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RESUMEN

En los murciélagos neotropicales, los limites de distribucién al-
titudinal parecen asociarse a factores ambientales que afectan
distintamente a los diferentes grupos funcionales. Para deter-
minar si la termorregulacién y/o las tasas metabdlicas explican
las restriccion de las especies nectarivoras del género Anoura
a los ambientes de montafia (500-3000 msnm), medimos tem-
peratura corporal (Tc), tasa metabdlica basal (TMB) y conduc-
tancia térmica (C) de (A. cultrata, A. geoffroyi y A. latidens),
en un intervalo de temperaturas ambiente (Ta) entre 10 y 38
°C. Las tres especies mostraron termorregulacion normotérmica,
manteniendo su Tc constante (33-35 °C) atin a bajas temperat-
uras. Ninguna especie entr en torpor, en concordancia con sus
altas TMB (103-131%, de lo esperado para su masa corporal).
Observamos una disminucion de sus temperaturas criticas infe-
riores (Tci). La conductancia térmica en las tres especies fue
menor a lo esperado para mamiferos (90-98%). Estas especies
no mostraron diferencias en TMB y C con respecto a las especies
de bajas elevaciones. En las tres especies el costo metabdlico es-
timado a la temperatura del refugio, excedié la TMB entre 2,5 y
2,9 veces, valores similares al limite fisiolégico predicho (2,5
x TMB). Las especies de montafia pueden mantener mayores
diferenciales de temperatura al desplazar su zona de termoneu-
tralidad, disminuyendo asf el alto costo de la termorregulacidn.
El comportamiento gregario en forma de harems observado den-
tro del refugio, pudiera permitirles disminuir su conductancia y
mantener un mejor balance térmico.
Palabras clave:

Adaptaciones fisiologicas, alta montafia, hipotermia, normoter-
mia
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INTRODUCCION

Los murciélagos nectarivoros del Viejo y Nuevo Mundo se encuentran restringidos en su distribucién a las regiones tropi-

cales y subtropicales (, ), con aproximadamente 50 especies adaptadas al consumo de néctar y polen (,
|1 974H,E; koopmad, ; |Arita & Santos—del—Pradd, ). En el Nuevo Mundo, los murciélagos nectarivoros son miembros
de la familia Phyllostomidae, de los cuales los mds especializados pertenecen a la subfamilia Glossophaginae (sensu
, 2003), con muy pocas especies alcanzando las franjas subtropicales (, ). Una de las razones por las cuales

estos nectarivoros se encuentran limitados en su distribucion latitudinal se atribuye a la necesidad de un suministro continuo

de recursos a lo largo del afio y, por ende, a su incapacidad para entrar en torpor (disminucién de la frecuencia cardiaca, tasa
respiratoria y temperatura corporal) prolongado o hibernacion (McNaH, ; Fleming et al], ; Fleming & Nassal{, ;
Fleminé, ; Btevens et al], ). Por el contrario, la distribucién subtropical de los pequefios nectarivoros (<50 g) del Viejo
Mundo (Familia Pteropodidae), parece estar relacionada con su capacidad de utilizar la heterotermia (cambios locales y tempo-
rales de la temperatura corporal relacionados con la temperatura ambiental) (McNaH, ; beiser et alj, ; Bonaccorso &]
McNaH, ; Bartels et al], ).

En el Neotrépico se encuentran aproximadamente 38 especies de glosofaginos (|[(00pmad, ; Molinari, ; Bimmond

, , ), de los cuales s6lo nueve alcanzan los ambientes de montaia (Patterson ef al, ; Soriano et all,

). En Los Andes de Venezuela, estos nectarivoros estdn representados principalmente por los miembros del género Anoura,

con un total de cinco especies (Anoura caudifera, A. cultrata, A. latidens, A. luismanueli y A. geoffroyi), que se distribuyen
desde los 500 m hasta los 3000 m de elevacion, encontrandose algunas de ellas restringidas a mayores altitudes (, ;
Linared, ; Molinari, ). Algunos estudios sugieren que la declinacién en la riqueza de especies de murciélagos en los
gradientes de montafia estd relacionada con las consecuencias fisioldgicas de su capacidad termorregulatoria (, ,
; Boriano et al], ; Btevend, ). Sin embargo, la disponibilidad de recursos también disminuye con el gradiente y
podria tener un efecto concomitante con el de la temperatura (, , ; ITerborgh & Weskd, ; Humphrey &l
Bonaccorsd, ; McNaH, ; Fleming], ). Es probable que la interaccion entre estos dos factores, pueda explicar la
diversificacion y la coexistencia de hasta cuatro especies del género Anoura en las altas elevaciones.

