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Resumen
El torpor es una respuesta fisioldgica de suma importancia para los vertebrados heterotermos.

Esta respuesta involucra la disminucién controlada de la tasa metabdlica (TM) y otras
funciones fisioldgicas. Los murciélagos insectivoros pertenecientes a la familia
Vespertilionidae que habitan en ecosistemas montafiosos en la region del neotrépico en el
centro de México son capaces de utilizar torpor para minimizar los gastos energéticos
asociados con las caracteristicas ambientales. Sin embargo, la mayoria de trabajos de uso de
torpor con murciélagos se han centrado en las regiones tropicales y nearticas considerando
solo la Ta. Estimar los factores intrinsecos y extrinsecos que explican los patrones de uso de
torpor de los murciélagos insectivoros es fundamental para conocer los requerimientos
energéticos de las especies. En este trabajo se determind el efecto de la temperatura ambiental
(Ta) y las restricciones energéticas (ayuno) en los patrones de uso de torpor de los
murciélagos vespertilionidos de diferente masa corporal (Mc). Se realizaron pruebas
experimentales con 21 individuos pertenecientes a seis especies de murciélagos de diferente
Mc. Las medidas de la tasa metabolica se obtuvieron con respirometria indirecta. Los
individuos fueron expuestos a dos tratamientos: 1) sin restriccion energética, en donde los
individuos fueron alimentados ad libitum y 2) con restriccion energética, en donde los
murciélagos se mantuvieron en ayuno por 30 horas posteriores a la Gltima alimentacion. En
ambos tratamientos los individuos se expusieron a Ta's de tratamiento, por debajo de su zona
termoneutral (ZTN). El uso de torpor se determind cuando la tasa metabdlica se encontr6 por
debajo de la tasa metabolica basal (TMB). Se evaluod el efecto de dos variables (Tay
disponibilidad de alimento) y la Mc en uso de torpor con métodos probabilisticos y
comparativos. Los resultados mostraron que la disponibilidad de alimento tuvo un efecto
significativo en el uso de torpor de los murciélagos. Ademas, las seis especies mostraron
diferentes patrones de uso de torpor. Los resultados obtenidos sugieren que las especies de
murciélagos estudiados desarrollan diferentes patrones de uso de torpor relacionado con la
disponibilidad de alimento. Ademas, las relaciones filogenéticas tienen influencia en el uso

de torpor.



Glosario

Tasa metabdlica (TM): Hace referencia a la energia metabdlica utilizada, esta es
producto de la oxidacién de moléculas de carbono que se encuentran en el alimento.
Tasa metabolica basal (TMB): La cantidad de energia minima para mantener la
homeostasis.

Torpor: Es una respuesta fisioldgica que consiste en la reduccion controlada de la TM
y otras funciones fisioldgicas.

Zona termoneutral (ZTN): Rango de temperaturas ambientales donde el individuo no
compromete gastos metabdlicos asociados a la termorregulacion.

Temperatura critica inferior (TCI): La temperatura ambiental que se encuentra en el
limite inferior de la ZTN mediante la cual el individuo incrementa su TM debido a la
produccion de calor metabdlico para evitar un estado hipotérmico.

Temperatura critica superior (TCS): La temperatura ambiental que se encuentra en el
limite superior de la ZTN, en esta temperatura ambiental el individuo aumenta su tasa
metabdlica para incrementar la pérdida de calor y mantener una temperatura corporal
constante.

Conductancia térmica: La velocidad a la que un organismo transfiere calor hacia el
ambiente, por tres principales métodos: 1) Conduccion, 2) Conveccion y 3)
Radiacion.

Heterotermo: Organismo endotermos que tienen la capacidad de termoconformar su
temperatura corporal, cuando utilizan estrategias de ahorro de energia como el torpor.
Antebrazo (Ab): Es el caracter morfolégico que se encuentra en las extremidades
superiores, el cual esta constituido por el cubito y radio.

Masa corporal (Mc): Hace referencia a la cantidad de materia total en un organismo.

Ademas, es la asociacién entre el peso y la talla de un individuo.
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Introduccion
Actualmente, se ha descrito que los vertebrados endotermos han colonizado practicamente
todos los ecosistemas presentes en el planeta, gracias a sus adaptaciones morfoldgicas,
fisioldgicas y conductuales (Pineda-Munoz y Alroy 2014; Telfer y Kelsall 1984; Wolff 1997,
Pineda-Munoz y cols. 2016). La estructura de las comunidades de estos organismos depende
principalmente de las caracteristicas ambientales, de procesos ecoldgicos (i.e., especiacion,
migracion y emigracion) y la manera en que estos aprovechan los recursos alimenticios
presentes en el ambiente (Brown y cols. 2004; Clarke 2006; Feist y White 1989), y al habitar
ecosistemas en diferentes condiciones ambientales estos organismos enfrentan desafios
energéticos asociados con Ta Yy las restricciones energéticas impuestas por la disponibilidad
del alimento, esto a su vez tiene un efecto directo a la TM de los individuos (McNab 1980;
McNab 1986). Esta condicién es de suma importancia, ya que TM es un rasgo de historia de
vida de los individuos que puede afectar de manera importante la manera en que estos se
relacionan con el ambiente, incluyendo sus patrones ecoldgicos y de distribucion geografica
(Brown et al. 2004).
Relacién de la TMB con las caracteristicas morfoldgicas, ambientales y la disponibilidad de
alimento
La TM es un pardmetro fisioldgico que se utiliza para conocer la velocidad a la que los
animales transforman la energia disponible en el alimento (Hill y cols. 2004). Para medir la
tasa metabdlica en vertebrados endotermos, se han utilizado medidas estandarizadas. Una de
ellas es la tasa metabolica basal (TMB), la cual se ha descrito como la cantidad de energia
minima que necesitan los animales para mantener la homeostasis (Lovegrove 2000a).
Diversos trabajos que han abordado el estudio de la biologia térmica de vertebrados
endotermos han encontrado que los requerimientos energéticos de los animales cambian en
funcion de la Ta (Clarke 2006). Cuando los organismos se encuentran en Ta's donde no
comprometen los gastos energéticos relacionados con su termorregulacién, su consumo de
energia es constante (i.e., cuando se encuentran en su ZTN). Sin embargo, cuando estos
experimentan Ta’s que no forman parte de su ZTN incrementan el consumo de energia para
mantener una temperatura corporal constante (i.e, cuando alcanzan su temperatura critica
inferior y superior -TCI- y -TCS- respectivamente-). Estos son los parametros térmicos mas

representativos de los vertebrados endotermos (Young y cols. 1989). Ademas de los costos



fisioldgicos involucrados con la termorregulacion, el metabolismo de los organismos se ve
afectado cuando la disponibilidad de alimento es insuficiente para cubrir las demandas
energéticas en periodos cortos y largos de tiempo (Becker y cols. 2013).

Para hacer frente a las condiciones desfavorables en los ambientes, los mamiferos
placentarios, monotremas, marsupiales y aves, han desarrollado estrategias fisiol6gicas como
el uso de torpor (también conocido como heterotérmia temporal) (Geiser y Ruf 1995; Geiser
1998). Esta respuesta fisiologica consiste en la reduccion controlada de la TM (del 5 al 30 %
por debajo de la TMB) y otros procesos fisioldgicos como la temperatura corporal, la
frecuencia cardiacay la frecuencia respiratoria (Dikic 2008; Geiser 2008; Ruf y Geiser 2015).
Una de las caracteristicas que puede determinar la frecuencia de uso de torpor es la Mc, ya
que los organismos pequefios tienden a perder calor a una velocidad mas rapida cuando estos
se exponen a Ta's que no forman parte sus caracteristicas térmicas-metabdlicas, en contraste
con organismos de Mc¢'s mayores. Esto se debe a que los organismos de Mc¢"s pequefias tienen
una relacion grande entre su superficie corporal y volumen (McNab 1969; Geiser y Koertner
2004). Por lo tanto, los organismos de Mc’s pequefias tienden a consumir una mayor cantidad
de alimento para satisfacer sus necesidades metabdlicas. Esto genera un reto energético para
los individuos de Mc’s pequefias, ya que dentro de los ambientes existen fluctuaciones en la
disponibilidad de alimento y utilizan torpor para equilibrar sus demandas metabdlicas
(Bonaccorso y cols. 1992; Willis 2007; Geiser 2004; Kanizsai y cols. 2009; Levy y cols.
2011;).

