°00°00” N, 87°42°26" W, 670 m).

En las afueras del poblado de Zapofitlan de Méndez, a 20 m de fa carretera y sobre la
base de un cerro, se encuentra esta pequena cavidad formada por disolucién y derrumbe
de ia roca caliza. La entrada (10.7 m de ancho y 4.7 de alto) conduce directamente a una
camara amplia, bien iluminada {zona de penumbra), de 17 m de profundidad, 15 m de
ancho y 3.6 m de allura; esta camara conduce a una pequefio tinel de iluminacion
intermedia de 8.5 m de longitud, 2.7 m de ancho y 3 m de alto. Los escurrimientos dentro
de la cueva han sido aprovechados por la gente para la extraccion de agua. Las
plantaciones de café son bastante comunes en la zona, y aunque la vegetacién natural ha
sido muy perturbada, el clima semicalido y hiimedo hace suponer que ahi se desarrollaron
bosques mesofilos de montafia. En la parte alta de los cerros (a muy pocos metros de

distancia), los bosques de pino constituyen el tipo de vegetacion dominante.

4.4.3. Cueva Karmida. 0.3 km N Zapotitian de Méndez, Mpio. Zapotitlan de Méndez,
PUEBLA (20°00°19" N, 97°42'53", 670 m).

La cueva esta situada al fondo de una pequefia cafiada, sobre la base de un cerro, muy
cerca de las Grutas Karmidas {encrme cueva de uso turistico) y del Rio Zempoala. Esta
cavidad fue formada por derrumbe natural de las capas de arenisca, lodolita y roca caliza,
y posteriormente fue excavada por fa gente con ei fin de formar otra entrada hacia la parte
turistica de las grutas. Su entrada, de aproximadamente dos metros de didmetro, conduce
a una camara amplia de 32 m de longitud por 5-7.5 m de ancho (altura maxima de 3 m).
Esta se comunica con otra camara de 16 X 8 m inclinada casi 45° hacia arriba; existen
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ademas otros dos tineles angostos de no mas de 7 m de longitud. La humedad es
elevada {(Apéndice 1} y los escurrimientos constantes a lo largo del afio, lo que provoca
que en la camara mas amplia se forme una charca permanente habitada por algunos
crustaceos. Aproximadamente toda la primera camara presenta una iluminacidn
intermedia, mientras gue el resto se mantiene en obscuridad fotal. La vegetacion que la

rodea presenta caracteristicas similares a las de la cueva anterior.

4.5. CUEVAS DE LA REGION DE LA LLANURA COSTERA DEL GOLFO

La Lianura Costera del Golfo es la extensa region de tierras bajas que cofre desde
Tamaulipas hasta el Istmo de Tehuantepec, al borde del Golfo de México. Esia constituida
por materiales de acarreo (Garcia y Falcén 1993), e incluye casi por completo las
Provincias Floristicas de la Planicie Costera del Noreste y {a del Golfo de México. El drea
donde se localiza la (inica cueva de esta regién esta comprendida dentro de la Provincia
del Golfo de México, que se caracteriza por presentar un clima calido hiimedo y en ei que
los bosques tropicales perennifolios constituyen el tipo de vegetacion dominante
{Rzedowski 1978). En la ciudad de Papantla, Veracruz {muy cercana a Tenampulco,
donde se sitia la cueva), la temperatura media anuai es de 23.8°C y la precipitacién
media anual de 1133.3 mm (Garcia 1987).

451. Cueva de Las Vegas. 2.5 km S Tenampulco, Mpio. Tenampuico, PUEBLA
{20°08’54" N, 97°24'38" W, 183 m).

La regién de Tenampulco se encuentra practicamente en uno de los bordes de la Planicie
Costera del Goffo, pues a muy pocos kildmetros de ahi, hacia el sur, comienza a elevarse
la Sierra Morte de Puebla. El area que rodea a la cueva y al pueblo de Tenampulco
presenta muy pocos remanentes de la vegetacion original, pues en el paisaje predominan
extensas zonas de pastizales que son utifizadas intensamente para la cria de ganado
vacuno; en mucho menor proporcién pueden observarse algunos cultivos de arboles

frutates. La vegetacion natural corresponde al bosque tropical perennifolio de Rzedowski
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{1978), y por el tamafo de las especies arbdreas ha sido caracterizado como una selva
mediana perennifolia (Medellin y Lépez-Forment 1986). Entre las especies dominantes se
encuentran Brosimum alicastrum, Scheelea liebmanni, Ficus sp., Castilla elastica, Bursera
simaruba, Masticodendron tempisque y Cecropia obtusifolia (Medellin y Lopez-Forment
1985). En algunas de las partes mas himedas de la zona, principalmente en las orillas de
fos amroyos, se desarrollan como elemento dominante los bambues (Bambusa sp.). La
cueva de Las Vegas ha sido excavada sobre la arenisca por un pequefio arroyo que la
recorre por completo, y su conformacion ha sido complementada por disolucion y por
continuos desgajamientos de la roca. Es un tanel de forma irregular, sin ramificaciones y
con un par de entradas (una en cada extremo); su longitud aproximada es de 260 m, con
una anchura que oscila entre 1.5 y 15 m, y una altura que va de 1.5 a 9 m. El tinel
presenta varias cadmaras de tamafio variable, algunas de las cuales son usadas de
manera exclusiva por especies particulares; lo mismo ocurre con los pequefios huecos
formados por disolucion sobre el techo de diferentes camaras. A pesar de ser una cueva
relativamente conocida en fa zona, el vandalismo y la perturbacion directa sobre los

murcielagos son minimos; fa mayor influencia del hombre ha consistido en favorecer el
desgajamiento de algunas paredes.
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5. METODOS

Se efaboré una base de datos con informacion referente a las cuevas de los Estados de
México y Puebla en las que se han reportado murciélagos. La informacién fue obtenida de
diversas publicaciones y de las colecciones de mamiferos del Instituto de Biolegia de la
UNAM, de la FES-Zaragoza, de |a Escuela Nacional de Ciencias Biclogicas def IPN y de
la UAM-Iztapalapa.

Entre septiembre y noviembre de 1997 se reatizaron visitas preliminares a la mayor
parte de las localidades incluidas en la base de datos, principalmente dentro del Estado
de Puebla. En cada sitio, con ayuda de habitantes locales, se realizd una bisqueda
intensiva de las cuevas referidas asi como de oftras no reportadas en la literatura. Se
capturaron e identificaron ejempfares en cada cueva con el fin de conocer la composicion

de especies.

La seleccion final de las cuevas de estudio se realizd procurando maximizar tanto
la heterogeneidad de las cuevas como el niimero de especies de murciélagos incluidas.
En esta seleccion también se tomaron en cuenta factores logisticos, como son la facilidad
de acceso y la presencia de varias cuevas dentro de una misma regién, con el fin de
muesirear mas de una cueva en una sola visita. Asi, se seleccionaron finalmente 18
cuevas de tamario variable y topografias diversas, localizadas en cinco principales tipos
de vegetacion (entre paréntesis se indica el nimero de cuevas). matorral xerofilo (7),
bosque tropical caducifolic (3), bosgue tropical perennifolic (1), bosque mesofilo de

montafia (3) y bosque de coniferas (4).
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Entre diciembre de 1997 y septiembre de 1998 se realizaron cuatro visitas de
trabajo {una por cada estacion de afio) a cada una de las 18 cuevas seleccichadas. Cada
visita tuvo una duracion de dos dias, de manera que Ios datos fueron obtenidos en un total
de ocho dias por cueva. En cada visita se tomaron mediciones de temperatura y humedad
de los sitios de percha y se registro la presencia o ausencia de las especies. Se obtuvo de
fa literatura la informacion referente a la alimentacion, el tamafio, la posicién taxonémica y
la fisiologia termorregulatoria de cada especie. Ademads, y Unicamente con fines
descriptivos, se obtuvo la informacion necesaria para caracterizar a cada refugio. A
conlinuacion se describe con detalle cada uno de los puntos anteriores.

5.1. CARACTERIZACION DEL REFUGIO

5.1.1. Caracterizacién general de la vegetacion circundante. Se determing el tipo de
vegetacion que rodea a la cueva con base en la identificacion de las formas de vida
presentes en la comunidad vegetal; cuando fue posible, se identificé en el campe o en el
laboratorio a ias especies mas conspicuas o dominantes. Los tipos de vegetacion
manejados son aquellos propuestos por Rzedowski (1978).

5.1.2. Topografia de la cueva. Se elaboré un mapa topografico de cada cueva siguiendo
el método utilizado por Nufiez-Jiménez ef al. (1988). Para la realizacion de estos mapas
los instrumentos utilizados fueron: brdjula (para medir la orientacion de los tlneles),
clinometro (para medir su inclinacion o pendiente) y flexémetro de 50 m {para medir ias
distancias entre distintos puntos, asi como la altura de los tineles). Estos mapas sélo

fueron utilizados para ilustrar la posicion de las colonias en cada cueva, los sitios de
medicion y para describir el refugio.

5.1.3. Tipo de roca que conforma las paredes. El tipo de roca se determind en campo
por observacion directa de las paredes de las cuevas, complementando esta

determinacidn con otras observaciones tales como la forma de la entrada, los patrones de
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plegamiento v fallas aparentes en la zona, tipo de sedimentos dentro de 1a cueva, slc.;
cuando fue necesario se colectaron muestras de roca para identificacion en el iaboratorio.

Este parametio fue determinado solo con fines descriptivos.

5.1.4. Microclima. Las estaciones de medicion de temperatura ¥ humedad fueron
establecidas durante cada visita, Unicamente en sitios ocupados por murciglagos. La
primera aclividad realizada al penetrar en cada cueva consistio en la identificacion de los
silios de percha de cada especie, en la mayor parie de los casos por medic de
observaciones directas. La identificacién de los sitios fue complementada con la captura
de ejemplares dentro de la cueva (descrita mas abajo), con la cuidadosa cbservacion del
guano, asi como con la colecta y posterior identificacion de los restos dseos ahi
depositados. Se establecid una estacion de medicién en al menes un sitic de percha por
especie, en la cual se tomarcn mediciones de temperatura y humedad del aire utilizando
un termohigréometro digital portatil de la marca Hanna (Mod. HI-93640, precision de + 2%
de H R. y £ 0.4%C). Este aparato fue colocado al menos durante un minuto en cada sitio, lo
mas cerca posible de la colonia. Cuando la colonia estaba situada a mas de dos metros
de altura y hasta un maximo de seis metros, se colocd el termohigrometro en el extremo
de un tubo de 1.50 m (el cual se puede hacer extensible al unir varios tubos mas de la
misma medida) que era elevado hasta el sitio de percha, casi pegado al techo. Cuando la
colonia fue observada a una altura mayor (cuevas Tzinacanostoc y La Garita), el aparato
fue colocado a una altura de seis metros. Con el fin de tener una estimacion de la
variacion microclimatica a fo largo del dia, las medicicnes fueron obtenidas en cada sitio
{colonia) preestablecido a las 1000, 1600, 2200 y 0400 hrs. durante dos dias continuos
{en total ocho mediciones por visita). El nimero de sitics de medicion por cueva (por
visita) varié entre dos y trece.

5.2. INFORMACION BIOLOGICA

5.2.1. Captura de ejemplares y toma de datos meristicos. En cada visita se capturaron
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ejemplares para su identificacion, sexado y medicién. Para ello se utilizaron redes de
nylon de 6, 9 y 12 m, que fueron colocadas durante el dia y/o la noche en diferentes
camaras interiores yfo en la(s) enfrada(s) de [a cueva; se ufilizaron también redes de
golpeo, y en ocasiones fue posible capturarios directamente con la mano. A partir de los
ejemplares capturados se determind la composicién de sexos y edades en cada cueva,
asi come el tipp de uso (colonia de machos, de hembras, mixta, de hibernacion, de
maternidad, etc.). Cuando fue posible se retuvieron al menos cinco de los ejemplares
capturados para la obtencién de fas medidas somaticas convencionales, con ayuda de un
calibrador (vernier, precisién de £ 0.05 mm) y una pesola de 100 g (precision de + 0.2 g).
Las medidas tomadas fueron: longitud del antebrazo, longitud de cabeza y cuerpo,
longitud de la cola y peso. La identificacion de los ejemplares y la nomenclatura
taxonomica se basaron en la clave de campo de Medellin et al. (1997).

E! tamafio corporal fue estimado a partir de la masa corporal. Para pequefios
marniferos, se considera que la masa corporal es una medida razonable del tamario, ya
que se ha observado una alta correlacion entre ésta y algunas de fas medidas
longitudinales de tamafio mas utilizadas (iskjaer et al. 1989). Ademas, se sabe que el
volumen y la masa corporal guardan una estrecha relacion en los vertebrados, ya que la
densidad de los tejidos es practicamente una constante en el grupo (Schmidt-Nielsen
1884) La masa corporal fue a su vez medida con el peso corporal, Para realizar las
pruebas estadisticas correspondientes se utilizaron todos los datos de peso de los
animales capturados en fas cuevas tanto de dia como de noche. La mayor parte de los
ejemplares fue capturada en el dia o durante las primeras horas de la noche, por lo cual
casi todos tenian el estdmago vacio. Solo se efiminaron aquellos datos correspondientes

a hembras prefadas, a juveniles y a individuos recién alimentados con el vientre

exageradamente expandido.

5.2.2. Recopilacién de informacién de cada especie. Se realizd una revision
bibliografica general de cada una de las especies encontradas para conocer aspectos

generales de su historia natural, ecologia y fisioclogia. La informacion mas relevante de
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cada especie fue aquella referente a sus habitos alimentarios, asi como su tolerancia y
respuesta termorregulatoria frente a variaciones en la temperatura ambiental (tanto en
vida libre como en el laboratorio). Cuandoe la captura de ejemplares de una especie fue
menor a 10 individuos a lo largo de todo el estudio, se recurrié a la literatura y a
especimenes de museo {Coleccién Mastozoolégica, Instituto de Biologia, UNAM) para
complementar los datos de medidas somaticas; en casi todos los casos, solo se tomaron
en cuenta a ejemplares colectados en localidades cercanas a las de este trabajo. Las
caracteristicas de mayor interés (tamafio corporal, habitos alimentarios, grupo taxonomico

y patron termorregulatorio) fueron separadas por categorias.