Algunos estudios indican que los limites de distribucién en murciélagos, estdn asociados a factores climaticos (,

, , ; , ; Soriano et al, ; Stevend, ). Sin embargo, debido a que la disponibilidad de

recursos también responde a estos cambios, es dificil separar el efecto de cada uno de ellos como determinante de la riqueza de

especies. Dentro de los murciélagos, el éxito de los insectivoros en los ambientes con estacionalidad climética, donde los recursos
varian dentro y entre estaciones, el uso del torpor facultativo u obligado, asi como la migracién, favorecen su permanencia en

mayores latitudes (McNaH, ; Bpeakman et al], ; benoud, ). Algunas evidencias indican que, aunque el torpor puede
ser utilizado en ambientes con bajas temperaturas, también puede ser usado para ahorrar energia atin en las zonas tropicales,

por especies que tienen limitada capacidad de almacenar lipidos y/o enfrentarse a una disminucién de los recursos (
, 1997). Es probable que los requerimientos termorregulatorios y el tipo de dieta de las especies determinen los limites

de distribucién, donde las caracteristicas ecoldgicas de cada especie pueden reflejarse en las diferencias fisiolégicas.

Poco se conoce sobre la termorregulacion y las tasas metabdlicas basales (consumo minimo de oxigeno en condiciones de
reposo) de los glosofaginos de montaia (>1800 m). La informacién disponible se restringe a la especie, A. latidens, cuyo patrén
de termorregulacién, es similar al de los nectarivoros de bajas elevaciones (, ); es decir, mantiene la normoter-
mia (mantenimiento de la temperatura corporal estable e independiente de la temperatura ambiente) a bajas temperaturas y no
entra en torpor, a diferencia de los frugivoros de alta montafia (, ). Por el contrario, las bajas temperaturas
ambientales favorecen una alta tasa metabélica basal y una disminucién de la temperatura critica inferior (menor temperatura
ambiental en la cual el individuo responde con la minima tasa metabdélica) (, ). Las bajas temperaturas ejercen

presiones selectivas sobre las estrategias termorregulatorias, cuyas consecuencias dependerdn del tamafio corporal de las es-
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pecies (Ruiz & Soriand, 2021)). Los murciélagos del género Anoura muestran tallas por debajo de 20 g, lo que los expone a
una gran pérdida de calor debido a su mayor relacién superficie-volumen (Ashton ez al), 2000). Si estas especies no utilizan
el torpor, otros mecanismos alternativos podrian ser la disminucién de su conductancia (medida de pérdida de calor corporal
o valor inverso del aislamiento térmico), por un aumento de la densidad o largo del pelaje con relacién a especies ubicadas a
menor elevacion (Pohl, [1976), 1a seleccién de refugios con altas temperaturas (McNab, [1974; Kurta & Kunz, [1988; Arends et al.,
1995; Rodriguez-Durdn, 1993), el comportamiento gregario (McNab, [1974; Audet & Fenton, 1988; Genoud, [1993) o alguna
combinacién de las anteriores. Las altas demandas energéticas de los glosofaginos (von Helversen, 2003); sin embargo, los
hacen potenciales candidatos para la heterotermia o el torpor facultativo, principalmente en las especies que habitan en las altas
elevaciones (McNab, [1983).