El torpor juega un papel fundamental en la supervivencia de las especies (Willis y
cols. 2005; Dietz y Kalko 2006; Geiser y Brigham 2010; Lyman 2013). Su estudio es de
suma importancia para entender como las especies de mamiferos se han adaptado a las
condiciones ambientales de los sitios que habitan. Uno de los grupos animales que usa el
torpor como una estrategia de ahorro de energia es el de los murciélagos (Geiser y Kortner
2010).

Los murciélagos pertenecen al orden Chiroptera, un grupo de mamiferos placentarios
ecologica y taxonomicamente diverso. A nivel mundial se han registrado méas de 1,400
especies, estos organismos se encuentran practicamente en todos los continentes del planeta,
con excepcion de las regiones polares y los desiertos mas extensos (Simmons y Cirranello

2020). Sin embargo, la mayor parte de la diversidad de murcielagos se encuentra en las



regiones tropicales (Barclay y Harder 2003), la mayoria de especies de murciélagos a nivel
mundial son de Mc < 40 g (Arévalo y cols. 2020). En México, se encuentran
aproximadamente 138 especies, esto equivale aproximadamente al 11 % de su diversidad
total (Barrios-Gomez y cols. 2019; Mammal Diversity database 2020).

Los murciélagos son los unicos mamiferos capaces de llevar a cabo un vuelo
verdadero, lo que les facilito la colonizacion de una gran variedad de ecosistemas diferentes
(Arita'y Fenton 1987). En consecuencia, los murciélagos tienen demandas energéticamente
costosas que estan influenciadas por la Mc, la termorregulacion y su dieta, la cual incluye
insectos, sangre, carne, frutas, néctar y polen (Nowak 1994). Por lo que estos organismos
tienen a desarrollar un balance energético mediante el uso de torpor (Geiser y cols. 1996).
Dentro del grupo de los murciélagos, aproximadamente 1,116 especies son heterotérmicas,
lo que quiere decir que estos pueden compensar la pérdida de calor permaneciendo en un
estado hipometabdlico e hipotérmico, termoconformando su temperatura corporal en relacién
de la Ta cuando utilizan torpor, a diferencia de las especies homeotérmicas las cuales
producen calor metabdlico de manera constante para mantener su temperatura corporal
dentro de intervalos eutérmicos (Boyles y cols. 2013; Heldmaier y cols. 2004).

Dentro de los murciélagos se encuentra la familia Vespertilionidae, la cual incluye
~ 512 especies descritas (Simmons 2021). Esta familia presenta una distribucién cosmopolita
(exceptuando las zonas polares), que va desde los ecosistemas tropicales hasta los templados
(Alvarez-Castafieda y Patton 1999; Moratelli y cols 2019). La mayoria de las especies de esta
familia son de habitos insectivoros, de tamafio relativamente pequefio, su Mc varia entre 4 y
40 g. Estos murciélagos presentan dos respuestas de heterotérmia temporal: 1) el torpor diario
que dura menos de 24 horas y 2) el torpor prolongado también llamado hibernacion que dura
mas de 24 horas (Ruf y Geiser 2015). Estas dos respuestas estan relacionadas principalmente
con seis factores intrinsecos y extrinsecos a los individuos: 1) la limitacion de comida, 2) la
disminucién de la Ta por debajo de la ZTN (rangos de temperaturas ambientales donde la
tasa metabolica es constante y representa la tolerancia térmica de una especie), 3) la Mc, 4)
los ciclos reproductivos, 5) el fotoperiodo y 6) las caracteristicas de los refugios que utilizan
(Geiser y Baudinette 1990; Thomas y Cloutier 1992; Matheson y cols. 2010; Stawski y cols.
2014; Czenze y Dunbar 2017; Czenze y cols. 2017; Monarchino y Johnson 2020).



Los ecosistemas montafiosos templados que se encuentran en el centro de México
se caracterizan por tener Ta’s, que en algunas temporadas del afio descienden por debajo de
los 0 °C y la humedad se registra por encima del 50% (Palacios y Vazquez-Selem 1996;
Lopez-Dominguez y Acosta 2005). En estas regiones los murciélagos pertenecientes a la
familia Vespertilionidae son uno de los principales componentes de la mastofauna de los
ecosistemas montafosos (Patterson y cols. 1996; Sanchez-Cordero 2001). Ademas de la
migracion las especies han desarrollado estrategias adaptativas como el torpor para enfrentar
las situaciones desfavorables que presentan dichos ecosistemas (i.e., disponibilidad de
alimento inestable, bajas Ta's, competencia entre otras). En regiones templadas frias los
desafios energéticos son inevitables para los murciélagos.

Debido a las altas demandas energéticas impuestas por las condiciones ambientales
de estos ecosistemas y las limitantes energéticas relacionadas con la Mcse planted que la T,
la disponibilidad de alimento y la Mc modulan el uso de torpor de los murciélagos
verpertilionidos. El objetivo de este trabajo fue determinar el factor intrinseco (i.e., Mc) y los
factores extrinsecos (i.e, Tay disponibilidad de alimento) involucrados en el uso de torpor
que utilizan las especies de murciélagos insectivoros con diferente Mc que habitan un sistema

montafioso en el centro de México.



Antecedentes

Se ha planteado que los murciélagos desarrollaron tres caracteristicas fisioldgicas que les
permitieron hacer frente a las condiciones ambientales en ecosistemas montafiosos templados
(> 2,500 m s.n.m.) en donde las condiciones ambientales son energéticamente demandantes:
1) la reduccién de la conductancia térmica (la velocidad a la que un organismo transfiere
calor hacia el ambiente), 2) el desplazamiento de la ZTN a un rango de Ta's mas frias y 3) el
uso de torpor, el cual otorga un ahorro significativo de energia a los individuos, cuando las
demandas energéticas exceden la cantidad de energia que los organismos adquieren del
ambiente (Studier y O Farrell 1976; Speakman y cols. 2003;Manchado y Soriano 2007). Los
murciélagos vespertilionidos que se encuentran en estos ambientes enfrentan un cuello de
botella energético, dado por las Ta's bajas y la disponibilidad de alimento que varia de
acuerdo a las diferentes estaciones del afio en ecosistemas montafiosos templados frios
(Dunbar y Brigham 2010). Esto genera un aumento en los costos energéticos de las especies
(McGuire y cols. 2014). Ante estas condiciones, el torpor juega un papel crucial para la
supervivencia de los murciélagos, por lo que los patrones de torpor de los organismos
dependen principalmente de las caracteristicas ambientales (Boyles y cols. 2007).