Debido a que las especies pequefias son mas sensibles a los cambios en la
relacion superficiefvolumen (Steudel ef al. 1994), se establecieron categorias de tamafio
que oforgaran mayor importancia a las ligeras variaciones de tamafo entre las especies
mas pequefas. Para ello, cada intervalo mantiene una relacién aproximada de 2.0 con
respecto al intervalo que le antecede. Esta categorizacion también es Gtil para diversos
estudios a nivel comunidad, ya que se ha encontrado que un factor de 2.0 {(1.26% es Ia
diferencia minima en peso gque debe existir entre dos especies congenéricas para que
puedan coexistir (McNab 1971a). Las categorias manejadas fueron (tomadas de McNab
1971a, y ajustadas para incluir las décimas de punto): 7 (0-4.9 g), 2 (5.0-9.9 g), 3 (10.0-
19.9 ), 4 (20.0-39.9 g) y 5 (40.0-79.9 g). Para fines préacticos, en algunas secciones del
texto se hace referencia a especies pequenas (categorias 1y 2), medianas (categoria 3} y
grandes (categorias 4 y 5). Las categorfas de tipo general de alimentacion fueron:
insectivoros, nectarivoros-polinfvoros, frugivoros y hematofagos. Las categorias de grupo
taxonémico fueron las familias en el caso de Emballonuridae, Mormoopidae, Natalidae y
Vesperdifionidae, y subfamilias en el caso de los filostomidos (Phylfostominae,
Glossophaginae, Carollinae, Stenodermatinae y Desmodontinae). Finaimente, el tipo o
patron de termorregulacion fue clasificado de la siguiente manera (modificado de Dwyer
1971 y McNab 1982): tipo 0 para especies cuya temperatura corporal (T.) se mantiene tan
sélo unos pocos grados por encima de la temperatura ambiental (T,) (AT [= T, - T,] =~ O~

4°C), capaces de entrar en torpor profundo y de desperiar de él aln a bajas temperaturas
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ambientales, y con una tasa metabdlica basal {M,) menor a la esperada seguin la funcién
de Kleiber, tipo 1 para especies con comportamiento similar (AT =~ 0-4°C; M, menor a la
esperada) pero que no pueden entrar en torpor ni despertar de é! (a bajas temperaturas
entran en un estado de hipotermia); tipo 2 para homeotermos de capacidad limitada (T, <
33°C en T, ~ 10-20°C; M, menor o igual a la esperada) y ipo 3 para homeoterrnos
precisos (AT = 15°C en T, < 20°C; T, > 33 °C cuando T, = 10°C; M, igual o mayor a la
esperada; algunas especies de este grupo pueden presentar un relajamiento de su T, a
T.'s intermedias, aproximadamente entre 20 y 25°C).

En un piincipio Natalus siramineus habia sido asignado a la categoria de
termorregulacion 1. £l dnico estudio referente a la capacidad de termorregulacién de esta
especie fue realizado por McNab (1969), quien sometid a varias T, experimentales a
algunos individuos recién colectados de su refugio natural (27-28°C) y observé que su T,
variaba proporcionalmente con [a T,. No existe informacién referente a su tasa metabdlica,
asi es gue con base en los datos anteriores el mismo autor ubica a los natalidos en la
categoria de termorregulacion 1 (McNab 1982). Nowak (1 899} reporta que en una ocasidn
fueron observados algunos individuos solitarios de esta especie en un estado letargico
dentro de una cueva ubicada en un bosque de encino en Tamaulipas. Sin embargo,
también menciona que esto ocuri® en circunstancias muy particulares, pues [a
temperatura de la zona se mantuvo baja durante tres dias continuos, al parecer de
manera inusual. Si las especies de Ia categoria 1 se comportan practicamente como
heterolermos pero no pueden disminuir demasiado su T. porque pueden caer en un
estado de hipotermia, se puede esperar que éstas ocupen unicamente refugios calidos.
En el presente trabajo fos individuos de N. stramineus fueron observados
consistentemente alrededor de los 22°C (en una ocasion se registré una temperatura de
17°C), siempre en estado de alerta y facilmente irritables al menor intento de ser
alumbrados; nunca fueron vistos formando grupos compactos o en un estado que pudiera
sugerir torpor o hipotermia. Estas observaciones hacen suponer que N, stramineus en
vida libre no se comporta como heterotermo (al menos bajo circunstancias "normales”) y

que, por lo tanto, la asignacion de esta especie a la categoria 1 es errénea Por estas

45



razbnes N. sframineus fue asignada a la categoria 2, quedandé la categoria 1 sin
representantes. En algunos analisis y en diversas partes del texto se hace una distincién
enire especies “heterolermas”, que incluye a las especies de la categoria de

termorregulacion 0, y "homeotermas”, que incluye a aquellas de las categorias 2 y 3.

5.3. ORDENAMIENTO, MANEJO Y ANALISIS DE LOS DATOS

Se elabord una base de datos gue incluyd todas las mediciones individuales de
temperatura y humedad (diurnas y nocturnas) realizadas en todos los refugios durante las
cualrp visitas. Las mediciones fueron agrupadas por especie, y éstas a su vez fueron
eliquetadas con su respectiva categoria de tamafio, tipo de alimentacion, grupo
taxonomico y patron de termorregulacidn. Sélo se tomaron en cuenta aguellas mediciones
realizadas cuando al menos algunos individuos de la colonia estaban presentes, sin hacer
distincion alguna entre mediciones de dia y de noche. A partir de esta base de datos se

realizaron todas las pruebas estadisticas que a continuacién se describen.

Todos los andlisis fueron realizados con el fin de conocer si alguno(s) de los
alributos intrinsecos de las especies impone limites en cuanto al tipo de refugios que
éstas pueden utilizar. Como una aproximacion a este enfoque se relacioné de diversas
maneras a cuatro variables biologicas (tamario, tipo de alimentacién, afinidad taxonémica
y lipo de termorregulacion de las especies) con dos pardmetros microambientales

(temperatura y humedad de sus refugios).

El primer tipo de analisis fue realizado sin la formacion a priori de los grupos {es
decir, sin agrupar a las especies en las categorias de interés), con el fin de que
tnicamente los datos de temperatura y humedad del refugio conformaran grupos de
especies cuyos refugios tuvieran condiciones similares. Dehido a que las predicciones de
esle trabajo se refieren tanto al nivel como al infervalo de temperatura y de humedad del

refugio en que se espera encontrar a cada tipo de especie, los atributos comparados entre
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especies fueron: 1) temperatura promedio, 2) rango de temperatura (diferencia entre la
temperatura maxima y la minima registradas a lo largo de todo el estudio), 3) humedad
relativa promedio y 4) rango de humedad (diferencia entre la humedad maxima y la
minima). Para ello se realizaron analisis de agrupamiento (cluster analysis) utilizando el
método jerarquico de Ward, el cual mide la distancia entre los grupos (en este caso
especies y grupos de especies) con base en la comparacion de sus atributos. La distancia
entre dos grupos es en realidad la suma de cuadrados entre ambos adicionada para todas
las variables evaluadas (SAS institute 1995), en ofras palabras, este método suma 1a
varianza que existe entre todos los atributos de cada par de grupos, de manera que a
menor varianza entre los caracteres de las especies mayor similitud entre ellas. El
agrupamiento jerarquico es un proceso que inicia considerando a cada especie como un
grupo; en cada paso, los dos agrupamientes que son mas similares son combinados en
un mismo grupo. Este proceso se repite paso a paso hasta que se forma un solo grupo
conteniendo a todas la especies. La ventaja del método de Ward es que tiende a formar
grupos a partir de un pequefio ndmero de observaciones y esta fuertemente sesgado para
producir agrupamientos con similar nimero de elementos (SAS Institute 1995). Con estos
valores de distancia enfre grupos se obtuvieron los dendrogramas correspondientes, uno
para observar la similitud de las especies en cuanto a la temperatura de sus refugios y
otro para la humedad. Para representar de una manera mas ilustrativa la distancia relativa
entre las especies y los grupos de especies formados en los dendrogramas, se realizaron
graficas de dispersion de tipo X-Y confrontando los datos de temperatura y humedad

relativa promedio de cada especie con su respectivo rango.

Entre los atributos biologicos evaluados, solo el tamafo corporal pudo ser
manejado camo una variable de tipo numeérico y continuo. En primer lugar se realizaron
graficas de dispersion de tipo X-Y confrontando el peso promedio de cada especie (gje X)
con diversas medidas de fa temperatura del refugio (media, desviacion estandar y/o
rango). Se realizaron andlisis de correlacion entre el peso promedio y la temperatura del
refugto, utilizando para ésta Gltima variable todo el conjunto de mediciones realizadas en

los refugios de cada especie. Tanto los analisis graficos como las pruebas de correlacion

47



fueron reahzados también con los datos de humedad relativa.

Un tercer tipo de analisis fue realizado comparando los valores de temperatura del
refugio entre los grupos preestablecidos; es decir, se evaluaron las diferencias entre los
distintos grupos de tamafio, gremios troficos, grupos taxondmicos y grupos con diferente
patrén de termorregulacion. En cada grupo se incluyeron todos los datos de temperatura
de todas las especies de esa categoria, los cuales fueron entonces comparados con 105
datos de los otros grupos. La gran variacion en la temperatura de los refugios ocupados
por cada especie provocd que estos datos no se distribuyeran de manera normal ni
presentaran homogeneidad de varianzas, por lo cual los analisis realizados fueron de tipo
no paramétrico. Las diferencias entre grupos fueron evaluadas mediante la prueba de
Kruskall-Wallis. Posteriormente se ufilizaron procedimientos de comparacion mdltiple
(Método de Dunn, SAS Institute 1995) con el fin de conocer exactamente cudles pares de
categorias presentaron diferencias significativas. En el caso de la humedad del refugio,
solo se realizo este tipo de analisis en funcion de las categorias de tamafio corporal. Los

paquetes estadisticos utilizados fueron JMP y Sigma-Stat.
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6. RESULTADOS

Purante los muestreos realizados en las 18 cuevas de estudio se detectd la presencia de
23 especies incluidas en cinco familias: Emballonuridae (1), Mormoopidae (4),
Phyllostomidae (11), Natalidae (1) y Vespertilionidae (6). Entre los filostomidos se
encontraron especies pertenecientes a cinco subfamilias: Phyllostominae (2},
Glossophaginae (4), Carollinae (2), Stenodermatinae (1) y Desmodontinae (2). Durante
una visila realizada en junio de 1999 a la Cueva de San Lorenzo | se detecto la presencia
de fres especies que no se habian observado durante los muestreos regulares, dos de las
cuales son especies adicionales para este frabajo: Idionycteris phyllotis y Myotis
thysanodes (Vesperiilionidae). Si ademas se toman en cuenta los registros de Medellin y
Lopez-Forment {1985) para la Cueva de Las Vegas, entre los cuales aparecen dos
especies que no pudieron ser capturadas en este trabajo (Arfibeus intermedius:
Stenodermatinae, y Myolis nigricans: Vespertilionidae), entonces el nimero tofal de
especies que hacen uso de las cuevas de estudio se incrementa a 27. Asimismo, en este
{rabajo se reporia por primera vez la presencia de Corynoriinus fownsendii en el estado
de Puebla (ejemplares 40438, 40439 y 40440, depositados en la Coleccién Nacional de
Mamiferas, Instituto de Biologia, UNAM) y de Myotis thysanodes en el Valle de Tehuacan
{ejemplar vivo identificado en el laboratorio y posteriormente liberado). En las Tablas 1 a 4
se presentan las especies estudiadas y se resume la informacion recabada en campo y en
literatura acerca de cada una de ellas; se incluyen los datos mas relevantes en cuanto al
tipo de alimentacidn, tamano, afinidad taxonémica y termorregulacion, asi como la
informacion referente a las caracteristicas morfoldgicas y microclimaticas de sus refugios
En las Figuras 2 y 3 se presentan los intervalos de temperatura y humedad del refugio

observados durante fodo et afio para cada especie.
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TABLA 3. Rangos de tamperatura y humedad de 08 sitos de refugio de cada especie pof eslacién del aio y por tipe de uso. En el bpo de uso
goneral ks indoaduos que ocupan e refugio se encuentran en un eslado fisiolégico “nomal™ (maches yfo hembeas reproduclivamente inachvas y
2n e5iads ce alerlat Repmouce:6a induye la presenaa de hembras prefiadas yio de hembras factando, Toy, = temperatura maxima, T,,, = lempe-
£84ra 1 urd B R ., = bumedad mdama. H R = humedad minma_"Dalos obtenidos en un mueslrea poslencr julio de 1989).

USO DEL REFUGIO No,
General Reproduccign Torpor de
ESPECIE T Town HReo HRie Trn  Toie  HRn HRy, Tn  Toye HRua HR.ae  CuUBvas
Balanlwopleryx phicaia
Inyemo 186 312 30D @78 [}
Pnmavera 234 375 100 965 6
Verano 230 325 283 775 230 9325 283 775 6
Qoo 23z 293 840 100 [
Mormoops megalophylla
inwemo 300 370 466 620 !
Pnmavera A5 354 565 665 k]
Verano 16.2* 350 515  100° 2
Oroto 214 355 520 100 334 355 745 910 3
Pleronolus davyi
Invemo 343 31 562 620 1
Prmavera 3386 354 565 665 1
Verano 335 350 515 830 4
Olofo 334 355 45 910 1
Pleronolus pameli
nvemo %0 370 456 100 3
Pnmavers 184 354 565 100 3
Verano 257 223 922 980 335 350 515 B30 2
Tiofo 190 355 520 oD 3
Platonolus personatus
Invwemo 343 361 562 820 1
Pamavera 336 34 565 e85 1
Verana 335 350 Su5 &30 §
Ototo 334 355 745 o010 i
Macrotus waterhousi
Inviemo 245 370 342 865 2
Pprmavera 267 354 254 665 267¥ 354 254 665 2
Verano 265 347 440 691 2
Oloto 275 349 520 990 2
Micronyclens megalohs
inviemo 220 306 440 802 2
Prmavera 244 315 205 625 2
Vetano 278 322 300 755 2
Os080 252 310 889 §00 2
Choeronyclens mexicana
Invemo 150 231 521 178 1
Pnmavera 192 252 330 660 1
Verano 215 295 430 730 3
Owio 210 235 705 918 i
Glossophaga soncina
Inviemo. 168 210 B65 100 2
Prmavers 184 232 925 100 184 232 925 100 2
Verano 200 272 940 100 235 272 840 {00 2
Otofo 190 205 100 100 223 239 100 00 2
Leplonyctens curasoae
Inviesmo 345 370 466 584 1
Phmaverd Zit 354 443 100 H
Verano 2i? 322 525 100 3
Ototio 223 249 620 400 223 236 100 100 242 262 57C 840 5
Leplonyctens nivalis
Iraemo [}
Pnmavera 0
Verano t45 186 710 100 180* 1
Cloho ¢



TABLA 1. Continuacién .

USO DEL REFUGIO No.
General Reproduccidn Torper de
ESPECIE Ton Trwe MR HRwe Toiy,  Towe HRn HRrsa  Vow  Towe  HR o HRme  Cuevas
Carotha brevicauda
Inviemo 150 215 844 100 2
Primavera 84 204 925 100 1
Yerano 200 215 100 100 1
Otofio 200 201 100 100 1
Carolha perspiciitata
INVEMo 152 210 855 100 2
Pramarera 211 238 100 100 1
Verana 235 285 856 100 1
Olodbo 254 239 100 100 214 239 100 100 1
Arlibeus jamaicensis
Inviemo 157 222 €99 00 1
Pamavera 175 238 815 100 175 238 BT5 100 f
Verano 210 272 es3d 1 1
Olofto 192 248 100 100 214 248 100 100 1
Desmodus rofundus
Invemo 159 283 440 00 5
Pnmavera 175 305 205 100 5
Verano 200 280 430 100 243 332 300 100 5
Otofto 88 280 €80 100 235 277 680 100 5
Diphyita ecavdata
Invemo 68 231 85 100 168 182 955 100 3
Pnmavera 192 242 818 100 2
Verano 200 250 900 100 3
Ot 190 224 100 100 3
Nalalus sframineus
nviemo 170 192 $50 100 2
Pamavera 202 233 883 100 2
Verano 210 254 883 100 1
Otofio 19.2 242 00 100 2
Corynorfunus mexicanus
Invigmo 1.8 106 510 100 4
Pamavera 46 116 454 917 46 116 454 977 4
Verano 62 113 757 100 3
Otofie 7.1 89 945 100 1
Corynorhinus townsendi -
Invemo 49 135 653 877 1
Pamavera 109 193 554 100 109 193 554 100 1
Verano 135 200 605 845 b
Olofio 152 197 900 985 2
Eplesicus fuscus
Inwemo 0
Pamavera [+
Verano 78 1527 750 100 3
Ctodo 0
Myoks keaysi
Inviemo 125 184 £33 100 2
Pnmavera 175 238 770 1400 175 250 610 100 3
Verano 242 298 970 100 2
Ctofo 192 242 100 100 2
#yolis velifer
Inviemo 188 218 #15 100 1.6 106 5§50 100 5
Pnmavera 46 216 454 100 130 257 821 100 46 110 454 977 6
Verano 151 272 7150 770 80 80 800 100 4
Otoho 74 174 8B5S 100 5
Myobs volans
Iaviemo 53 77 as3 100 1
Primaveta 7.1 107 756 998 1
Verano 73 100 802 100 1
1

Olodo 74 82 86.5 100



TABLA 4. ¥xos de refugio que han sxio reportades para [as espeties estudiadas. Las lelras entre paréntesis sefalzn a los refugios poco ubhizados
{refugon ocasonaies) D se sehere a bos refugios Sumos ¥ N a los noclurnos  En letzas negmtas se indica fa informacidn obtenida duranie los muestieos
de a3l babagp y que na ha sido reporiada en la literatuta Construcciones humanas incluye ¢asas abandonadas, puentes, runas, alcantanilas, dbcos,
elc Arbodes induye hutcos en jos boncos, enfre el Tollae, debaje de la corleza, elc.

Construcciones
ESPECIE Cuevas Minas hurmanas Arboles Referencia
1 Balantiopleryx plicala DN D D o Aroyo-Cabrales y Jones 1988
2 Mormoops megaiophylia O.N D {0} Reid 1997, Rezsutek y Gameron 1993
3 Pleronolus davyr D.N D.N Adams 1989, Bateman y Vaughan 1974
4 Fteronolus pamelii D.N D (D) tHard 1983, Red 1997
5 Plercnotus personalus DN DN Bateman y Vaughan 1974, Reid 1997
B Macrotus walerhousii DN DN {D)LN Anderson 1969, Barbour y Davis 1962, Red 1997
T Mecronycler's megalolis D D D D Alonzo-Mejia y Medellin 1991
& Choeronyclers mexicana [s] DN (D)LN {D)}  Amoyo-Cabrales e &) 1987, Dawis y Russell 1852
% Glossophaga soricina DN D D D Alvarez ef al, 1991
10 Laptonyclens curasoas DN D N Reid 1997, Cockrum 1991
t1 Leplonycleris revahs D.N D D D Pfammer-Hensley y Willins 1988
12 Carollia brevicauda DN D D D Linares 1967, Rewd 1997
13 Carotha perspicifiala DN D D DN Cioyber y Thomas 1992
14 Artibeus jamaicensis DN O.N D Reid 1937
15 Desmodus rolundus DN D o.N D.N Greenhall etal 1983, Reid 1997
16 Diphyila ecaudata DN D ()] {D) Greenhall 1984, Red 1997, Villa 1966
17 Natalus stramineus DN D D Moreno 1956
18 Corynorhinus mexicanus D DN Tumisen 1992
19 Corynorhinus townsendn D.N D DN Barbour y Dawis 1969, Kunz y Martin 1962
20 Eptasicus fuscus DN DN D.N D Batbour y Davis 1969, Kurta y Baker 1990, Redd 1997
21 Myolis keayst X, ] {D) {D) Reid 1997
22 Myohs velfer DN DN DN Barbour y Davis $569, Reid 1997
23 Myotis volans D DN D D Wamer y Czaplewski 1984
24 "*Arhbeus infermedius D b Reid 1997
25 “ldionyciens phyliols DN D D Czaplewski 1983, Villa 1966
26 ""Myolis mgricans D D D Linaras 1987, Rewd 1997
27 “Myolis thysanodes ON O.N DN Barbour y Oavis 1969, O'Farcell y Studier 1980

" Espacas observadas enla Cueva de San Lorenzo | durante 1989 (fuera de fos muesiros regulares).
"t Especees qus fueton ceporladas por Medetlin y Lopez-Forment {1286) para la Cueva de [as Vegas pero que no pudieron ser observadas ¢n este trabajo
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A partir de los andlisis de agrupamiento se obtuvieron los dendrogramas que se
muestran en las Figuras 4 y 6. La Figura 5 ilustra de mejor manera las caracteristicas de
cada uno de los grupos presentados en la Figura 4 y [a distancia refativa entre sus
elementos. En ia Figura 7 se relaciona el peso promedio de las especies con la
temperatura y humedad de sus refugics. La Figura 8 ilustra las diferencias en temperatura
y humedad del refugio entre las categorias de tamafio, mientras que las Figuras 9, 10y 11
solo ilustran las diferencias en temperatura entre tipos de alimentacion, grupos
taxondémicos y patrones de termorregulacién, respectivamente. Es importante mencionar
que las cuatro especies adicionales (las que no fueron registradas en los muestreos
requlares) no fueron incluidas en los analisis estadisticos. La Figura 12 resume de una
manera muy esguematica la relacion del microclima de los refugios con el tamaiio

corporal, el tipo de alimentacién y la capacidad de las especies para entrar en torpor.

6.1. TEMPERATURA DEL REFUGIO. E( andlisis de agrupamiento basado en la
temperatura del refugio (Figura 4) did como resultado la formacién de dos grupos
principales: en la parte superior del dendrograma (desde B. plicata hasta M. velifer) se
agrupan las especies que fueron observadas en un amplio intervalo de temperatura
(rango > 10°C), mientras que la parte inferior incluye a las especies con intervalos mas

estrechos (rango < 10°C). Dentro del primer grupo, a su vez, pueden observarse varios
agrupamientos:

« Los insectivoros homeotermos, pegquefios y medianos, ocupando las mas altas
temperaturas {promedios de entre 26 y 32°C); en este grupo quedd incluido el
nectarivoro L. curasoae, cuyo promedio de temperatura results notablemente elevado
respecto a jos otros nectarivoros. Los insectivoros de mayor tamano (M. megalophylia
y P. pamelli} formaron parte de un subgrupo caracterizado por ocupar los mas amplios
intervalos de temperatura (rangos de alrededor de 20°C).

* Un segundo subgrupo esta integrado por especies que ocuparon refugios con
temperaturas promedio mas bajas (menores a 22°C). Por un lado puede observarse un

agrupamiento de especies nectarivoras y frugivoras en temperaturas promedio de
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21°C y rangos de 10-15°C. Otro agrupamiento, formado por un hematofago de gran
tamaiio (D. rotundus) y un pequefio insectivoro heterotermo neotropical (M. keaysi),
presenté promedios similares perc rangos ligeramente mayores (> 17°C). Un poco
mas separado se puede observar a un pequefio insectivoro heterotermo neartico (C.
townsendii) en cuevas moderadamente frias {14.3°C) y en un rango de 15.1°C.

De manera muy particular destaca el caso de Myofis velifer, un insectivoro heterotermo
de afinidad neartica, que fue observado en el mas amplio range de temperatura
(25.6°C), desde 1.6 hasta 27.2°C {en promedio 1 1.6°C).

Dentro del grupo de especies gue fueron observadas en intervalos de temperatura

mas estrechos (< 10°C), pueden observarse tres subgrupos:

El primero conformado por dos de {os mas pequenos insectivoros homeotermos (F.
davyi y P. personatus) que fueron observados en los sitios mas calientes (34.7°C en
promedio).

Un subgrupo formado por un hematofago (D. ecaudata), un frugivoro {(C. brevicauda) y
un nectarivoro (L. nivalis), todos de tamafio mediano o grande, ohservados en
temperaturas moderadas (promedios de 17 a 22°C). Separado de los demés
insectivoros homeotermos, destaca la presencia en este subgrupo de la pequefia
especie N. stramineus, que fue observada en refugios con temperaturas promedio de
22.4°C,

Finalmente, los insectivoros heterotermos de afinidad templada fueron encontrados en

tas mas bajas temperaturas (promedios entre 7 y 13°C).

£n las Figuras 5 y 12 se pueden observar las tendencias generales que presentan

las especies en cuanto a la temperatura de sus refugios: los pequefios insectivoros

heterotermos aparecen en las temperaturas (en promedio) més bajas, los insectivoros

homeotermos en las mas altas, y los nectarivoros, frugivoros y hematdfagos en las

temperaturas moderadas. Aungue 08 intervalos de temperatura son muy variables dentro

de cada uno de estos grupos, destaca el hecho de que los insectivoros hayan presentado
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los rangos mas amplios entre todas las especies (los casos ya mencionados del
heterotermo M. velifer y de los insectivoros homeotermos mas grandes, M. megalophylia y
P. pamelli}, y que entre los homeotermos hayan sido los frugivoros y nectarivoros los que

ocuparcn las temperaturas mas bajas.

El tamafio corporal fue la Unica variable independiente que permitic realizar
pruebas de correlacion. Cuando todos los datos de temperatura de las 23 especies son
relacionados con su peso promedio (Figura 7), el coeficiente de correlacion y la pendienie
resultantes son muy bajos (R = 0.0398, m = 0.0592). Aun cuando son separados
homeotermos de heterotermos, el coeficiente de correlacion mantiene valores muy bajos
(R = - 03513, m = -0.7379 para homeotermos, y R = -0.4203, m = -0.1553 para
heterotermos). Esto indica que el peso promedio per se no se relaciona de manera clara
can la temperatura de los refugios utilizados.

En fas Figuras 8, 9, 10 y 11 se pueden observar Ias tendencias que presenta cada
grupo de especies en relacién con la temperatura de sus refugios. Las pruebas de
Kruskal-Wallis realizadas para cada uno de Ios cuatro atributos biofdgicos produjeron en
todos los casos diferencias significativas entre sus categorias. Las pruebas de
comparacion multiple entre los pares de categorias produjeron diferencias significativas en
la mayor parte de los casos. En la Tabla 5 se indican los pares que no resuitaron ser
significativamente diferentes, asi como ei valor del estadistico H de Kruskal-Wallis, los
grados de fibertad y la probabilidad. A continuacién se mencionan las principales
tendencias determinadas por cada variable.

TABLA 5 Paramelros estadisticos obtenidos al comparar fa temperatura y humedad del refugio entre grupos de tamafio, gremios

Iréficos. grupos laxondmicos y tipos de termorregulacién. Las drferencias entre grupos fueron evalyades mediante técnicas no
paraméincas El significado de fos numeros y letras de la colurmna de la derecha se presentan en la Tabla 1

Temperatura del refugio

H g.l P Sin diferencias significativas (P<0,05)
Categorias de tamafio 161.2 4 < 0.001 1.5; 4-5
Tipos de alimentacion 64.4 3 < (0.0001 -N; H-F
Grupos taxondmicos 1616 8 8 < 0.001 P-M; M-E, N-D, D-C
Tipos de termorregulacién  1,037.6 2 < 0.001
Humedad del refugio
Categorias de tamafio 303.7 4 <0.001 3-2; 5-1
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6.1.1. Relacion con el tamafno corporal. Resulta evidente que el tamario corporal por
si solo no determina patrones claros de uso de refugios. Si son consideradas en
conjunto, las especies mas pequefias (categorias 1 y 2) pueden encontrarse a lo largo
de todo el rango de temperatura estudiado, desde cerca de los cero grados hasta cerca
de 40°C (Figura 8). Esta categoria incluye a 10 de las 14 especies insectivoras que,
como ya se describio, fueron observadas tanto en fos refugios mas calientes como en
los mas frios. Los demas grupos, en general, ocuparon refugics con temperaturas
superiores a los 14°C. Los puntos aislados de la categoria 3 situados en temperaturas
bajas corresponden a una especie que puede entrar en torpor (Epfesicus fuscus).
Asimismo, algunas especies homeotermas de la categoria 3 ocuparon consistentemente
refugios calientes (alrededor de los 35°C). Las especies mas grandes (categorias 4 y 5)

ocuparon sitios con temperaturas moderadas {entre 15 y 30°C principalmente).