Cuando la Ta en ambientes templados disminuye (independientemente del gradiente
altitudinal), ecologicamente los murciélagos pueden llevar a cabo procesos ecoldgicos como
la migracion (McGuire y Boyle 2013) y fisiolégicamente pueden responder de dos maneras
diferentes 1) incrementado su consumo de energia para mantener una temperatura corporal
constante y 2) utilizar torpor (Bozinovic y cols. 1985; Besler y Broders 2019). En
murciélagos de la familia Vespertilionidae se ha reportado que el uso de torpor es
influenciado principalmente por la Ta. Por ejemplo, los individuos de la especie Eptesicus
fuscus que habitan en el sureste de Ontario, Canadé utilizan torpor cuando la Tadisminuye
por debajo de 12 °C (Audet y Fenton 1988). Ademas, el torpor estuvo relacionado con las
Ta's frias, las cuales no formaban parte de los parametros térmicos de la especie. Otro trabajo
similar desarrollado por Dunbar y Tomasi (2006), demostrd que la especie Lasiurus borealis
en el noreste de Estados Unidos emplea torpor cuando la Ta disminuye por debajo de 15 °C.
Los autores observaron una correlacion negativa entre la Ta y la duracion del torpor. Esta
respuesta proporciona informacion sobre los patrones de torpor que esta especie utiliza en las

temporadas invernales.



La energia metabdlica es producida principalmente por la combustion del alimento
(Hill'y cols. 2004). Por lo tanto, el balance energético de los vertebrados endotermos depende
principalmente del consumo y almacenamiento de energia, ademas de la obtencion de
nutrientes esenciales como carbohidratos, proteinas y lipidos, los cuales juegan un papel
fundamental para llevar a cabo diversos procesos fisioldgicos (Chang y O'Connor 1983).
Diversos estudios desarrollados con diferentes vertebrados heterotermos han demostrado que
cuando la disponibilidad de recursos energéticos disminuye las especies emplean torpor con
mayor frecuencia (Forger y cols. 1986; Tannenbaum y Pivorun 1987; Freitas y cols. 2010;
Humphries y cols. 2003). Por ejemplo, Génin y Perret (2003) evaluaron los patrones de uso
de torpor de la especie de lémur Microcebus murinus en Madagascar. Los autores
argumentaron que el uso de torpor de esta especie es independiente de la Ta. De manera mas
precisa, esta respuesta se relacion6 con la disponibilidad de alimento. Ya que los individuos
gue se sometieron a restricciones de alimento utilizaron torpor con mayor frecuencia durante
las pruebas experimentales, en contraste con los individuos alimentados ad libitum que
presentaron un menor uso de torpor.

Los trabajos mencionados anteriormente han generado controversia en la
determinacion de los factores que desencadenan el uso de torpor en especies heterotermas
gue habitan ecosistemas montafiosos templados frios, dado que la disponibilidad de alimento
es afectada por la disminucion de la Ta, y de esta manera, afecta los ciclos de vida de los
insectos que forman parte de la dieta de los murciélagos (Stenseth y cols. 2002). En la
actualidad, los estudios de uso de torpor en murciélagos insectivoros donde se involucra la
disponibilidad de alimento son muy escasos. Sin embargo, Wojciechowski y cols. (2007)
evaluaron el efecto de la disponibilidad de alimento y la Ta en el uso de torpor de Myotis
Myotis en bosques templados en Europa. En este trabajo, los individuos fueron sometidos a
dos tratamientos, 1) Con alimento ad libitum y 2) con restricciones de alimento, en ambos
tratamientos los murciélagos fueron expuestos a Ta's bajas fuera y dentro de sus parametros
térmicos. Los resultados demostraron que tanto la Ta y la disponibilidad de alimento tenian
un efecto en el uso de torpor de los individuos. Se observo que los individuos que se
mantuvieron restringidos de alimento expuestos a Ta's bajas utilizaban torpor con mayor
frecuencia a diferencia que los individuos que se encontraban alimentados de igual manera

expuestos a Ta’s bajas. Aunque no existen trabajos en ecosistemas montafiosos templados,



estudios desarrollados en los ambientes templados indican que la disponibilidad de alimento
es un factor de suma importancia para los individuos para mantener una condicion metabodlica
estable (Vuarin y Henry 2014).

En la actualidad no existen trabajos comparativos que evallen la relacion de la Mcy
uso de torpor de las diferentes especies de vertebrados heterotermos. Para el caso de los
murciélagos insectivoros pertenecientes a la familia Vespertilionidae el uso de torpor se ha
estudiado individualmente con especies de murciélagos de diferente Mc (Hosken y Withers
1997; McLean y Speakman 2000). Bajo este contexto, en las tltimas dos décadas, solamente
se desarrolldé un trabajo que compara los patrones de uso de torpor de dos especies de
murciélagos insectivoros. Geiser y Brigham (2000) determinaron el uso de torpor relacionado
solamente con la disminucion de la Ta de Nyctophilus geoffroyi de (7 g) y Nyctophilus gouldi
(10 g) en un bosque de Nueva Gales del Sur, Australia. Los autores demostraron que ambas
especies responden con uso de torpor poco después que la Tadesciende por debajo de la ZTN.
Los autores demostraron que ambas especies utilizan patrones similares de uso de torpor a
pesar de que presentan dos Mc"s diferentes.

Los trabajos antes mencionados han mostrado que las diferentes especies de
murciélagos insectivoros vespertilionidos responden con diferentes patrones de uso de torpor
cuando se encuentran con retos energéticos asociados con la Ta, la disponibilidad de alimento
y la Mc. Sin embargo, estas caracteristicas que estan relacionadas directamente al uso de

torpor no se han explorado de manera integral.



Justificacion

El presente estudio pretende evaluar un factor intrinseco (i.e., la Mc) y dos extrinsecos (i.e.,
la Tay las restricciones de energéticas -alimento- o -ayuno-) que tienen un efecto en el uso
de torpor de murciélagos insectivoros que habitan en un ecosistema montafioso.

En estos sitios la Ta desciende por debajo de la TCI de estos organismos y la disponibilidad
de alimento es inestable durante los cambios estacionales tiende a variar en las diferentes
estaciones del afio, lo que puede causar deficiencias térmicas-metabdlicas en las especies de
murciélagos insectivoros.

El entendimiento de estos factores puede ayudar a conocer como los murciélagos insectivoros
adaptan su metabolismo para compensar las altas demandas energéticas impuestas por las
condiciones ambientales y las caracteristicas propias de las especies. Ademas, conocer los
factores que tienen un efecto en el uso de torpor de los murciélagos insectivoros permitira
conocer los requerimientos energéticos, lo que puede delinear areas potenciales para la

ecologia y fisiologia de los murciélagos insectivoros que se distribuyen en ecosistemas

montafiosos templados frios.



Preguntas de investigacion
o ;Cual es el efecto de la Ta, la Mc y las restricciones de alimento en el uso de torpor

de murciélagos insectivoros que habitan en un sistema montafioso?

Hipotesis
e La disminucién de la Ta aumenta la incidencia de uso de torpor de murciélagos
insectivoros de diferente M.

e La disponibilidad de alimento influye en los patrones de uso de torpor de los

murciélagos insectivoros de diferente M.
e La Mcinfluye en los patrones de uso de torpor de los murciélagos insectivoros.

e Las especies de murciélagos insectivoros mas cercanos filogenéticamente utilizan

torpor de manera similar.

Objetivos
General
e FEvaluar el efecto de la Ta, la Mc y las restricciones energéticas en el uso de torpor de

murciélagos insectivoros que habitan un sistema montafioso en el centro de México.