6.1.2. Relacién con el tipo de alimentacién. En la Figura 9 puede observarse que los
insectivoros presentan un comportamiento similar al descrito para las especies de la
categoria de tamafio 2, siendo el Unico grupo que ocupd el rango completo de
condiciones de temperatura. Hematéfagos, frugivoros y nectarivoros ocuparen refugios
principalmente templados (entre 156 y 30°C); de éstos tres grupos, sélo los dos (ltimos
fueron observados por debajo de los 15°C. Los registros supericres a {os 35°C en las
colonias de maternidad de L. curasoae contribuyeron para que el intervalo de

temperatura de los nectarivoros se incrementara notablemente.

§.1.3. Relacién con la afinidad taxendmica. Entre los homeotermos, y en
concordancia con [o esperado, las subfamilias Stenodermatinae, Carollinae vy
Glossophaginae {todos frugivoros o nectarivoros de tamaro mediano o grande) fueron
observadas frecuentemente por debajo de los 20°C (Figura 10); las dos especies de la
subfamilia Desmodontinae (hematdfagos de gran tamafio) presentaron una tendencia
similar. l.os miembros de {os grupos Emballonuridae, Mormoopidae y Phyllostominae,
todos insectivoros pequefios o medianos, fueron observados consistentemente arriba

de los 20°C; solo los dos mormépidos mas grandes fueron observados frecuentemente
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debajo de esta temperatura (Figuras 2 y 10). De acuerdo con lo esperado, la familia
Vespertilionidae (insectivoros pequerios, heterotermos) ocupé el mas amplio intervalo
de temperatura, siendo Ja unica que fue observada por debajo de Jos 10°C. Up caso
fuera de lo esperado fue el de N. stramineus (Natalidae), un insectivore homeotermo

muy pequedo que fue observade en varias ocasiones debajo de los 20°C.

6.1.4. Relacion con el patrén de termorregulacién. A juzgar por los resultados
obtenidos, esta variable parece ser un buen indicador del tipo de refugios que una
especie puede ocupar. Como se esperaba, las diferencias mas evidentes y
estadisticamente mas significativas se produjeron al comparar las temperaturas del
refugio entre homeotermos y heterotermos (Prueba de Mann-Whitney, T = 3664805 P
< 0.001) Cuando se compararon las tres categorias termorregulatorias manejadas (0, 2
y 3). se presenté de manera aproximada el patrén esperado (Figura 11). Las especies
heterotermas (grupo 0) fueron detectadas desde muy cerca de los cero hasta cerca de
los 30°C Entre los homeotermos, los miembros del grupo 3 (homeotermos precisos)
ocuparon de manera consistente los refugios de temperatura moderada {alrededor de
los 20°C. y en ocasiones hasta por debajo de los 15°C), aunque también fueron
observados en los refugios mas calientes (alrededor de 35°C). Las especies del grupo 2

{homeotermos de capacidad limitada) fueron observadas principalmente entre los 20 y
los 35°C, pero nunca debajo de los 15°C,

§.2. HUMEDAD DEL REFUGIQ. En términos generales, la humedad dei refugio
presento patrones mucho menos evidentes entre las especies, al menos en relacidn con
su tamano corporal. Al agrupar a las especies por el grado de similitud en la humedad
de sus refugios (Figura 6), pueden apreciarse dos grandes grupos: las especies
observadas en amplios rangos (40-90%) y con bajos a altos promedios de humedad
{50-90%), y las especies con rangos mds estrechos (<40%) y altos ¢ muy altos
promedios (>80%, pero principalmente arriba de 90%). En el primer grupo se pueden
distinguir tres principales agrupamientos:
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» Un grupo de insectivoros homeotermos en ios mas amplios rangos (~70-90%) y con
bajos promedios de humedad (~50-60%).

* Un grupo de insectivoros y nectarivoros ocupando amplios rangos de humedad
(~40-60%) y con promedios moderadamente bajos (~60-70%).

* Un grupo de insectivoros con amplios rangos (~45-55%) y altos promedios {~80-
90%); unido a este grupo se encuentra un hematofago, D. rotundus, que presentd
uno de los mas amplios rangos de humedad de sus refugios {79.5%), aunque fue
observado principalmente en ambientes himedos (promedio de 88.9%).

Dentro del grupc de especies que fueron encontradas en las cuevas mas
himedas y en los rangos mas estrechos, pueden observarse dos principales

agrupamientos;

» Porun lado se encuentran fas especies que fueron observadas en los refugios mas
humedos (promedios entre 90 y 99%); dentro de este grupo, conformado por
especies muy diferentes en cuanto a sus habitos alimentarios, tamafios, afinidades
taxonomicas, etc., se pueden apreciar dos subgrupos: las especies observadas en
rangos de entre 10 y 20%, y las especies con rangos de entre 24 y 37%.

« Un segundo grupo esta conformado por dos especies con diferentes atributos {un
neclarivoro grande y un insectivoro heterotermo mediano) que ocuparon refugios un
poco menos humedos (promedios de 82.4 y 84.8%; rangos de 25 y 29%,

respectivamente).

La prueba de Kruskal-Wallis produjo diferencias significativas entre al menos un
par de las categorias de tamano; las pruebas de comparacion mdltiple indicaron qué
pares fueron significativamente diferentes. En la Tabla 5 se indican los parametros
obtenidos a partir de estos analisis. A pesar de la existencia de estas diferencias, es
evidente que ef tamario corporal no se relaciona de manera clara con la humedad de los

refugios (Figuras 7 y 8). La linea de ajuste entre ambas variables (Figura 7) hace
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suponer que, en caso de existir, esta relacion no es sencilla ni mucho menos lineal (R =
02849, m = 0.1449). Respecto a las demas variables (tipo de alimentacion, grupo
taxonomico y tipo de termorregulacién), para las cuales no se plantearon hipétesis y
predicciones especificas en relacién con la humedad, sélo se puede observar que los
insectivoros homeotermos, junto con el vampiro D. rotundus, ocuparon los refugios mas
secos entre todas las especies (promedios de ~50-65%), a diferencia de los insectivoros
heterotermos gue ocuparon sitios himedos (~80-100%).
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FIG. 2. Temperatura de los sitios utilizados como refugio por 23 especies de
murciélagos cavernicolas del centro de México. Para 18 de estas especies los

datos fueron obtenidos en un minimo de dos cuevas. Las marcas gue aparecen

saobre las lineas representan el promedio de las mediciones realizadas.
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FIG. 3. Humedad relativa de los sitios utilizados como refugio por 23 especies de
murciélagos cavernicolas del centro de México . Para 18 de estas especies los datos
los datos fueron obtenidos en un minimo de dos cuevas. Las marcas que aparecen
sobre las lineas representan el promedio de las mediciones realizadas.
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FIG. 5. Tendencias generales que presentan las especies en cuanto a las condiciones de
temperatura de sus refugios, segun su tipo de alimentacion. Los parametros gue se comparan
son el promedio y el rango de temperatura de los sitics de refugio de cada especie.
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Fig. 7 Relacion del tamafio corporal (promedio) de 23 especies de murciéfagos con la
lernperatura (a) y humedad (b) de sus refugios. Para obtener las lineas de ajuste se
consideraron fodas las mediciones puntuales oblenidas a lo Jargo del afio en los siios donde
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FIG. 8. Grafica de puntos dispersos que muestra la temperatura (a) y Ia humedad relativa (b)
de los refugios de 23 especies de murciélagos cavernicolas agrupadas por categorias de
tamarfio. Cada punto representa una medicidn particular {diurna o nccturna) cuando ka colonia
de alguna especie de esa categoria estuvo presente. Con el fin de hacer evidente su ubicacion,
la media de cada categoria esta unida con las medias de los grupos adyacentes. Las pequefias
lineas honzontales dentro de cada grupo representan la desviacidn estandar. Debaje de la
eliqueta de cada categoria {entre paréntesis} aparece el nimero de especies que ésta incluye
1,049q,2,5099g; 3, 100-19.99, 4, 200-39.9 g; 5, 40.0-799 g.
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FIG. 9. Grdfica de punlos dispersos que muestra la temperatura de los refugios de 23
especies de murciélagos cavernicolas agrupadas segtin su tipo general de alimentacion Cada
punto representa una medicton particular (diurna o nocturna) cuando fa cofonia de aiguna
especie de esa categoria estuvo presente. Con el fin de hacer evidente su ubicacion, la media
de cada categoria estd unida con las medias de los grupos adyacentes Las pequefias lineas
hoerizontales dentro de cada grupo representan la desviacion estandar. Debajo de la etiqueta de
cada grupo (entre paréntesis) aparece el ntmero de espectes que éste incluye F = frugivoros,
H = hematdfagos, | = insectivoros, N = nectarivoros
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FIG. 10. Grafica de puntos dispersos que muestra la temperatura de los refugios de 23
especies de murciélagos cavernicolas agrupadas segln su efindad taxonomica (familias o
subfamilias) Cada punio representa una medicién particular (durna o nocturna) cuando la
colonia de alguna especie de esa calegoria estuvo presente. Con el fin de hacer evidente su
ubicacion, la media de cada calegoria estd unida con las medias de los grupos adyacentes.
Las pequenas lineas horizontales dentro de cada grupo representan ta desviacion estandar
Debajo de cada categoria {entre paréntesis) aparece el niimero de especies que ésta incluye
E = Embalionundae, M = Mormoopidae, P = Phyllostominae, G = Glossophaginae, C =
Carollinae, S = Stenodermatinae, O = Desmodontinae, N = Natalidae, V = Vespertilionidae
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FIG. 11. Grafica de puntos dispersos que muestra la temperatura de los refugios de 23
especies de murciélagos cavernicolas agrupadas segin su patron de termorregulacion. Cada
punto representa una medicion particular (diurna o noclurna) cuando la colonia de alguna
especie de esa categoria estuvo presente. Con el fin de hacer evidente su ubicacion, la media
de cada categoria esta unida con las medias de los grupos adyacentes. Las pequefas lineas
horizontales dentro de cada grupo representan la desviacion estandar Debajo de cada
categoria {enire paréntesis) aparece el nimero de especies que ésta incluye. 0 = heterotermos

con capacidad de entrar en torpot, 2 = homeotermos de capacidad limitada, 3 = homeotermos
precisos.
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FIG. 12 Esquema que sintetiza fa manera en la que el tamafo corporal, el tipo de
almentacién y la capacidad de entrar en torpor de 23 especies de murciélagos se relaciona con
ia temperatura de sus refugios. Los promedios de temperatura % 1 desviacion estandar de las
especies del mismo grupo tréfico-fisioldgico estan encerrados en poligonos irregulares. Los
puntos aislados representan las temperaturas maximas y minimas registradas para cada
especie

72



7. DISCUSION

7.1. Especificidad en los requerimientos de refugio de las especies. Los primeros
estudios realizados acerca de los hébitos de refugio de los quirépteros fueron dirigidos
principaimente hacia la identificacion de las condiciones de temperatura preferidas por
algunas especies holarticas (Daan y Wichers 1968, Gaisler 1970, Harmata 1969, 1973,
Herreid 1967, McNab 1974, Tweﬁte 1955). Algunos estudios postericres describieron
requerimientos de refugio (no sélo microclimaticos) muy particulares para otras
especies, tales como Thyroptera tricolor (Findley y Wilson 1974), Ectophylla alba (Timm
y Mortimer 1876) y Phylflonycteris poeyi (Silva 1977), entre otras. Tomando en cuenta
estas observaciones, algunos autores han considerado a los murciélagos como
organismos con requerimientos de refugio muy especificos (Humphrey 1975,
McCracken 1989), y aunque esto puede resultar cierto para algunas especies, la
iformacion  actualmente disponible sugiere que la alta especificidad en los
requerimientos de refugio es mas bien un atributo raro entre los murciélagos. El hecho
de que muchas especies utilicen mas de un tipo de refugio, incluyendo una gran
variedad de construcciones humanas, sugiere que la mayor parte de los murciélagos

son muy adaptables y oportunistas en la seleccion de sus refugios {Kunz 1982, Fenton
1992).

La informacion obtenida en este trabajo apoya la idea de que la mayor parte de
las especies presentan poca especificidad en sus requerimientos de refugio. De las 23
especies estudiadas, sélo ocho ocuparon refugios que presentaron variaciones de
temperatura menores a los 10°C y sdlo cinco fueron observadas en intervalos de

humedad relativa menores a 20%. Los estrechos intervalos de temperatura y humedad
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referidos corresponden a especies observadas solo en una o dos cuevas (con
excepcion de Diphylla ecaudata). Dos de estas especies, Lepfonycteris nivalis y
Eptesicus fuscus, fueron observadas solo en dos y tres ocasiones, respectivamente, y
en el caso de la segunda soélo durante muestreos nocturnos. De esta manera, los
estrechos intervalos de microclima que se registraron para algunas especies son mas el
reflejo de la cantidad de datos obtenidos que el producto de una verdadera

especificidad.

Solo los casos de Pteronotus davyi, P. personatus y D. ecaudata podrian sugerir
algun grado de especificidad si se comparan con otros trabajos y con observaciones no
publicadas realizadas en otras cuevas de México. Para las primeras dos especies, el
intervalo de temperatura registrado a lo largo de las cuatro temporadas de muestreo
oscild entre 33.4 y 36.1°C. Esto concuerda con los datos obtenidos para las mismas
especies por Bonaccorso ef al. (1992) en una cueva de Venezuela, donde registraron
temperaturas de entre 33.0 y 36.0°C, y de manera aproximada con los datos de Aguilar
y Ruiz (1995), que reportan en una cueva de Veracruz temperaturas de entre 31.0 y
33.5°C. Para una especie empareniada y de tamafo similar, P. quadridens, Rodriguez-
Duran (1995) reporta como tipica una temperatura del refugio de 34.0°C. McNab (1969)
proporciona para P. personatus temperaturas del refugio un poco mas bajas (27.0-
28.0°C) para una cueva de Teguesquitengo, en Morelos, mientras que Arita y Vargas
(1995} reportan para refugios de P. davyi en Yucatan temperaturas de entre 27.0 y
30.0°C Para D. ecaudata, McNab (1969) reporta temperaturas del refugio {en Brasily de
18.0 a 25.0°C y humedades relativas de entre 80 y 98%, mientras que en el presente
trabajo (en cuatro diferentes cuevas) se registraron temperaturas de entre 16.8 y
25 0°C, y humedades de entre 81.8 y 100%. En concordancia con estas observaciones,
Hoyt y Altenbach (1981) tuvieron éxito al mantener en cautiverio a individuos de esta

especie en temperaturas de 23.0 a 24.0°C.

Existe un fipo de especificidad microclimatica que se presenta en algunas

especies sdlo durante ciertas épocas del afio y en respuesta a condiciones fisiolégicas
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particulares. Por ejemplo, es bien conocido que algunas especies utilizan como sitios de
crianza refugios con condiciones microclimaticas particulares (Kunz 1982). En este
trabajo, algunas colonias de maternidad fueron observadas en microclimas que
coinciden con los descritos para otras colonias de la misma especie en circunstancias
similares. Pteronotus pamelli, Mormoops megalophylia y Leptonycteris curasoae, que
fueron observadas en cuatro o cinco cuevas cada una y ocupando amplios intervalos de
temperatura (rangos > 15°C) y de humedad (rangos > 50%), s6lo utilizaron la cueva mas
caliente (Tzinacanostoc) como refugio de maternidad. En los tres casos, la temperatura
de los sitios de crianza quedé comprendida en el intervalo de los 33.5 a los 37.0°C, yla
humedad oscilo entre 45 y 90%. Las dos primeras especies fueron observadas en una
situacion similar por Bonaccorso et al. {(1992) en Venezuela: las colonias de machos
ocuparon los refugios menos calientes (26.0-32.1°C), mientras que las colonias de
maternidad (en el caso de M. megalophylla) ocuparon refugios con las temperaturas
mas elevadas (33.0-36.0°C). Aguilar y Ruiz (1995) encontraron grupos de maternidad
de ambas especies en una cueva de Veracruz con temperaturas de 31.0 a 33.5°C. L.
curasoae, por ofro lado, selecciona de manera consistente refugios de maternidad que
facilitan el entrampamiento del calor metabolico, de manera que la temperatura de estos
sitios se mantiene dentro de la zona termoneutral de la especie (Fleming ef al. 1998).
Para colonias de maternidad de L. curasoae se han reportado temperaturas de 32.5 a
34.5°C en Chiapas (Riechers et al. 1998), de 32.0 a 35.0°C en Arizona {Fleming et al.
1998) y de 33.0 a 34.2°C en Venezuela (Arends ef al. 1995); dentro de estos intervalos
se han observado varias colonias mas en Jalisco (C. Chavez y G. Ceballos com. pers ),
Guerrero, Morelos y Sinaloa (datos no publicados del Programa para la Conservacion
de los Murciélagos Migratorios de México y E.U.). Durante el periodo de gestacion de L.
curasoae, sin embargo, la temperatura del refugio parece no ser un rasgo tan
importante, pues en una cueva mucho menos caliente (Las Vegas, 22.3-23.6°C) fueron
capturadas varias hembras prefiadas durante el otofio; los datos de Medellin y Lépez-

Forment (1985} confirman estas observaciones.

La forma mejor conocida y mas estudiada de especificidad temporal en el uso de
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refugios se ha reportado para muchas especies de distribucion holartica, principaimente
vespertilibnidos Estas especies presentan un comportamiento tipico con dos fases muy
bien definidas: 1) la fase invernal, en la cual machos y hembras se refugian en sitios
frios para hibernar, y 2) la fase de verano o reproductiva, en la cual las hembras se
agrupan en refugios calidos en los que la gestacion, el parto, la lactancia y el desarrolio
de las crias tienen lugar; durante esta fase la mayor parte de los machos se refugia en
sitios preferentemente frios (Bradbury 1977, Kunz 1982). En este trabajo solo Myofis
velifer pudo ser observada utilizando de manera diferencial ambos tipos de refugio. En
invierno fueron observados alrededor de 200 individuos (machos y hembras) hibernando
en cuatro cuevas cuya temperatura oscilé entre 1.6 y 10.6°C (H. R. 51.0-100%), todas
ubicadas en bosques de coniferas y en altitudes superiores a los 3,000 m. En
primavera, verano y otofio, cuando la temperatura oscilo entre 4.6 y 17.4°C en estas
cuevas, fueron observados en torpor diario sélo de 2 a 15 individuos, casi todos
machos Durante la primavera, en una cueva mas caliente que las anteriores situada en
un bosque meséfilo (Cueva del Charro), fue detectada una colonia de maternidad de
unos 8,000 individuos ocupando una pequefia camara cuya temperatura oscilé entre los
19.0 y los 25.7°C. Esta especie ha sido observada en condiciones de refugio similares
en otras regiones: en sitios de hibernacién frios {~1.5-10.0°C) y relativamente himedos
(~50-100%) (Twente 1955, Fitch ef al. 1981), asi como en refugios de maternidad
moderadamente calidos a muy calidos (~20-35°C; Kunz 1973). De cualquier manera,
esta tendencia a utilizar refugios distintos en cada temporada de! afio no constituye una
regla en esta especie, pues algunas poblaciones pueden utilizar las mismas cuevas de
hibernacion como refugios de maternidad (Fitch ef al 1981). En este trabajo, incluso,
fue observada una colonia no hibernante, probablemente residente (no fue observada
en otofio), en una cueva de femperatura moderada situada en un bosque tropical
perennifolio (Cueva de Las Vegas) que en primavera fue utilizada también como refugic

de maternidad.

Aungue no fueron evaluados de manera profunda otros parametros que pudieran

afectar la seleccion de refugios, la limitada informacién que se obtuvo al respecto
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sugiere que factores tales como el tipo de roca, la morfologia de las superficies de
percha, el tamario de la cueva y e! grado de iluminacién tienen un efecto minimo en esta
seleccidn Entre fas 18 especies que fueron observadas en al menos dos cuevas, diez
fueron encontradas tanto en cuevas de roca caliza como en cuevas formadas por
sedimentos clasticos, mientras que nueve fueron vistas perchando tanto en superficies
hisas como dentro de huecos o grietas (es probable gue este niimero sea mayor, ya que
para algunas especies fue imposible describir la morfologia de las superficies de percha
debido a la altura de estos sitios). Excepto Balantiopteryx plicata y E. fuscus (esta Gltima
observada sélo durante la noche), todas las especies ocuparon cuando menos un sitio
localizado en zonas de obscuridad total, mientras que al menos 11 toleraron algin

grade de iluminacion. El tamafio de las cuevas ocupadas también es muy variable para
cada especie {(Tabla 2).

Esta falta de especificidad en cuanto a la forma, tamafio y tipo de material de los
refugios se confirma con la informacion obtenida de la literatura para las especies que
se refugian en las cuevas estudiadas. Las 27 especies han sido observadas utilizando
cuevas naturales como sitios de refugio; de ellas, 23 se han detectado ademas en
minas, 22 en construcciones hurmanas diversas, y 16 han sido encontradas

refugidandose también en arboles, ya sea entre el follaje, debajo de la corteza o en
huecos (Tabla 4).

Solo algunas colonias fueron encontradas en condiciones de refugio similares a
las reportadas como tipicas para la especie, lo que a primera vista podria sugenr algan
grado de especificidad. Por ejemplo, cuando B. plicata se refugia en cuevas prefiere
perchar en sitios bien iluminados muy cerca de las entradas (Arroyo-Cabrales y Jones
1988). mientras que Choeronycteris mexicana y Macrotus waterhousii suelen ocupar
sitios poco profundos de cuevas y minas pequefias que no requieren de una obscuridad
total (Anderson 1869, Arroyo-Cabrales et al. 1987). No son claros los factores que
determinan tales tendencias, pero el hecho de que estas especies alguna vez hayan

sido observadas en otras condiciones de refugio (Tablas 2 y 4) deja en claro que tales
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tendencias no constituyen un tipo de alta especificidad en los requerimientos de refugio.

Las observaciones discutidas arriba y fa informacidn existente en la literatura para
otras especies hacen evidente que la mayor parte de los casos de especificidad en ¢l
uso de refugios se relaciona con la optimizacion de procesos fisiologicos y el ahorro de
energia metabdlica, para lo cual el microclima det refugio (particularmente la
temperatura) juega un pape! fundamental. Los dos periodos mas criticos parecen ser las
gltimas fases del ciclo reproductivo y la hibernacion. Esto resuita logico si se considera
que ta gestacién y fa lactancia (sobre todo esta Gltima) son procesos que demandan de
{a madre una inversién extra de energia que debe ser transferida a la cria (Gittleman
1988, Kurta ef al. 1990, Speakman y Racey 1987, Studier ef al. 1973). Ademas, se ha
observado que las tasas de crecimiento y desarrollo pre y postnatal guardan una
relacion directa con la temperatura (Kunz 1973, Tuftle 1975). Tomando en cuenta
ambos factores, la ocupacién de refugios calidos durante el perfodo de reproduccion
favorece doblemente a las hembras: reduce los costos energéticos destinados a la
termorregulacion (energia que puede ser transferida directamente a la progenie) y
acelera el desarrollo de las crfas (Fleming et al. 1998, Speakman y Racey 1987). En los
ambientes templados o frios, por otro lado, el invierno constituye el periodo mas critico
que enfrentan los animales endotermos, ya que en él se combinan los niveles de
temperatura ambiental y disponibilidad de alimento mas bajos de todo el afio. Durante
este dificil perfodo de alta demanda y poca oferta de energia, los animales tienen pocas
opciones para sobrevivir: o cambian a una fuente de alimento disponible y suficiente, o
emigran a lugares mas favorables, o disminuyen drésticamente sus demandas de
energia entrando en un profundo torpor invernal, en el caso de los murciélagos, la dltima
opcion es la mas utifizada (Dwyer 1971, McNab 1982). Asi pues, resulta logica fa
existencia de una mayor especificidad temporal (no necesariamente “alta especificidad"™)
en las especies templadas durante los periodos mas criticos del afio. En este sentido,
varios autores han considerado al microclima, y en especial a la temperatura, como el
elemento del refugio mas importante para muchas especies holarticas (e.g. Betts 1897,
Burnett y August 1981, Callahan et al. 1997, Hamilton y Barclay 1994, Kalcounis y
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Brigham 1998, Kunz 1973, McNab 1974, Ormsbee y McComb 1998, Rabe ef al. 1998,
Richter et al. 1993, Rydell 1990, Tuttle 1975, Twente 1955, Vaughan y O'Shea 1876,
Vonhof y Barclay 1996), y en algunos casos para especies tropicales (Arita y Vargas
1995, Bonaccorso ef al. 1992, Fleming et al. 1998, McCracken y Gustin 1991,
Rodriguez-Duran 1995). Como se ha observado en algunas especies hibernantes, las
corrientes de aire son un elemento adicional que puede afectar la ocupacién refugios, ya
que afectan el intercambio de calor por fendmenos de conveccion (McNab 1874, Twente
1955, Tuttle y Stevenson 1981). Ne resulta rare, por tanto, que en varios de esfos
trabajos la presencia de las especies haya estado asociada también a algunas
caracteristicas morfolégicas vy estructurales de los refugios que favorecen las
temperaturas preferidas.

7.2. Restricciones en el uso de refugios: influencia del tamaiio corporal, tipo de
alimentacion, afinidad taxondmica y patrén de termorregulacién. Como se ha
demostrado, la alta especificidad en el uso de refugios es algo bastante raro entre los
murciélagos. Cuando mucho, algunas especies presentan cierta especificidad temporal,
sobre todo en relacion con la temperatura, Sin tomar en cuenta la época del afio ni el
tipo de uso, los intervalos de temperatura y humedad que las especies ocupan y toleran
en sus refugios son generalmente amplios. Sin embargo, asi como existen ciertas
condiciones preferidas por los murciélagos (las condiciones "dptimas"}, también debe
existir algan limite en fas condiciones micraclimaticas que una especie puede ocupar.
Pero, ;qué factores determinan los limites de temperatura y humedad que una especie
puede tolerar en sus refugios naturales? El objetivo principal de este trabajo fue
precisamente explorar estos limites y la manera en que son determinados por los
propios caracteres de las especies. Se encontré que el tamafio corporal, el tipo de
alimento y la afinidad taxonomica, todas ellas caracteristicas gue determinan la
capacidad de regulaciéon de temperatura en los murciélagos, asf como el propio patrén
de termorregulacién desplegado por cada especie, presentaron alguna relacion con la

temperatura de los refugios utiizados. Con algunas excepciones que mas abajo se
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discuten, las relaciones observadas apoyaron las predicciones establecidas al inicio de

este trabajo.

La relacion de la temperatura del refugio con las cuatro caracteristicas
especificas evaluadas resultd ser bastante compleja. Aunque en todos los casos hubo
significancia estadistica, ninguna de estas caracteristicas determiné por si sola y de
manera contundente el intervalo de temperatura que una especie puede ocupar en el
refugio. para explicar los patrones observados es necesario recurrir a la combinacion de
caracteristicas de cada especie. Probablemente esto es un reflejo del hecho de que
estas caracteristicas no son totalmente independientes entre si, ni tedrica ni
estadisticamente (McNab 1992) pues, como ya se ha mencionado, tres de ellas
(tamadio, tipo de alimentacion y grupo taxondmico) interactlian para determinar la
capacidad de termorregulacion de las especies (Elgar y Harvey 1287, Hayssen y Lacy
1985, McNab 1969, 1982, 1992, 1997), mientras que a ofra (tipo de termarregulacian)

es s6lo una manera de clasificar esta capacidad.

La diferencia en la temperatura de los refugios utilizados fue estadisticamente
mas grande cuando las especies fueron agrupadas por grupos taxonomicos y por tipos
de termorregulacién. A pesar de que la primera caracteristica produce el valor
estadistico mas alto, 1a segunda parece ser la que produce los pafrones mas claros y la
que requiere explicaciones mas sencillas. Esto resulta l6gico si se considera que ésta es
la caracteristica mas inclusiva, ya que es el producto de la interaccion de tamario, tipo

de alimentacion y afinidad taxonémica de las especies.