Especificos

e Evaluar el uso de torpor de murciélagos insectivoros de diferente Mc cuando se
encuentran en Ta's por debajo de su ZTN.

e Determinar el uso de torpor de murciélagos insectivoros de diferente M. cuando
presentan restricciones energeticas.

e Evaluar larelacion de Ta, la Mcy la condicion de uso de torpor de las especies de
murciélagos insectivoros en un contexto evolutivo.
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Metodologia
Especies de estudio
En este trabajo se evalud el uso de torpor en seis especies de murciélagos de la familia

Vespertilionidae pertenecientes a los géneros Eptesicus, Lasiurus y Myotis. Todas las
especies son de habitos insectivoros estrictos (Nowak y Walker 1994). Myotis volans
(Mc=6.1+0.2 g; Ab=39.7 £ 0.3 mm; Figura 1,A), Myotis thysanodes (Mc=6.2 £ 0.1 g; Ab=43
+ 0.1 mm; Figura 1,B) y Myotis californicus (Mc=4.3 + 0.4 g; Ab=34.6 + 0.5 mm; Figura 1,C)
son de afinidad neértica. Las especies Myotis californicus y Myotis thysanodes presentan una
distribucion simpatrica que abarca desde la peninsula de Baja California, Sonora, Chihuahua
y Coahuila y se extiende hasta Villahermosa y Chiapas (O’Farrell y Studier 1980; Warner y
Czaplewski 1984). Myotis volans se distribuye ampliamente en México, desde la peninsula
de Baja California, Sonora, Chihuahua hasta el centro del pais en la faja volcanica
transmexicana (Simpson 1993). Las especies del género Lasiurus son de afinidad neartica
(Valdez y Cryan 2009). Lasiurus frantzii es una especie de tamafio mediano (Mc=9.8 + 0.01
g; Ab=39.4 + 0.4 mm; Figura 1,D). Su distribucién en México abarca desde el norte (con
excepcion del estado de Coahuila) hasta el sur y sureste del pais (Shump y Shump 1982a).
Lasiurus cinereus (Mc= 24.1+ 1.2 g; Ab=51.3 £ 0.6 mm; Figura 1,E) es una de las especies
de mayor tamafio de la familia VVespertilionidae que se encuentra en México. Su distribucion
en México abarca practicamente todo el pais con excepcion de la region del sureste, en los
estados de Campeche, Quintana Roo y Yucatan (Shump y Shump 1982b). Eptesicus fuscus
al igual que Lasiurus cinereus es una de las especies de mayor tamafio de la familia
Vespertilionidae que se encuentran en América (Mc=14.8 + 0.5 g; Ab=48 £ 0.2 mm; Figura
1,F). Esta especie se encuentra en una gran cantidad de ambientes, pero su mayor abundancia
esta en las regiones nearticas (Agosta 2002). Su distribucion en México abarca practicamente
todo el pais, con excepcion de la region del sureste en los estados de Campeche, Quintana
Roo y Yucatan (Kurta y Baker 1990). Todas las especies de estudio se identificaron con el
uso de la guia de identificacion para murciélagos de México publicada por Medellin y cols.
(2008).
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Figura 1. Fotografias de las especies de estudio.

Sitios de estudio
Se seleccionaron ecosistemas templados frios con elevaciones > 3,000 m s.n.m., debido a

que no existe informacion del uso de torpor de especies de murciélagos con distribucion en
estos ambientes, los cuales presentan caracteristicas térmicas Unicas (descritas a
continuacion). Ademas existe informacion que sugiere que la disponibilidad de alimentos
(i.e., insectos) es variable, estas caracteristicas ejercen altas demandas energéticas altas para
los murciélagos.

Los murciélagos se capturaron en dos localidades en un sistema montafioso en el centro de
México, estas localidades forman parte del eje neovolcanico de Meéxico (figura 2): 1) El
Parque Nacional La Malinche (PNLM) que se encuentra al sureste del estado de Tlaxcala
(19° 26°59.40240” N 98° 37°23.08080” O; 3,300 m s.n.m.) y 2) Santa Cruz Moxolahuac
(SCM) que se encuentra suroeste del estado de Puebla (19° 14°39.81480” N 97°
5926.27880” O; 3,121 m s.n.m.). En el PNLM presenta climas templados frios y subhumedo
con lluvias en verano. La Ta media anual en el sitio de estudio del PNLM oscila entre los 12
°Cy 14 °C, la Ta del mes mas frio oscila entre 3 y 5 °C, mientras que Ta del mes célido oscila
entre los 20 a 26 °C. La precipitacién media anual oscila de los 800 a los 1,500 mm (INEGI
2016). La vegetacion predominante en el sitio esta constituida de bosques de Abies religiosa
y de Pinus hartwegii, que se encuentran distribuidos de los 3, 400 m s.n.m. a los 4, 000 m

s.n.m., bosques de Pinus montezumae, que se distribuyen de los 2, 800 a los 3, 550 m s.n.m.,
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bosques de Pinus leiophylla que se distribuyen de los 2, 600 a los 2, 900 m s.n.m. y zacatonal
de montafia, que se distribuye de los 2, 900 a los 4, 300 m s.n.m. Ademas, este sitio se
encuentran cafiadas y barrancas humedas y secas (Rojas-Garcia y Villers-Ruiz 2008). En
SCM presenta climas templados frios, semifrios y subhumedo con lluvias en verano. La Ta
media anual es de 14 °C, la Ta del mes mas frio oscila entre 5y 8 °C, la Ta del mes mas
caliente oscila entre los 19 y 24 °C. La precipitacion media anual de 800 a 2,000 mm, (INEGI
2017). La vegetacion predominante en esta localidad esta compuesta de bosques de Abies
religiosa y Pinus montezumae que van desde los 2,3481 hasta los 3,000 m s.n.m. y bosques
de Quercus spp que se distribuyen de 2,603 a 2,846 m s.n.m. Este sitio lo contituyen dos
laderas y una barranca que integra la vegetacion antes mencionada (INEGI 2005-2017).

Es importante mencionar que debido al bajo nimero de riqueza y abundancia de
murciélagos verpertionidos en el PNLM se realizaron capturas en SCM. Las caracteristicas

ambientales de ambos sitios son similares.

Figura 2. Mapa de los sitios de estudio.

Captura y mantenimiento de murciélagos en cautiverio

En ambos sitios de estudio los murciélagos fueron capturados con el uso de redes de niebla
(3x6 my 3x3m) colocadas en cuerpos de agua artificiales utilizados por los murciélagos
para beber y alimentarse. Las redes se abrieron al atardecer con revisiones cada 30 minutos
y se cerraron a las 12:00 hrs. Se seleccionaron machos adultos no reproductivos de las
especies de estudio. Las capturas se realizaron en los meses de octubre del 2020 a enero del

2021. La condicion reproductiva se evalué mediante una inspeccion en los 6rganos sexuales
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de los individuos (Haarsma 2008). La diferenciacion de individuos adultos y jovenes se
determind observando la presencia del espacio epifisario de la unién del cuarto hueso del
metacarpo del tercer y quinto dedo (Wilkinson y Brunet-Rossinni 2009). La M. se obtuvo
mediante una balanza electronica con una precision de 0.2 g (Ohaus, Newark, New Jersey,
U.S.A.). Los murciélagos se capturaron con el permiso de la Secretaria de Medio Ambiente
(No. SGPA/DGVS/00582/20).

Después de ser capturados, los individuos se trasladaron a condiciones de cautiverio
en la Estacién Cientifica La Malinche UATx-UNAM (ECLM) (19°14°47” N, 98° 5863 O;
3,279 m s.n.m) y al municipio de Ixtacuixtla en el estado de Tlaxcala (19° 19°31” N 98°
22°44” 0O 2,674 m s.n.m. ). En esos sitios, los murciélagos se mantuvieron en jaulas de vuelo
individuales (75 cm x 75 cm X 75 cm) en una habitacién con una Tacercana a la ZTN de los
murciélagos a 23°C. La humedad registrada durante los dias experimentales, para la ECLM
fue de 58 = 1.0 % HR y en Ixtacuixtla de 49 + 1.4% HR.