Como era de esperarse, las especies que tienen la capacidad de entrar en torpor
(palron de termorregulacion tipo 0) ocuparon en su conjunto el intervalo de temperaturas
mas amplio y las temperaturas mas bajas, desde cerca de los cero hasta casi 30°C. Si
se afadieran los datos de otros trabajos referentes a especies de esta categoria (e.g.
para temperaturas extremas: Gaisler 1970, Harmata 1973, Henshaw y Fotk 1986, Lichty
Leitner 1967, Vaughan y O'Shea 1976), el intervalo referido se incrementaria unos 20°C
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(mas de 5°C hacia abajo y al menos 15°C hacia arriba), abarcando practicamente fodas
las lemperaturas de refugio ohservadas para los quirdpteros en su conjunto: desde casi
cinco grados bajo cero hasta mas de 45°C,

Entre las especies homeotermas, y en concordancia con las predicciones
iniciales, las especies de mayor capacidad termorregulatoria (patrén de
termorregulacidn tipo 3} fueron observadas en fas temperaturas mds bajas y en los
intervalos mas amplios, desde 14.5 hasta 37°C. El grupo de especies homeotermas de
capacidad termorregulatoria mas limitada (patron tipo 2) ocupd un intervalo muy
parecido, aungue un poco mas estrecho (15.9-37.5°C). La diferencia entre ambos
grupos fue estadisticamente significativa debido a que las especies de la categoria 3
fueron observadas mas frecuentemente en temperaturas por debajo de los 20°C,
mientras que aquellas de la categoria 2 ocuparon mas o menos de manera homogénea
todo el intervalo. Si los desmodontinos fueran excluidos del grupo 2, la diferencia entre
éste y el grupo 3 seria mucho mas marcada, como puede observarse si se comparan
las figuras 10 y 11. Como resuitado, el valor de H se incrementaria de 1037.6 a 1397.5
(P < 0.001). Sin embargo, por las razones que enseguida se exponen, los
desmodontinos fueron retenidos dentro del grupo 2.

La capacidad de Desmodus rofundus (al parecer el mas eficiente termorregulador
entre los tres desmodontinos, Hill y Smith 1981, McNab 1969) para ocupar refugios con
temperaturas de hasta 13°C ya habia sido reportada por McNab (1969) y Villa (1966), e
incluso se han observado colonias de esta especie en una cueva que alcanza
temperaturas invernales de hasta 12°C (Cueva del Diablo, Tepoztlan, Morelos; obs
pers.). McNab (1969) realiza una serie de experimentos en cautiverio con D. rotundus y
D. ecaudata en los que observa que la mayor parte de los individuos son capaces de
mantenerse en homeotermia cuando son sometidos durante dos horas a temperaturas
de 10°C o meneos, reconociendo que los murcidlagos vampiros no  son
termorreguladores “pobres" como originalmente se pensaba (McNab 1969, 1973). A

pesar de estas observaciones, el mismoe autor coloca a este grupo en la categoria de
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tarmorreguiacion 2 (McNab 1982), sobre todo considerando que sus miembros
presentan tasas metabolicas mas bajas que las esperadas por su tamafio corporal
segln la funcién de Kleiber (McNab 1969). En un trabajo posterior, McNab (1989)
corrige datos publicados que él mismo habia obtenido y reporta para los desmodontinos
tasas metabdlicas alin mas bajas (82% del valor predicho por su tamafio para D.
ecaudala, 62% para D. rotundus y 67% para Diaemus youngi). El comportamiento de
ambas especies observado en el presente trabajo y algunos datos de McNab (1969,
1973) confirman que esta especie puede mantener grandes diferenciales de
temperatura en T,'s relativamente bajas, lo cual dificulta la asignacién de esta especie a
alguna de las dos categorias (2 o 3). Sin embargo, fomando en cuenta las bajisimas
tasas metabélicas que presentan estas especies, y considerando que a T, de 10°C
algunos individuos mantienen una T, menor a 33°C, se prefirié retener a D. rofundus ya

D. ecaudata en la eategoria 2.

Si los casos de D. rotundus y D. ecaudata fueran reconsiderados, el patron
desplegado por cada grupo de especies en funcion de su tipo de termorregulacion seria
mucho mas claro. En términos gruesos, los miembros del grupo 0 ocuparian los refugios
mas diversos, desde temperaturas extremas cercanas a cero hasta alrededor de 40°C;
los def grupo 1 (para los cuales no se obtuvieron datos) Gnicamente sitios célidos {tal
vez entre los 30 y los 40 °C, debido a que dentro de este intervalo se ubican las zonas
termoneutrales de muchas especies); los del grupo 2 sitios entre 20 y 40°C; y los del
grupo 3 refugios con temperaturas extremas entre 10 y 40°C. El valor de 10°C ¢como
limite inferior de tolerancia para especies homeotermas es sugerido por los mdaltiples
estudios en cautiverio y por los escasos datos de organismos en vida libre. A pesar de
que el tipo de termorregulacién asl caracterizado refleja muy bien algunos patrones de
uso de refugios, su utilizacién como rasgo predictivo resuita impractica debido a que
para colocar a cada especie en una categoria determinada seria necesario contar de
antemano con informacion referente a su capacidad de termorregulacién. Esta
informacién es escasa para muchas especies {sobre todo para las poco abundantes) y

confusa e inconsistente para otras (e.g. Artibeus jamaicensis en McNab 1969 y en
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Studier y Wilson 1978). Ademas, como [o ejemplifica el caso de los desmodontinos, la

asignacién de algunas especies a una u ofra categoria resulta en ocasiones muy dificil.

Existe una cuestion fundamental que dificulta la utilizacién de los patrones de
termorregulacién para caraclerizar a las especies: el establecimiento y definicién de los
mismos. Esta tarea resulta sumamente dificil debido a que los murciélagos presentan
toda una gama de respuestas termorregulatorias (Dwyer 1971), siendo quizas el grupo
de mamiferos que presenta las variaciones mas grandes en cuante al control de su
temperatura corporal (Lyman 1970). Este problema puede ser ejemplificado por las
diferentes clasificaciones que se han propuesto para definir los patrones de
termorregufacién, entre las cuales se incluyen las de Henshaw (1970; tres categorias
principales: homeotermia de rango estrecho, homeotermia de rango amplic y
heterotermia), Dwyer (1971; fres categorias: torpor profundo obligatorio, torpor
facultativo y homeotermia), Siiva {1979; tres categorias: capacidad de homeotermia
constante, capacidad de entrar en letargia profunda y capacidad de letargia somera) y
McNab (1982; categorias manejadas en el presente trabajo, con ligeras diferencias).
Considerando que el tipo de termorregulacion es el producto de ia interrelacion de
caracteristicas tales como el tamario, el tipo de alimentacién y la afinidad taxondmica
(las cuales son conocidas o pueden ser inferidas para casi todas las especies), en la

practica la combinacion de ellas podria tener un valor mas predictivo.

El tamario corporal, el tipo de alimento y el grupo taxondmico produjeron patrones
de uso de cuevas mas difusos y complicados cuando son tratados por separado. Debido
a la compleja relacién existente entre los tres caracteres, éstos se irdn discutiendo
conjuntamente. El tamafo corporal, que es el factor primario que determina la tasa
metabdlica y la capacidad de termorregulacién de las especies, pierde sentido al
relacionarlo con la temperatura de los refugios si no se toman en cuenta el tipo de
ahmentacién y la afinidad taxonémica. La linea de ajuste que describe la relacion entre
peso promedio y temperatura del refugio (Figura 7) practicamente carece de significado,

como lo denota el valor de la pendiente muy cercano a cero. Adn cuando fueron
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tratados por separado homeotermos y heterotermos, los valores del coeficiente de
correlacion resuitaron ser bastante bajos (R = -0.351 y R = -0.420, respectivamente). La
poca relacion del tamafio corporal con ia temperatura del refugio se ve incrementada
por ia gran dispersion de los puntos producto de fa amplia gama de condiciones en que
fueron observadas las especies. Asumiendo que la temperatura maxima promedio que
una especie puede ocupar es similar para toedas las especies (un poco arriba de la zona
termoneutral, generalmente alrededor de los 40°C), tendria mucho mas sentido trazar
una finea de ajuste utilizando sélo fas temperaturas minimas en que fueron observadas
las especies. Evidentemente esto seria de utilidad sélo para las especies homeotermas,
ya que las heterotermas en teoria pueden ocupar temperaturas inferiores muy similares
independientemente de su tamafio (McNab (1874] hace un andlisis preliminar de la
relacién entre el tamafo y fa temperatura del refugio para especies en hibemacién). La
pendiente de esta linea se podria aproximar a aquella que marca el limite inferior de
temperatura que los murciélagos homeotermos pueden ocupar en funcion de su
tamafio, y como ocurfe con la tasa metabolica {(McNab 1969, 1982), la variacidn residual
podria ser explicada principalmente por el tipo de alimentacidn y el grupo taxonomico.
En la Figura 13 puede observarse que las especies que se encuentran por debajo de
esta linea de ajuste son dos de los insectivoros mas grandes, fres nectarivores y dos
frugivoros. Los casos que llaman mas la atencién son los de los pequefios insectivoros
N. stramineus y B. plicata que (legaron a ser observados en temperaturas
moderadamente bajas {17.0 y 18.8°C, respectivamente). Estos casos, si bien fueron
registrados en muy pocas ocasiones (scbre todo durante las mediciones nocturnas),
debilitan en alguna medida las predicciones establecidas en este trabajo. Sin duda, la
incorporacién futura de los datos de ofras especies a este analisis producira una recta

mucho mas predictiva y cercana a la realidad.

La retacion del tipo de alimento per se con la temperatura de los refugios deja en
claro que tanto frugivoros como nectarivoros y hematofagos pueden ocupar con cierta
frecuencia temperaturas minimas cercanas a fos 15°C. En este trabajo, fa temperatura

mas baja registrada para el refugio de algln frugivoro fue de 15.0°C (C. brevicauda, el
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mas pequefio entre los tres estudiados), para los nectarivoros de 14.5°C (L. nivalis, el
mas grande de los cuatro estudiados) y para los hematéfagos de 15.9°C (D. rotundus,
un poco mas grande que D. ecaudafa). Llaman la atencion los registros de los
insectivoros de talla mediana P. pamelli y M. megalophyfla, los cuales fueron
cbservados en varias ocasiones en temperaturas menores a los 20°C (minimas de 16.0
y 16.2°C, respectivamente); en la literatura consultada se reportan temperaturas del
refugio generalmente arriba de los 25°C para estos y ofros mormopidos (Arita y Vargas
1995, Bonaccorso ef al. 1992, Rodriguez-Duran 1985), aunque Vargas (1998) reporta
una minima de aproximadamente 22°C para P. pamelli en Tamaulipas. Bonaccorso et
al. (1992) realizan experimentos en cautiverio con cuatro mormopidos, incluyendo P.
pamelli y M. megalophyffa, y encuentran que estas especies son capaces de
mantenerse en homeotermia hasta por 3 hrs. a 15°C. Es importante mencionar que
ambas especies son, junto con M. waferfiousii, los insectivoros homeotermos mas

grandes que fueron observados en este trabajo.

Los datos provenientes de otras fuentes para especies neotropicales
homeotermas acent(ian estos patrones. McNab (1969) reporta temperaturas de refugios
naturales > 27°C para los inseciivoros que estudid (5 especies), > 18°C para los
frugivoros (2), > 19°C para los nectarivoros (2) y > 13°C para los hematofagos (3). Es
interesante su reporte de una temperatura minima de 14°C para un refugio del gran
carnivoro Chrotopterus auritus, lo cual colocaria a los miembros de este gremio trofico
en el grupo de especies homeotermas que pueden ocupar ios sitios mas frios, en
completa concordancia con las predicciones de este trabajo; asimismo reporta minimas
de 20°C para refugios de otros tres carnivoros. Arita y Vargas (1995) reporian
temperaturas minimas de 24°C para los insectivoros que encontraron en varias cuevas
de Yucatan (5 especies). Vargas (1998) reporta minimas de 18.5°C en los refugios de
insectivoros (3 especies) en Tamaulipas, de 11.5°C entre los fruglvoros (4 especies,
siendo el valor mas bajo para la especie mas pequefia, Dermanura azteca), de 15°C
entre los nectarivoros (2) y de 16.5°C entre los hematofagos (2). Finalmente, Lopez-
Wilchis (1999) reporta una temperatura minima de 11.6°C (temperatura del substrato)
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para una colonia de D. azteca en estado letargico, 1a cual ocupa una cueva en Tlaxcala

que también es utilizada por Corynorhinus mexicanus como refugio de hibernacién.

Varias observaciones perscnales y datos no publicados contribuyen a reafirmar
estas tendencias. Por ejemplo, en algunas cuevas frias (lamentablemente no en todos
jos casos se proporciona la temperatura precisa) ubicadas en bosques de coniferas y
otros ambientes templados se han observado colonias del nectarivore de talla media
Anoura geoffroyi en el Estado de México (Galindo-Galindo ef al. 1996 y obs. pers.) y el
Distrito Federal (O. Sanchez-H. com. pers.), asi como a colonias del gran nectarivoro L.
nivalis en los estados de México y Morelos (obs. pers.; en el tiltimo caso, observadas en
sitios que presentan temperaturas de 12°C o menos durante el inviernc). Asi pues, fruta,
néctar, vertebrados y (tal vez en menor medida) sangre permiten a sus consumidores
ocupar refugios cuya temperatura puede descender al menos durante breves perfodos
del ciclo diario hasta cerca de los 10°C, y a! parecer esta tendencia no en todos los

casos se relaciona con los tamafios corporales mas grandes.

Respecto a los insectivoros homeotermos, los datos de temperatura reportados
en el presente trabajo para B. plicata, M. megalophylla, P. parnelli y N. stramineus son
los mas bajos en relacidn con la informacion disponible. En ambientes estables, una
dieta basada en insectos probablemente permite solo a fas especies mas grandes
{como M. megalophylla y P. pameili) explotar refugios cuya temperatura desciende
ocasionalmente hasta los 15.0°C. Para las especies mas pequefias (categoria 1,
menores a 10 g), es probable que la insectivorfa permita explotar refugios con
temperaturas minimas de alrededor de 20°C (en pocas ocasiones se registraron
temperaturas menores a esta temperatura para B. plicata y N. stramineus), aunque la
mayoria ocupa preferentemente temperaturas por encima de los 25°C (como ocurrié en
este trabajo con B. plicata, M. waterhousii, M. megalotis, P. personatus y P. davyi). Los
casos mas extremos de esta tendencia son representados por los pequefios
mormopidos P. davyi y P. personatus, que al parecer estan restringidos a ocupar s0lo

refugios calidos. Si las pequefias especies insectivoras homeotermas son las mas
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deficientes termorreguladoras, se puede esperar que, como medida compensatoria,
éslas especies seleccionen mas activamente refugios que presenten (o faciliten)
temperaturas situadas dentro de su zona termoneutral (~30-40°C). Asi, es probable que
los casos de mayor especializacion microclimatica que se pueden encontrar entre los
murciélagos homeotermos (referidos en la secci6n anterior) correspondan precisamente

a las especies insectivoras mas pequefias.

La relacion observada entre el tipo de alimentacion y fa temperatura de los
refugios puede ser explicada por las mismas causas que determinan la relacion del tipo
de alimento con la tasa basal de metabolismo y la capacidad de termorregulacion de las
especies (McManus 1977, McNab 1969, 1982, 1983, 1986). En términos generales, las
especies que pueden adquirir cantidades abundantes de energia mediante la
alimentacion pueden emplear una buena parte de ésta para confrontar una gran
variedad de ambientes, incluyende aquellos cuya ocupacién es energéticamente
costosa (en este caso, refugios situados muy por debajo de su zona termoneutral). La
utilizacion de frutos, flores {néctar-polen) y vertebrades, que scon alimentos disponibles
en cantidades suficientes a lo largo de todo el afic en las regiones tropicales, permite a
sus consumidores un suministro constante y abundante de energia (McManus 1977,
McNab 1969). El alto valor caldrico de los frutos (Dinerstein 1986) y el néctar (Howell
1974) puede facilitar la adquisicidon de un excedente de energia. En consecuencia, estas
especies presentan altas tasas de produccion de calor metabélico y pueden emplear
una mayor cantidad de energia para ocupar los refugios menos favorables (por ejemplo,
se estima que A. jamaicensis adquiere de sus frutos 40% mas de la energia minima que
requiere para realizar sus actividades diarias, incluyendo actividades de forrajeo,
conductas sociales y mantenimiento de la temperatura corporal durante las horas de
reposo; Morrison 1978). Los grandes tamafios corporales asociados generalmente a la
carnivoria y frugivoria podrian incrementar la eficiencia termorreguladora (McNab 1969)

y la tolerancia a temperaturas del refugio relativamente bajas.

Upa situacion diferente se presenta para las especies insectivoras vy
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probablemente para las hematofagas. Los insectivoros se enfrentan al menos a dos
grandes problemas: 1) su tamafio generalmente pequefio los hace mas vulnerables a
las temperaturas bajas, y 2) su fuente de alimento presenta una estacionalidad muy
marcada, aiin en ambientes tropicales, lo cual reduce notablemente 1a adquisicion de
energia (McManus 1977, McNab 1969). La capacidad de entrar en torpor marca una
gran diferencia dentro de los insectivoros: aquelios que Ja poseen pueden explotar los
refugios mas frios entre todos los murciélagos, mientras que los que no presentan torpor
tienen que conformarse con ocupar refugios célidos. Para los hematofagos, la relacidon
observada con la temperatura del refugio es mas complicada de explicar. Su alimento
puede ser localmente abundante, pero su habito de realizar un solo vuelo de forrajeo
durante la noche (Wimsatt 1969) sélo le permite captar una cantidad maxima de
alimento equivalente a su capacidad estomacal {(McNab 1973); aunado a ésto, el valor
calorico de su alimento es relativamente bajo (Wimsatt 1968). Estos dos factores
exphcarian muy bien las bajas tasas metabolicas observadas en los hematofagos
(McNab 1969, 1989), pero no explicarian su tolerancia a las temperaturas cercanas a
16°C observadas en cautiverio (McNab 1969) y en refugios naturales. Por lo pronto, [a

respuesta a esta aparente contradiccién queda a la espera de informacién mas precisa.

En el caso de las especies estudiadas, todos los miembros de un mismo grupo
taxondmico presentaron el mismo patron de termorregulacion y el mismo tipo general de
alimentacién, siendo la Gnica excepcion los mormépidos en relacién con la primera
caracteristica. Asi pues, se amitira hacer una discusién detallada sobre la relacion de la
temperatura con los grupos taxondmicos pues resultaria redundante con los parrafos
anteriores. Soélo se hara notar el papel que en algunos casos puede jugar el tamafio
corporal (la tinica caracteristica que presents variacién notable dentro de algunos taxa)
para definir patrones de uso de cuevas en miembros del mismo grupo taxonomico. Por
ejemplo, cuando se comparan los datos de P. pamnelli, M. megalophylla, L. nivalis y D.
rotundus con los de especies del mismo taxén y de habitos similares, puede apreciarse
que las primeras ocupan las temperaturas mas bajas. Esto sugiere que un tamario

corporal mayor confiere a las especies una ventaja para la explotacién de cuevas u
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otros refugios que de otra manera resultarian inaccesibles. La informacion recabada
sugiere que el Gnico patron claramente determinado por inercia filogenética es aquel
desplegado por los vespertiliénidos, Aunque en el continente americano existen muchas
especies que presentan tamarios pequefios y habitos insectivoros, los vespertilionidos
son los dnicos que tienen la capacidad de entrar en forpor profundo (Hill y Smith 1984,
McNab 1982), incluyendo tal vez a aquellos de distribucion tropical {Studier y Wilson
1970). Esto fue sugerido también por observaciones propias; en dos ocasiones, cuando
los especimenes de Myolis keaysi {(un vespertilidnido neotropical) fueron traidos
directamente del campo al laboratorio, siempre sobrevivieron en perfectas condiciones
después de ser guardados en refrigerador a 3°C durante dos o tres dias.
Indiscutiblemente los vespertilionidos, por el patrén de termorregulacion que presentan
e independientemente de sus afinidades biogeogréficas, son las especies mas exitosas

en la explotacién de diversas condiciones de refugio.

Aunque no fueron evaluados en este trabajo, es importante mencionar que
existen mecanismos y atributes muy pariculares que algunas especies utilizan para
contrarrestar los limites impuestos por el tamaiio, el tipo de alimento o la inercia
filogenética para la explotacién de refugios. La cantidad de calor que produce un grupo
numeroso de murciélagos, aunado a aquel producido por la descomposicion de sus
depésitos de guano, puede elevar en varios grados centigrados la temperatura del
refugio si éste cuenta con la topografia adecuada. Por ejemplo, se ha estimado que una
colonia de maternidad de Myolis velifer puede incrementar la temperatura de su refugio
en 4-12°C (Kunz 1973), mientras que la presencia de unos 3,000 Miniopterus
schreibersii puede incrementarla en al menos 8°C {McNab 1982), Existen otras especies
que al parecer se ven beneficiadas por una conducta gregaria en ambientes
desfavorables, como Tadarida brasiliensis (McCracken y Gustin 1991) y las colonias de
maternidad de muchos vespertilionidos vy rincléfidos (McNab 1982); es probable que las
numerosas conceniraciones de mormdpidos también utilicen este mecanismo
{Bonaccorso ef al 1992, Rodriguez-Duran 1885 Silva 1977). Adicionalmente, el
estrecho contacto entre los individuos puede ayudar a reducir las pérdidas de calor y por
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fo fanto permite el ahorra energia (Trune y Slobodchikoff 1978). Probablemente esta es
la razén por la que Dermanura azleca , un frugivoro pequefio, puede ocupar refugios
frios {e.0. Lopez-Wilchis 1989). Una manera de contrarrestar las limitaciones
metabolicas de las especies solitarias es el incremento en el aistamiento térmico
producido por un pelaje largo (Shump y Shump 1980), mecanismo que probablemente
facilita que algunas especies homeotermas ocupen sitios frios (e.g. Chrofopterus
auntus; R. Medellin com. pers.).

La humedad relativa del refugio no presenté algtn patrén que pudiera apoyar las
predicciones de este trabajo. Se sabe que las tasas de pérdida de agua del animal al
ambiente son inversamente proporcionales con su tamafio (Degen 1997, Studier 1870).
Por esta razén se esperaba encontrar una relacién mucho mas clara entre el tamafo
corporal y la humedad retativa de los refugios (la linea de ajuste de la Figura 7 casi no
presenta pendiente, lo que presenta una relacion practicamente nula). El hecho de gue
algunas especies mas pequenas (categoria de tamafio 1) hayan sido observadas en las
mas bajas condiciones de humedad (10%) y en los mas amplios intervalos de hecho
contradice por completo una de las predicciones de este frabajo. Pero, ses tan
simportante [a humedad de los refugios como para limitar la presencia de las especies?
La Gnica tendencia general observada refleja la aridez del ambiente externo: las
especies que fueron observadas en zonas de matorral xeréfilo y/o selvas bajas son las
que ocuparon los sitios de refugio en mas secos y los mas amplios intervalos de
humedad, mientras que aquellas que presentaron promedios mas elevados son
habitantes de bosques tropicales perennifolios, mesdfilos y/o de coniferas. Las bajas
humedades registradas podrian ser de hecho una consecuencia de las elevadas
lemperaturas dentro del refugio. Sin embargo, la tolerancia de refugios que
ocasionalmente pueden calentarse demasiado es mas efectiva si es acompafiada de
humedades relativas moderadas, ya due un ambiente saturado reduce las posibilidades
de un ajuste efectivo de la temperatura corporal por enfriamiento evaporativo (Henshaw
1970, Studier et al. 1970). Bonaccorso ef al (1892) proponen que esta puede ser la

razén por la cual los calidos refugios de mormopidos presentan generalmente
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humedades moderadas. En este trabajo fue observada una situacion similar; en las
Figuras 3 v 6 se puede observar que los insectivoros homeotermos (que requieren
refugios calidos) ocupan los refugios mas secos entre todas las especies (promedios de
~50-65%). Los bajisimos valores de humedad registrados para los refugios de los
pequerios B. plicata y M. megalotis son muy dificiles de explicar y probablemente

involucran mecanismos fisioldgicos especificos para la retencion de agua.

A diferencia de los insectivoros homeotermos, los insectivoros heterotermos
ocuparon en promedio sitios himedos (~80-100%). De estas especies, cuatro fueron
observadas en hibernacién. Algunos autores han sugerido que ia humedad del refugio
juega un papel muy importante para los animales hibernantes: entre mas saturado de
vapor de agua esté el ambiente menos pérdidas de agua tendra el animal, de manera
que despertara con menos frecuencia del torpor y por lo tanto sus posibilidades de
sobrevivencia seran mayores (Thomas y Cloutier 1992, Thomas y Geiser 1997). Es
probable que los elevados promedios de humedad cbservados en este trabajo para los
vespertilionidos sean solo un reflejo de su necesidad de conservar agua durante la
hibernacion. Sin embargo, el hecho de que algunos murciélagos puedan hibernar en
refugios con humedades tan bajas como 50% (quizds menos) sugiere que la humedad
no es un factor crucial para la hibernacidn (Twente 1955). Nuevamente, |la temperatura
seria el facior de seleccidn mas importante para estas especies (Hill y Smith 1984,
McNab 1974, Richter of al. 1993, Twente 1955).

7.3. Relacién de los patrones de uso de refugios con la disfribucién geografica
de las especies. McNab (1982) enfatiza la importancia de las condiciones fisicas del
ambiente (clima), los habitos alimentarios y la competencia como factores que limitan
la distribucion geografica de los animales. En relacion con el primer factor, es
probable que el microambiente del refugio sea més representativo del ambiente fisico
de un murciélago que e! macroclima general de la zona. Esto se puede sugerir si se

consideran el tiempo y el porcentaje del presupuesto diario de energia que los
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individuos de diferentes especies gastan dentro de los refugios diurno y nocturno (en
particular aque! destinado sélo a la termorregulacion) (Tabla 6). Es probable que el
clima extetno no sea un problema tan grave para los murciélagos, pues cuando estan
expuestos directamente a éstas condiciones generaimente estan activos, de manera
gue el calor que producen durante e! vuelo es suficiente para mantener elevadas
temperaturas corporales (Thomas 1980). Las observaciones de Pipistrellus hesperus
volando a -5°C (Thomas 1980), y sobre todo aquellas de D. rofundus volando en
temperaturas bajo cero (Villa 1966), apoyan esta idea.

TABLA 6 Cantidad de Lempo y energia empleada por vanas especies de murciélagos para su mantenimiento dentro y fuera
detrefugo Se indica la impartancia relativa de la termorregutacion en el refugio. PDE = presupueste diang de energia

Horay coupando % gollempo da % del FDE gastades % dei PDE gastado en % del FOE Refarencia
UGS dmos ¥ refugss empleadn e £ el refugio termoriegulacén denlro gastado en el
NOChEmos reposo del relfugio el
Pocgtowug g 85 15 77 Wenchsll y Kunz 1898
Wyt thysanodes 15+6 297 +21.4 (20°C) 49 Siudier ¥ O'Farrell $980
Lol B wertupus i5+3 192 12-24 {30°C) 63.72 Burnat y August 1981
13-15 {20°C)

Larchy personcta’s 22523 AR 468643 274431 357522 Fleming 1988
ArbSEUS REMATRNE § n B4 16267 Momisen 1978
Ly sttt 2 683 (2G°C) 66 42 McNab 1973

La informacion anterior refuerza la idea de que el microclima del refugio, y en
particular la temperatura, constituyen el elemento fisico del hbitat mas importante para
los murciélagos. Si el clima es uno de los principales factores que limitan la distribucion
de los animales (McNab 1982), se puede esperar que para los murciélagos este papel
sea representado por el microclima del refugio. McNab (1982) acentua la importancia de
la disponibilidad de alimento para determinar tos limites {atitudinales y altitudinales de
las especies frugivoras y nectarivoras neotropicales. Sélo en el caso de los
hemaltdfagos propone que su incapacidad de mantener elevadas temperaturas
corporales limita la explotacion de cuevas frias {McNab 1982) asi como su expansion
geografica méas alla de Ia linea isotérmica minima de 10°C {McNab 1973). Exceplo en
esle (itimo caso, poco se ha hablado del refugio como un factor que potencialmente

puede confribuir a limitar la distribucidn geografica de las especies. Algunas de las
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excepciones son proporcionadas por los trabajos de Humphrey (1975), que relaciona ia
distribucion geografica de los murciélagos de Norteamérica con la distribucion de los
refugios; Kurta ef al. (1993), que sugieren un {imite nortefio de Myofis sodalis en verano
determinado por la falta de refugios adecuados; Lord (1998), que plantea que la
tendencia que muestran los brotes de rabia de seguir los cursos de los rios se puede
explicar por la gran cantidad de refugios disponibles para los murciglagos en estos
sitios; McNab (1974}, que detecta la existencia de limites invernales en algunos
vespertilibnidos impuestos por la temperatura de las cuevas; Silva (1979), que propone
que la distribucion tan homogénea de ias especies en Cuba es en buena medida un
reflejo de la homogénea distribucion de refugios en la isla; y Tuttle y Stevenson (1981),
que justifican la limitada distribucion de Myofis grisescens con base en la escasez de

refugios.