Uso de torpor
Las mediciones de metabolismo se tomaron con el uso de un respirometro de campo de flujo

abierto (Sable Systems International, Las Vegas, NV, USA) (Lington 2008). Dichas medidas
se determinaron a través de la estimacion del consumo de Oz y produccion de CO:z en
murciélagos en descanso, en un horario de 6:00 a 21:00 hrs ( Genoud y cols. 2018). El
consumo de O2y la produccion de CO2 se determind colocando a los individuos en una
camara metabdlica de pléastico transparente hermética de 500 ml. Dicha camara se colocé en
un gabinete de control de Ta (Sable Systems International, Las Vegas, NV, USA). Para
obtener medidas basales de aire, se colocd una segunda camara idéntica a la que encontraban
los individuos en el gabinete de Ta, la cual estuvo conectada a otro sistema de respirometria
de la misma marca (Skara 2020). El flujo de aire en el interior de las cAmaras se determind
con base en las M¢"s de los individuos con la aplicacion respirometry.com (Lighton 2008).
Para probar el efecto de la Ta, la Mc y de las restricciones energéticas (restricciones
de alimento) en el uso de torpor, las diferentes especies fueron sometidas a dos tratamientos:
para el tratamiento sin restriccion energética (SRE), los murciélagos fueron alimentados con
larvas de Tenebrio molitor por una Unica ocasién ad libitum al anochecer y la tasa metabdlica
se midio al dia siguiente durante el periodo de descanso de los individuos (6:00 a 21:00). Las

medidas se llevaron a cabo en periodos de 60 min en Ta's de tratamiento de 23, a 8 °C, en
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intervalos de 5 °C (i.e., 23, 18, 13y 8 °C), estas Ta se controlaron puntualmente de manera
electronica en el gabinete antes mencionado. Las Ta’s fueron determinadas con base en los
valores calculados de las Ta’s que se encontraron por debajo de la TCI de cada una de las
especies de estudio (ver apéndice I). En el tratamiento con restriccion energética (CRE), los
murciélagos fueron privados de alimento 30 horas posteriores a la Gltima a la alimentacion y
la tasa metabolica se midi6 de la misma manera que en el tratamiento SRE. La tasa
metabolica se determind con el uso de la ecuacion propuesta por Lighton (2008):
VO2 = FR [(FiO2 — FeO2) — FeO2 (FecO2 — FicO2)]/(1 — FeOy)

Donde el FR (flow read) representa la velocidad de aire que pasé al interior de la cdmara
metabolica, FiO: es la concentracién fraccional (i.e., %/100) de Oz de la cdmara de la linea
base(i.e., la cdmara vacia), FeO2 es la concentracion fraccional de O: de la cadmara
experimental, FeCO: representa la concentracion fraccional de CO: de la cémara
experimental y FiCO2 la concentracion fraccional de CO: de la camara de la linea base. Las
medidas de metabolismo fueron estandarizadas por hora y gramo de peso de cada una de las

especies de murciélagos estudiadas aqui (en ml Oz gt hl).

Anélisis de datos
El uso de torpor se determind cuando los murciélagos disminuyeron su tasa metabélica por

debajo de su TMB (Ruf y Geiser 2015). Las medidas de la TMB se tomaron de las
estimaciones térmicas que se calcularon de manera separada para cada una de las especies de
estudio (ver apéndice I). El efecto de la Ta, la Mc y de las restricciones energéticas en el uso
de torpor se determind con el uso de modelos generalizados logisticos mixtos con una
distribucion binomial. Los modelos se realizaron contemplando todas las especies y para
cada una de las especies. Sin embargo, estos ultimos modelos solo se contemplaron para las
especies E. fuscus (n=4, L. cinereus (n=4) y M. volans (n=5), para evitar cometer error tipo
1, ya que estas especies fueron mas abundantes en los muestreos de murciélagos. En estos
modelos, la variable de respuesta fue la variable nominal del uso de torpor (si 0 no), las
variables explicativas fueron la Ta, la Mc y las restricciones energéticas (i.e., con alimento y
sin alimento) y la variable aleatoria el individuo anidado con la localidad. En estos modelos
se probaron las interacciones entre las variables explicativas. Sin embargo, no se encontrd
ninguna interaccion entre ellas (para la interaccion de la Mc y la Ta: n= 21, X?=0.005, g.l.=
1,p=0.99; para la Ta con la disponibilidad de alimento: n= 21, X?=0.90, g.l.=1, p=0.34; para
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la Mc y la disponibilidad de alimento: n= 21, X?= 3.3, g.l.=1, p=0.07). Estos modelos se
realizaron con el uso de las librerias Ime4 y car en el software R Studio ver. 1.2.5042 (R Core
Team 2021).

Anélisis filogenético

Con el objetivo de determinar el efecto de la Mc y las restricciones energéticas en el uso de
torpor en un contexto evolutivo, se llevé a cabo una regresion logistica filogenética. En esta
regresion, la variable de respuesta fue la variable binomial de uso de torpor (si 0 no) y las
variables explicativas fueron la Mc y la condicion de uso de torpor con respecto a los
tratamientos SRE y CRE de cada una de las especies. La condicién de uso de torpor fue una
variable categdrica que se clasifico de la siguiente manera: 1) Siempre, para las especies que
utilizaron torpor en ambos tratamientos -E. fuscus, M. volans y L. cinereus-, 2) Sin comida,
para las especies -M. californicus y L. frantzii, ya que estas especies solo utilizaron torpor en
el tratamiento CRE y 3) Nunca, para la especie -M. thysanodes-, ya que esta especie no utilizo
torpor en ningdn tratamiento. Para determinar la similitud del torpor entre las especies de
murciélagos, se calculd la sefial filogenética utilizando el arbol para el orden Chiroptera
publicado por Shi y Rabosky (2015). En este arbol se realizd un recorte para las especies de
murciélagos de la familia VVespertilionidae con ayuda del paquete Picante en el software R
Studio. Posteriormente, se realizaron modelos comparativos probando la interaccion de las
variables explicativas, modelos con las variables explicativas anidadas y un modelo nulo solo
con la variable de respuesta. Dichos modelos se evaluaron mediante el criterio de AKAIKE
(AIC). La senal filogenética se calculd con el indice de a. De acuerdo con Ives y Garland
(2010), la sefial filogenética se determina de la siguiente manera: 1) baja presenta valores de
> -1, mientras que una sefial filogenética alta presenta valores de < 1. Los modelos
comparativos se realizaron con el uso de la libreria phylolm en el software R Studio ver.
1.2.5042 (R Core Team 2021).
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Resultados

En el area de estudio, se capturaron seis especie de murciélagos pertenecientes a la familia
Vespertilionidae, ocho en el PNLM y 12 en SCM. En estas capturas, las especies M. volans,
L. cinereus y E. fuscus fueron las mas abundantes, mientras que M. californicus y M.
thysanodes las que presentaron menor nimero de individuos capturados (Tabla 1).