Debido a que tanto el microclima def refugio como la disponibilidad de alimento
son dependientes del clima de una regidn (McManus 1877, McNab 1969, Tuttle y
Stevenson 1981), la asignacion de un valor de importancia relativa a cada uno de estos
elementos del habitat resulta bastante complicada. Evidentemente, la falta de
cualyuiera de estos elementos en el ambiente se vera reflejada en la ausencia de los
murcielagos que hacen uso de ellos (Stebbings 1995): es tan prohibitivo para una
especie un ambiente sin recursos alimentarios que uno con suficiente alimento pero con

refugios inadecuados.

Segun los resuitados obtenidos en este trabajo, se esperaria que: 1) las especies
heterofermas en su conjunto, al poder explotar todo tipo de cuevas, presentaran la
distribucion geografica mas amplia entre todos los murciélagos; 2) que las especies
insectivoras homeotermas esfuvieran restringidas a las zonas con refugios calidos, y 3)
que las especies frugivoras, nectarivoras y hematdfagas (sobre todo las de mayor talla)
pudieran ocupar las areas mas nortefias y/o mas elevadas en comparacion con el anterior
grupo. Enlre las observaciones que apoyan las predicciones anteriores se encuentran: la
distnbucion cosmopolifa de [os vespertilidnidos (Hill y Smith 1981, McNab 1982); la
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ausencia fotal de pequenos insectivoros homeotermos al norte de México; los registros
ocasionales de especies tales como Lepfonycleris nivalis, Anoura geoffroyi, Chrotopterus
auritus, Demmanura azteca o Desmodus rotundus en sitios templados de gran altitud; o la
distribucién de especies como Choeronycteri's mexicana, L. curasoae, L. nivalis,
Pteronotus pamelli, Mormoops megalophylila o Diphylla ecaudata, que alcanzan los limites
mas nortefios que se conocen para las especies homeotermas americanas (sin contar a
Tadarida brasiliensis, una especie migratoria que presenta habitos sumamente gregarios y
es capaz de entrar en torpor ligero; Herreid 1963, Pagels 1975). Bonaccorso y McNab
(1997) presentan un ejemplo de la manera en que la plasticidad termorregulatoria de tres
nectarivoros del sureste asiatico afecta su distribucion geografica.

Los resultados de este trabajo sugieren que es posible predecir el tipo de especies
que se espera encontrar en una cueva (o algin otro refugio) con determinadas
caracteristicas microclimaticas. Evidentemente, la abundancia de las especies que
ocupan una cueva, asi como la composicion y estructura de la comunidad cavernicola,
dependen de la interaccion de multiples factores, tales como la competencia, la

disponibilidad de alimento y agua, las barreras biogeograficas, etc.

7.4. Importancia para la conservacién. Varios autores han destacado 1a importancia del
mantenimiento de areas de forrajeo y refugios como parte fundamentat de las estrategias
de conservacion de murciélagos (Arita 1993, Fenton 1997, McCracken 1989, Stebbings
1995). La informacion basica acerca de los requerimientos de refugio de las especies es
parte fundamental de estas estrategias de conservacion (Stebbings 1995). El presente
trabajo aporta elementos que permiten predecir los requerimientos de refugio de
diferentes especies, la cual potencialmente puede ser utilizada (junto con informacion
referente a habitos alimentarios y uso de habitat; Fenton 1997) con estos fines. Por
ejemplo, al conocer la relacién existente entre los atributos intrinsecos de las especies y
las caracteristicas de sus refugios, se puede predecir el tipo de refugios que ocupan

especies poco conocidas, incluyendo aquellas que revisten algun interés para la
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conservacion (e.g. especies ecoidgica o econdmicamente claves, en alguna categoria de
riesgo, endémicas, etc.). Con estas bases, los responsables del manejo y conservacion de
fa biodiversidad habran de poner mayor atencion en la proteccion de cuevas (u ofros
refugios, incluso artificiales) tocalizadas dentro del area de distribucion de tales especies y
que cumplan con los requerimientos microambientales esperados. lLa utilizacion y
proteccién de refugios artificiales y antropogénicos (cajas de refugio fabricadas, minas,
tuneles, casas abandonadas, ruinas, puentes, etc) resulta aln més importante si
tomamos en cuenta que muchos de los refugios naturales estan siendo destruidos, a
vecaes con el fin de eliminar directamente a los murciélagos, a veces por vandalismo, y
otras por fa destruccidn y explotacion del habitat {(Kunz 1982). En estos casos, la
informacién de este y otros estudios permitira establecer las caracteristicas de los refugios

artificiales para la(s) especie(s) de interés.

Este trabajo forma parte del Programa para la Conservacion de los Murciélagos
Migratorios de México y Estados Unidos (PCMM, actualmente ampliado en un sentido y
restringido en otro como Programa para la Conservacién de los Murciélagos Mexicanos), y
como tal pretende aportar elementos que coadyuven con este fin. En las cuevas
estudiadas se encontraron dos de ias tres especies migratorias de interés para el PCMM:
Leptonycteris curasoae y L. nivalis (la otra es Tadarida brasiliensis). Durante el frabajo de
campo se obtuvieron las muestras y datos de rutina para este programa, los cuales
aportaran informacion basica sobre la alimentacién, reproduccion, distribucion, habitat y
movirnientos migratorios de estas especies. Sin embargo, la aportacion principal de este
trabajo es aquelia referente al uso de refugios por parte de estas y otras especies,
considerando que éste es uno de los aspectos fundamentales para el estudio,
conservacion y manejo de los quirépteros (Fenton 1997, Stebbings 1995). Los datos mas
interesantes son aquellos obtenidos para L. curasoae, ya que esta especie fue observada
en cinco cuevas ubicadas en cuatro diferentes tipos de vegetacion, formando colonias que
variaron tanio en composicién como en nimero de individuos. Se observo que las sitios
donde se refugian los machos, las hembras inactivas y/o los subadultos presentan

temperaturas que oscilan a lo largo del afio enfre los 21.1 y los 354°C. Durante el
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invierno, una colonia de maternidad estuvo restringida a una cueva gque presenta
temperaturas muy elevadas y relativamente constantes (34.5-37.0°C). La gestacion de
esta especie, en cambio, parece no requerir temperaturas del refugio tan elevadas, ya que
durante e! otofic se observd una colonia con hembras prefiadas en sitios cuya
temperatura varid entre los 22.3 y los 23.6°C. L. nivalis es una especie que, debido quizas
a su mayor tamafio corporal, puede ocupar refugios un poco mas frios que aquellos de L.
curasoae y, por lo tanto, puede explotar ofro tipo de ambisntes (e.g. bosques de
coniferas). L. nivalis s6lo fue observada durante dos veranos consecutivos {1998 y 1999)
en una cueva situada en un matorral xerdfilo. Este refugio, explotado casi exclusivamente
por vespertilionidos, alcanzd en esas ocasiones temperaturas de entre 14.5 y 18.6°C. Las
implicaciones de la ubicacidn geografica y uso estacional de estas cuevas para el
esclarecimiento de los patrones de migracion de ambas especies serdn discutidos en
alguna otra publicacién del PCMM. Algo muy interesante fue el hecho de haber observado
a ambas especies en estado de torpor ¢ hipotermia en temperaturas intermedias (L.
curasoae en 24.2-26.2°C y L. nivalis en 18°C de temperatura del refugio). Sin duda el
conocimiento de estos patrones de uso del refugio, junto con los datos obtenidos por los
ofros equipos de trabajo del PCMM, permitirdn una planeacion adecuada de los futuros

programas de conservacion de estas especies.
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8. CONCLUSIONES

« La informacién obtenida en este trabajo apoya la idea de que la mayor parte de las
especies de murciélagos presenta poca especificidad en sus requerimientos de
refugio.

« Los casos de mayor especificidad son de caracter temporal y ocurren en poblaciones
sujetas a condiciones fisiologicas muy particulares, como la hibernacion y la
reproduccion.

« El tamano corporal, el tipo de alimentacion, la afinidad taxonomica y el tipc de
termorregulacion de las especies guardan una relacion significativa (diferente en cada
caso) con las condiciones de temperatura del refugio que éstas ocupan.

« En la medida en que se relaciona con la capacidad de termorregulacion de las
especies, la interaccion de estos factores determina los limites inferores de
temperatura del refugio que las especies pueden ocupar.

« Aunque el patrén de uso de cuevas mas evidente fue determinado por el tipo de
termorregulacion de las especies, la combinacion de tamafio corporal y tipo de
alimentacion puede resultar en la practica mas util para predecir los requerimientos de
temperatura minimos para una especie determinada.

« Los heterotermos fueron observados en las temperaturas mas bajas y en los mas
amplios mtervalos (1.6-29.8°C).

« Dentro de los homeotermos, las especies mas pequefas, casi fodas insectivoras,
ocuparon de manera consistente temperaturas arriba de 20°C Sélo los Insectivoros
mas grandes fueron observados cerca de los 15°C. Los frugivoros, nectarivoros y
hematéfagos (casi todos de tamafio mediano o grande) fueron observados en un

intervalo amplio (14.5-37°C), frecuentemente debajo de los 20°C.
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La humedad del refugio no presentd ninguna tendencia clara entre las especies;
contrario a lo que se esperaba, el tamano corporal ho se relaciond con esta

caracteristica ambiental.
Asi, los datos obtenidos apoyan la idea de que la temperatura es el elemento fisico

mas importante para la seleccion del refugio en los murciélagos.
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10. GLOSARIO

A continuacion se definen algunos de los términos mas utlizados en este trabajo, con las descripciones que
mejol se ajustan a sus fines (cuando la definicion fue tomada literalmente de algin autor, se anota la cita

entre paréntesis)

Conductancia térmica Parametro que describe la facllidad que ofrece un material para permitir el fiujo de
calor a través de &} por fendmenos de conduccion, bajo un gradiente de temperatura. En los animales este
parametro generalmente es estimado para el tegumento, con el fin de valorar ¢} grado de aislamiento del
medio interno con respecto al ambiente.

Cueva Cavidad formada en el subsirato rocaso por proceses naturales o antrapogénicos, cuyas rasgos mas
caracteristicos son su establlidad estructural y microclimatica. En esle trabajo, y exclusivamente con fines
prachcos, el limite inferior de profundidad fue establecido arbitrariamente en ocho mefros. Tuneles, grietas,
minas, canteras abandonadas, grutas y “cuevitas” son agrupados bajo el mismo término.

Endotermia. Condicion que presentan los animales cuya temperatura corporal es determinada principalmente
por fuentes enddgenas de calor (metabolismo). En situaciones de endotermia el animal puede mantener su
temperatura corporal elevada y constante independienternente de fa temperatura ambiental. Un amimal gue
posee esta capacidad {endotermo) puede mantener toda su vida esta condicién (homeotermo) o relajarla bajo
cierias circunstancias (estado de torpor).

Heterotermia. Condicion que presentan los animales cuya temperatura corporal es muy varable a lo largo de
su ciclo diario 0 anual Estan incluidos en esta categoria tanto endotermos que entran en torpor o hibernacion
como los verdaderos poiguilotermos.

Hibernacién. Es un estado de torpor profundo que se prolonga por varios dias o Inciuso meses durante el
periodo del aio mas frio y con menor dispanibilidad de alimento.

Hipotermia Siluacion en la que un homeotermo presenta una drastica caida en su temperatura corporal que
no ocurre bajo condiciones normales {generalmente se presenta cuando fa temperatura ambiental disminuye
repentinamente) De manera tipica, el animal hace lo posible por maniener su temperatura corporal elevada y
constante, hasta que finalmente su capacidad llega al kimite y la temperatura corporal cae; el animal no puede
recalentarse a menos que &! ealor provenga de una fuente externa (Lyman ef af 1982)

Homeotermia Condicion que presentan los animales que consiguen mantener su temperatura corporal
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tésmino forpor es ulilizado en un sentido amplio, de manera que {a hibernacion es considerada una extension
del estado de torpor {e.g. Geiser y Ruf 1985). Bajo este conceplo, el torpor puede ocurmr durante algunas
horas, dias 0 meses en cualquier época del afic Se hablara de torpor profundo cuando la temperatura
corpotal supere por 1-3°C a la temperatura ambiental (p. &j. vespertilionidos), y de forpor ligero cuando €l
diferenciat de temperatura sea de 10°C o mds (p. €] algunos molGsidos).

Zona de obscuridad Dentro de una cueva, es la zona mas profunda en la cual la penetracién de luz es nula
Zona de penumbra. Es Ja parte mas cercana a la entrada de una cueva, en la cuat la luz exterior permite
observar en intensidades variables el piso, paredes y techo.

Zona intermedia. Es la parte de !a cueva localizada entre las zonas de penumbra y de obscunidad. En la
practca, esta zona fue distinguida por la penetracion parcial de una luz tenue en pisc y paredes, pero no en el
techo En esta zona, los murciélagos perchando en el techo se encontraban virtualmente en la obscuridad
Zona termoneutral. Es el intervalo de temperaturas ambientales dentro del cual un endoiermo es capaz de

mantenarse en nommatermia con el nivel mas bajo de metabalismo, es decr, gastando el minimo de energia.
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APENDICE i

Mapas topograficos (en planta) de las 18 cuevas estudiadas En cada mapa se indica la
direccién del norte y la escala

SIMBOLOS

Enfrada

Tunel no explorado
‘Pendiente
Pendiente abrupta
Chimenea

Tuneles sobrepuestos
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Cueva de la Ahorcada

Lencho Diego | gjt/'\d

Piedra Encampanada

Lencho Diego i 10m

Jardi
Cueva del Jardin 117

Cueva del Charrc
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San Gabriel

Cantera La Organera
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Cueva Tzinacanostoc

Cueva de las Vegas
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Cueva de la Garita
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