Tabla 1. Numero de individuos capturados y especies de murciélagos vespertilionidos en el Parque
Nacional La Malinche (PNLM: T, anual promedio; 12-14 °C; 3,300 m s.n.m.) y Santa Cruz

Moxolahuac (SCM: T, anual promedio 14 °C; 3,121 m s.n.m.) para la determinacion de uso de

torpor.
Numero de individuos Localidad Especie
2 SCM Myotis californicus
5 SCM )
Myotis volans

1 PNLM
2 SCM Myotis thysanodes
3 SCM Lasiurus frantzi
1 SCM

Eptesicus fuscus
3 PNLM
1 SCM ) )

Lasiurus cinereus
3 PNLM

Patrones de uso de torpor
Con respecto al uso de torpor, en el modelo logistico en donde se incluyeron todas las

especies de murciélagos mostrd que la Ta'y la Mc no presentaron un efecto significativo en
el uso de torpor (n=21, X?=1.23, g.1.= 1, p=1.0; n=21, X>= 0.34, g.I.= 1, p=0.91, para la Ta
y la M, respectivamente), mientras que la disponibilidad de alimento tuvo un efecto
significativo en el uso de de esta estrategia de ahorro de energia (N=21, X?>= 24.98, g.l.= 1,
p=<0.001). De manera similar, los modelos logisticos individuales mostraron que la Tay Mc
no tuvieron un efecto significativo en el uso de torpor en ninguna de las tres especies (Tabla
2). mientras que, la disponibilidad de alimento tuvo un efecto significativo en el uso de torpor

para dichas especies (Tabla 2).
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Tabla 2. Se muestran los valores estadisticos de los resultados de los modelos logisticos

individuales para las tres especies.

Ta

Laci Epfu Myvo Laci Epfu Myvo Laci Epfu Myvo
N=4 N=4 N=5 N=4 N=4 N=5 N=4 N=4 N=5

M DC
X?=0.04 | X?>=5.01 | X?=1.67 X?=249 | X=131 | X*=111 X?=10.05 | X?>=5.1733 | X*>=17.19
gl=1 gl=1 gl=1 gl=1 gl=1 gl=1 gl=1 gl=1 gl=1
p=1.0 p=0.99 | p=0.89 p=0.13 p=0.30 p=1.0 p=<0.001 | p=0.02 p=<0.001

Abreviaciones: Laci= Lasiurus cinereus; Epfu= Eptesicus fuscus; Myvo= Myotis volans; DC;

Disponibilidad de alimento.

Las especies de murciélagos estudiadas desarrollaron diferentes patrones de uso de
torpor. Los individuos de las especies L. cinereus, E. fuscus y M. volans utilizaron torpor en
el tratamiento SRE (para L. cinereus tres de cuatro individuos, M. volans dos de cinco
individuos y E. fuscus dos de cuatro individuos utilizaron torpor cuando se encontraron en el
tratamiento SRE). Los individuos de las especies M. californicus y L. frantzii respondieron
con uso de torpor solamente cuando se encontraron en el tratamiento CRE, mientras que en
el tratamiento SRE se encontraron normotérmicos. Por ultimo, la especie M. thysanodes no
utilizd torpor en ninguna de las dos condiciones, los individuos de esta especie se
mantuvieron normotérmicos en ambos tratamientos.

Todas las especies que utilizaron torpor redujeron sustancialmente su TM
aproximadamente el 40 % por debajo de su TMB, a diferencia de E. fuscus que disminuyo
su TM en 18 % por debajo de su TMB. Para la especie M. thysanodes no se pudo calcular la
tasa metabdlica torpida (TMT) debido a que esta especie no utilizé torpor en ningiin momento
(Tabla 3).
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Tabla 3. Ndmero de individuos, especies sometidas a los tratamientos de uso de torpor, con su

respectiva masa corporal (Mc), tasa metabdlica basal (TMB) y tasa metabdlica torpida (TMT). EI *

sefala la especie que no se obtuvo la TMT.

NUmero de individuos

4

Especie
L. cinereus
E. fuscus
L. frantzii
M. thysanodes™
M. volans

M. californicus

Modelos comparativos
El resultado de la seleccion de modelos por AIC, mostrd que los modelos comparativos donde

M (9)
241+ 3.7

148+15
9.8+0.7
6.2+0.2
6.1+0.5

43+0.3

TMB (ml 02 gt h?)
0.98+0.2

0.92+0.2
1.57+2.0

454 +0.2

412+0.9

423+0.8

TMT (ml 02 gt h?)
0.52+0.2

041+0.1

0.60+0.3

149+ 05

1.58+05

se probd el efecto de la Mg, las restricciones energéticas y sus interacciones no presentaron

poder explicativo (Tabla 3). Ademas, en estos modelos no se encontro sefial filogenética (1:

Torpor~Mc+Condicion interaccion a= -1.25; 2: Torpor~Mc.Condicion variable anidad a= -

2.34; 3: Torpor+M. a= -0.98, respectivamente). Por otro lado, el criterio de AIC sefialé que

el modelo nulo tuvo un poder explicativo en el uso de torpor de las diferentes especies

estudiadas aqui (AIC=9.49). En este modelo se obtuvo una senal filogenética intermedia (o=

0.24), de acuerdo con el criterio de lves y Garland (2010). De acuerdo al modelo nulo, el

torpor se compartido por todas las especies de estudio con excepcion de Myotis thysanodes

(Figura 2).
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Tabla 3.- Resultados de la seleccién de modelos basados en AIC de los diferentes modelos que se

llevaron a cabo para predecir la incidencia del uso de torpor de especies de murciélagos

vespetilionidos.

Modelo AIC
Torpor~Mc+Condicidn interaccién 12.64
Torpor~Mc.Condicién variable anidada 11.16
Torpor+M; 11.35

Modelo nulo 9.49

—\Aolis volans

——=\dyolis californicus

——\ivolis thysanodes

—* gsiurus cinerals

—— = asiurus hlossewvilli

sEptagicus fUscUs

Figura 2. Distribucion del torpor a lo largo de la filogenia. Los puntos rojos indican las especies que

comparten el rasgo y el punto negro la especie que no present6 el rasgo. La especie Lasiurus

blossevilii hace referencia a la especie Lasiurus frantzii.
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Discusion

Efecto de la Ta, la Mc y la disponibilidad de alimento en el uso de torpor

Los resultados obtenidos en este trabajo mostraron que la Ta, la Mc y la disponibilidad de
alimento tuvieron un efecto diferente en el uso de torpor en las especies de murciélagos
estudiadas. Por un lado, los modelos mostraron que el uso de torpor fue independiente de la
Tay la Mc de las diferentes especies de murciélagos. Sin embargo, el consumo de energia
mostré un efecto significativo en el uso de torpor de las especies. Estos resultados pueden
ser explicados por las adaptaciones fisiologicas y morfoldgicas que han desarrollado las
especies de murciélagos en los diferentes sitios de estudio. Por ejemplo, se ha documentado
que los sitios ubicados en latitudes mayores y altitudes elevadas tienden a presentar valores
minimos de Ta’s por debajo de los 10 °C en temporadas invernales (Tarabay y cols. 1991;
Ostrozlik 2010; Hock y cols. 2019). Estas Ta’s extremas pueden afectar los requerimientos
energéticos de los murcielagos, se ha observado que estos organismos tienden a utilizan
diferentes combinaciones de su TM durante el otofio y el invierno, esto que les permite
compensar sus requerimientos energéticos asociados con la termorregulacion y la busqueda
de alimento (Dunbar 2007; Boyles y cols. 2007; Vuarin y Henry 2014; Becker y cols. 2013).
En estos sitios la Ta debe jugar un papel fundamental en el desarrollo de torpor de las especies
que habitan ahi. Por ejemplo, McGuire y cols. 2014 encontraron que Lasionycteris
noctivagans, una especie que habita ecosistemas templados, respondié con uso de torpor
cuando la Ta descendié por debajo de su ZTN a 25 °C. Con el uso de torpor, esta especie
presentd un ahorro de energia del 91% en comparacion de los individuos que permanecieron
eutérmicos. De manera similar, Willis y cols. (2006) encontraron que Lasiurus cinereus en
vida libre en el sur de Canada usaron torpor cuando la Tadescendié por debajo de 20 °C. Esta
respuesta les permitié ahorrar el 84.4 % de energia a los individuos en comparacion de
aquellos que permanecieron eutérmicos en condiciones naturales. Las Ta's extremas y los
periodos largos de baja disponibilidad de alimento pueden explicar también por qué la
mayoria de especies de murciélagos que se distribuyen en latitudes altas usan torpor
prolongado como la hibernacion (Thomas y cols. 1990; Jonasson y Willis 2012; Ayala-
Berdon y Solis-Cardenas 2017) durante el invierno. Con respecto a este tema, Tinkle y
Patterson (1965) documentaron que Myotis velifer en el noroeste de Texas hibernaa Ta's que
oscilan entre 1 y 10 °C. El efecto de la Ta en el uso de torpor parece ser similar en regiones

montafiosas de baja altitud cercanas al tropico. Por ejemplo, Manchado y Soriano (2007)
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encontraron que Myotis keaysi y Myotis oxyotus, dos especies de murciélagos que se
distribuyen en una zona montafiosa en los Andes venezolanos por debajo de los 2,200 m
s.n.m. utilizaron torpor cuando los individuos experimentaron Ta’s de 25 °C por debajo de su
ZTN. Esto es consistente con los resultados que se han encontrado en el grupo de
investigacion en donde se llevo a cabo este trabajo en la selva baja caducifolia en el centro
de México (altitud: 1,000 m s.n.m; Tamedia anual: 24.4 °C). En estos lugares se ha observado
que el uso de torpor de Rhogeessa parvula y Rhogeessa alleni puede estar influenciado por
la Taque prevalece en el sitio de estudio, ya que los individuos de estas especies utilizaron
torpor a Ta's que se encontraban debajo de limite inferior de su ZTN (28 °C), ademas estas
Ta’'s se encuentran en la hora del dia més fria (Medina-Bello datos no publicados.

Con respecto a la M, los resultados del modelo logistico mostraron que este
parametro morfoldgico no tuvo un efecto en el uso de torpor de las especies de murciélagos
estudiadas. El presente trabajo es uno de los pocos estudios que ha examinado el efecto de la
M. de manera directa en el uso de torpor en una comunidad de murciélagos vespertilionidos.
Ademas, es la primera contribucién que describe las variables que afectan el uso de torpor
para murciélagos que habitan en un ecosistema templado por encima de los 3,000 m s.n.m.
Ya que los individuos de menor tamafio presentan requerimientos energéticos mayores que
aquellos de tallas menores debido a la relacion superficie-area que estos presentan (Mcnab
1969; Geiser y Kortner 2004), en este trabajo se esperaba una relacion negativa de la Mc con
el uso de torpor. Sin embargo, los resultados mostraron que hubo una homogeneidad en el
uso de esta estrategia de ahorro de energia entre las especies de diferente Mc. Los modelos
logisticos individuales s6lo se emplearon para las especies con mayor abundancia, para las
tres especies restantes (L. frantzii, M. thysanodes y M. californicus), los modelos no se
llevaron a cabo debido a las limitaciones en el nimero de datos para entrenar dicho modelo.
Para todas las especies los modelos individuales podrian no tener poder estadistico
(McGilchrist 1994).

El resultado obtenido en esta investigacion es similar al reportado para Nyctophilus
geoffroyi (7 g) y Nyctophilus gouldi (10 g) en un bosque del sur de Nueva Gales (Geiser y
Brigham 2000). En ese trabajo, los autores encontraron que ambas especies presentaron
patrones de uso de torpor similares, a pesar de que tuvieron M¢’s diferentes. Los resultados

obtenidos en este trabajo y aquellos reportados en el pasado pueden ser explicados por las
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adaptaciones locales que han experimentado las especies de murciélagos en los diferentes
sitios de estudio. Por ejemplo, se ha reportado que algunas especies de murciélagos
vespertiliénidos pueden experimentar cambios en su morfologia que les pueden ayudar a
contrarrestar las demandas energéticas impuestas por el ambiente. Una de estas especies esta
representada por el murciélago Eptesicus fuscus que se encuentran en estado de actividad
durante el invierno, puede ser capaz de reducir su Mc hasta en un 20 % en la temporada méas
fria del afio para disminuir los gastos energéticos asociados a la termorregulacion, que esto a
su vez podria estar ligado a la disponibilidad de alimento (Medina-Bello et al. datos no
publicados). Aunque esta respuesta morfoldgica ha sido poco explorada en murciélagos, la
disminucion de la Mc en la temporada que impone las més altas demandas energéticas a los
organismos esta bien documentada en especies de roedores de Mc pequefia que habitan
latitudes altas en el planeta (Nagy y Gruchacz 1994; Nagy vy cols. 1995; Li y Whang 2005;
Chen y cols. 2012). Con el uso de esta estrategia fenologica, el hamster Dungariano
(Phodopus sungorus; 28-40 g) y el Campafiol de pradera (Microtus pennsylvanicus; 33-50
g) son capaces de disminuir su Mc de 30 a 40 % de verano a invierno y reducir los gastos
energéticos asociados al incremento en las demandas energéticas impuestas por el ambiente
hasta en un 80% durante el invierno. Algunos datos preliminares obtenidos por parte del
grupo de investigacién del laboratorio en donde se llevé a cabo este trabajo sugieren que este
mecanismo puede estar presente en otras especies de murciélagos vespertilionidos que
habitan en el PNLM. Por ejemplo, los murciélagos M. volans y M. californicus son capaces
de disminuir su Mcen un 25 %y 29 % del otofio al invierno en respuesta a los cambios en la
Ta impuesta en el invierno. Ya que los murciélagos que se usaron en este estudio se
capturaron en la temporada invernal, es posible que los individuos hayan presentado una Mc
reducida, lo que les permitié disminuir los gastos energéticos asociados con este parametro
morfolégico, aunque se requieren observaciones del uso de torpor en otras temporadas del
afio para observar si las especies siguen este patrén. Sin embargo, una reduccion en la Mc
durante el invierno puede incrementar la pérdida de calor en las especies de murciélagos por
la relacion superficie-volumen que estos presentan (ver arriba). Ante este reto, se ha
observado que algunos roedores pequefios como el campafiol de pradera (M. pennsylvanicus)
aumentan la densidad de su pelo como mecanismo compensatorio para mejorar el aislamiento

y reducir el costo en la termorregulacion causado por la reduccion de su Mc durante el

23



invierno (Dark y Zuker 1983). Aunque esta respuesta no es conocida en los murciélagos, este
cambio podria estar ocurriendo en las especies de estudio abordadas en este trabajo. Sin
embargo, se necesita mas investigacion para corroborar esta hipotesis.

Finalmente, en esta investigacion se encontré que el uso de torpor tuvo estuvo
relacionado con las limitantes energéticas que presentaron las diferentes especies de
murciélagos estudiadas. Este resultado es similar a los que se han encontrado en otros
mamiferos incluyendo murciélagos. Por ejemplo, Tannenbaum y Pivorun (1987) reportaron
que la incidencia de uso de torpor de dos especies de ratones de campo (Peromyscus
maniculatus y Peromyscus leucopus) que habitan dos localidades con diferente latitud (250
y 950 m s.n.m., respectivamente) se encuentra relacionada con la disponibilidad de alimento.
Los individuos de cada especie fueron expuestos a dos periodos, ambos con duracion de 10
a 14 dias, 1) con alimentacién ad libitum y 2) con restricciones energéticas (i.e., el 75% del
peso de los granulos que fueron consumidos ad libitum por los individuos, 2.5 g para P.
maniculatus y 3.5 para P. leucopus). Los autores argumentan que los individuos de ambas
especies responden de manera mas frecuente cuando las especies fueron expuestas a el
alimento limitado. Lo mismo sucedié con los individuos de ratones espinosos dorados
(Acomys russatus), donde los individuos fueron sometidos a un tratamiento ad libitum, con
una dieta estandarizada ad libitum y un tratamiento con restriccidn energética (i.e, el 30 %
de la cantidad que los individuos consumieron ad libitum). La restriccion de alimentos mostro
un efecto significativo en el uso de torpor (Ehrhardt y cols. 2005). En estudios realizados con
miembros del orden chiroptera, Wojciechowski y cols. (2007) sugirieron que la
disponibilidad de alimento es un factor que explica el uso de torpor de los murciélagos
insectivoros pertenecientes a la familia Vespertilionidae que habitan ecosistemas boscosos
en Europa. De acuerdo a los autores, debido a las restricciones energéticas en el otofio los
individuos se ven obligados a utilizar torpor como respuesta facultativa ante las condiciones
energéticas variables. Racey y Swift (1985) plantearon que la actividad de presas (i.e.,
artrépodos) puede estar asociada con el uso de torpor de murciélagos vespertiliénidos. Sin
embargo, esto no sea demostrado empiricamente en el grupo de los murciélagos. Sin
embargo, en aves este hecho fue demostrado por Doucette y cols. (2012), donde el uso de
torpor de los individuos de Aegotheles cristatus se correlaciond negativamente con la

biomasa de artropodos en un ecosistema desértico durante el invierno. En este trabajo
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también se observé que la disminucién de la Ta no tuvo un efecto significativo con el uso de
torpor de los individuos.

Relaciones filogenéticas

En este trabajo se encontrd que el uso de torpor en las especies de murciélagos estudiadas se
encuentra relacionado solamente con la filogenia. En dicha relacion se obtuvo un valor de
sefial filogenética intermedia. Este resultado es similar al trabajo de Geiser (1998), el cual
reporta que el uso de torpor se encuentra influenciado por las relaciones filogenéticas, en
dicho trabajo se consideraron 23 6rdenes de aves y 25 de mamiferos. Este mismo autor, afios
después Geiser (2008) argumento que no hay evidencia de que el uso de torpor de mamiferos
heterotérmos encuentre relacionado con la dieta, el clima y su habitat a nivel evolutivo. Este
resultado esta relacionado con el modelo filogenético que se llevé a cabo en este trabajo, el
cual no mostrd ninguna relacion con la Mc y condicion de torpor. Dicho resultado es diferente
al que se obtuvo sin correccion filogenética. Aunque la correccion filogenética puede indicar
que las limitantes a la obtencidn de energia no tienen un efecto significativo en el uso de
torpor de las especies estudiadas, el resultado puede estar sesgado por el nimero de especies
que se consideraron en el analisis. Garland y Adolph (1994) sugirieron que uno de los
supuestos para llevar a cabo analisis comparativos es tener un namero considerable de
especies (i.e, 20) para obtener estimaciones confiables en la relacion evolutiva, ya que con
un numero menor por debajo del antes mencionado, reduce el poder estadistico filogenético
(i.e., ver la figura 5 de Garland y Adolph 1994).

25



Conclusion

El uso de torpor de los murciélagos insectivoros estudiados se relacioné con la disponibilidad
de alimento. En este trabajo se determind que la Ta'y la Mc no tuvieron un efecto significativo
en el uso de torpor de las especies de murciélagos estudiados. Ademas, as especies de
murciélagos vespertilionidos utilizan diferentes patrones de uso de torpor.

Con respecto al andlisis filogenético, este no proporciond informacioén clara de como las
variables explicativas afectan el uso de torpor en las especies de murciélagos en un contexto
evolutivo, como ya se ha plantado en investigaciones pasadas y en el presente trabajo, la

filogenia tiene un efecto el uso de torpor de los murciélagos
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Perspectivas

e Debido a los resultados obtenidos, se sugiere realizar mas experimentos en otras
localidades para observar si las mismas especies presentan respuestas de uso de torpor
similares.

e Se recomienda incrementar el nimero de especies para determinar si los murciélagos
insectivoros en los sitios de estudio tuvieron una presion de seleccion relacionada con

la disponibilidad de alimento.
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Anexo 1
Curvas metabdlicas
Las curvas metabdlicas se realizaron con el método de calorimetria indirecta (ya antes

descrito). Se llevaron a cabo mediciones de Oz y CO2 cuando los murciélagos se sometieron
a Ta‘s de 8 a 43 °C en intervalos de 5 °C (8, 13, 18, 23, 28, 33, 38 y 43 °C) con el fin de
determinar los parametros energéticos de los murciélagos (i.e., La tasa metabolica basal -
TMB-, temperatura critica inferior -TCI-, zona termoneutral -ZTN- y temperatura critica
superior -TCS-; Figura 1,2,3,45 y 6). La TMB se calculé utilizando la metodologia de
Genoud y cols. (2018), en donde los murciélagos se encontraron estrictamente en un estado
de post absorcién, en una edad bioldgica adulta, en estado no reproductivo, en un periodo de
descanso (6:00 a 21:00) y donde las medidas de Oz y CO2 se encontraron en su zona
termoneutral. La TCI se determin6 cuando la TM incremento por encima de la TMB del lado
inferior de la curva, asimismo, la TCS se determin6 del mismo modo tomando el incremento
de la TM del lado superior de la curva. La ZTN se calcul6 excluyendo uno por uno los valores
de la TM hasta que la pendiente de la relacion sea cero. Los parametros térmicos y
metabdlicos fueron representativos para cada especie (Tabla 4).

Tabla 4. Numero de individuos y especies de murciéalgos vespertiliénidocs con las que se

dearrollo el presente estudio. Ademas, los respectivos parametros térmicos y la TMB de cada

especie.
NUmero de individuos Especie TMB (ml O2gth- ZTNa(°C) TCI TCS (°C)
Y (°C)
4 E. fuscus 0.98+0.2 5 23 28
4 L. cinererus 092+0.2 5 23 28
3 L. frantzii 1.57+20 15 18 33
2 M. thysanodes 454 +0.2 20 13 33
5 M.volans 412+0.9 20 13 33
2 M. californicus 423+0.8 15 18 33
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Figura 3. Curva metabolica de E. fuscus (n=4). Los puntos negros representan la TM en las

diferentes Ta's y los bigotes la desviacion estandar. Ademéas se sefialan los parametros

térmicos (i.e., TCI, TCSy ZTN) y la TMB.
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Myotis thysanodes
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Figura 4. Curva metabolica de M. thysanodes (n=2). Los puntos negros representan la TM
en las diferentes Ta's y los bigotes la desviacion estandar. Ademas se sefialan los pardmetros
térmicos (i.e., TCI, TCSy ZTN) y la TMB.
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Lasiurus cinereus
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Figura 5. Curva metabdlica de L. cinereus (n=4). Los puntos negros representan la TM en las
diferentes Ta's y los bigotes la desviacion estandar. Ademés se sefialan los parametros
térmicos (i.e., TCl, TCSy ZTN) y la TMB.

44



Lasiurus frantzii
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Figura 6. Curva metabdlica de L. frantzii (n=3). Los puntos negros representan la TM en las
diferentes Ta's y los bigotes la desviacion estandar. Ademéas se sefialan los parametros
térmicos (i.e., TCI, TCSy ZTN) y la TMB.
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Myotis volans
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Figura 7. Curva metabdlica de M. volans (n=5). Los puntos negros representan la TM en las
diferentes Ta's y los bigotes la desviacion estandar. Ademés se sefialan los parametros
térmicos (i.e., TCl, TCSy ZTN) y la TMB.
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Myotis californicus
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Figura 8. Curva metabdlica de M. californicus (n=2). Los puntos negros representan la TM
en las diferentes Ta's y los bigotes la desviacion estandar. Ademas se sefialan los pardmetros
térmicos (i.e., TCl, TCSy ZTN) y la TMB.
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