Con el propésito de determinar si las especies del género Anoura muestran adaptaciones termoregulatorias y altas tasas
metabdlicas que puedan explicar su distribucién altitudinal (> 2000 m), medimos las siguientes variables fisiologicas: tasa
metabdlica basal (TMB), temperatura corporal (Tc) y conductancia térmica himeda (C), de tres especies del género (A. cul-
trata, A. geoffroyi y A. latidens), las cuales coexisten en las selvas nubladas andinas de Venezuela. Estudios previos sobre la
termorregulacion y metabolismo basal fueron realizados para A. latidens (Soriano et ali, 2002), cuyos datos pertenecen a un solo
individuo. Adicionalmente, comparamos con la informacién disponible en la literatura para otros glosofaginos (Microchiroptera)

y nectarivoros pteropddidos (Megachiroptera) de bajas elevaciones.

METODOS

| Sitio y animales de estudio

Realizamos la captura de los animales y los experimentos metabélicos entre los meses de marzo y mayo de 2003, en la
Cueva de Benito (8°7°3” N - 71°44°29” W), localizada a 3 km al sur de la poblacién de Guaraque, estado Mérida, Venezuela, a
una elevacion de 2384 msnm y con una temperatura promedio de 15,4 °C. En este refugio coexisten tres especies de murciélagos
nectarivoros, Anoura cultrata, A. geoffroyi y A. latidens. De acuerdo a Ataroff & Sarmientd (2004), la vegetacion natural de la
zona corresponde a un bosque siempreverde seco montano, cuya vegetacion original fue reemplazada por potreros destinados a
ganaderfa extensiva. Utilizando una trampa de arpa en la entrada de la cueva, capturamos los animales a su regreso al refugio
en las horas de la madrugada (entre las 0500 y 0700 h) y los trasladamos a un laboratorio, instalado en el pueblo de Guaraque
cercano a la cueva. Mantuvimos los murciélagos en jaulas metélicas (23x18x38 c¢cm), por un méximo de tres dfas para evitar su
aclimatacion (lo que garantiza una respuesta mds cercana a las condiciones en la naturaleza), bajo condiciones de poca luz y de
temperatura natural (entre 21-23 °C). Los alimentamos con compotas para bebés a base de frutas tropicales, cuidando que no
perdieran mds del 10% de su masa corporal inicial. En todos los casos empleamos individuos adultos post-absortivos, de ambos
sexos cuyas hembras no mostraron sefiales de prefiez ni lactancia. A los individuos capturados de cada especie les medimos el
largo del pelaje en la region interescapular utilizado una regla enrasada a cero, acotando en cada caso la longitud desde la base

hasta la punta del pelo.

| Procedimiento de laboratorio

En las mediciones empleamos el mismo protocolo para la determinacién de pardmetros metabdlicos en especies del género
Sturnira (Ruiz & Soriand, 2021)). Medimos el consumo de oxigeno (VO,, en mL Oy g~* h™1) en estado de reposo, durante el
periodo de inactividad de los murciélagos, entre las 0900-1800 h, usando un respirémetro de flujo abierto. Cada experimento
duré entre 2 y 4 h, hasta obtener el valor de consumo minimo de O, en mL que incorporamos al V' O,. Pesamos (m) y medimos
la temperatura rectal (Tc) de los individuos dentro de los 30 segundos, antes y después de cada experimento. Para asegurarnos
que los animales estuvieran post-absortivos, los alimentamos entre cuatro y seis horas antes de iniciar los experimentos (Kovtun
& Zhukova, [1994).
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Para cada una de las especies determinamos experimentalmente la tasa metabdlica de reposo (medida como consumo de
oxigeno, VO,), temperatura corporal (Tc en °C) y conductancia térmica htimeda (C en mLO, g ' h™1). Colocamos a cada
individuo en una cdmara de PVC de 450 mL, sellada con una tapa hermética, cuyas paredes internas fueron recubiertas con una
malla, para facilitar la posicion vertical de los murciélagos. Sumergimos la cdmara en un bafio de agua con temperatura contro-
lada en un intervalo de temperaturas ambiente (Ta), entre los 10-38 °C. Medimos la temperatura dentro de la cimara mediante un
termopar tipo T (cobre-constantan), conectado a un teletermémetro digital (Modelo HH23 Omega, Stanford, Connecticut). Por
la cdmara hicimos circular aire con una bomba de pecera, a una tasa de flujo entre 90 y 120 m L /min, asegurando una adecuada
circulacion dentro de las cdmaras. El aire saliente de la cimara fue depurado removiendo el agua y el CO,, a través de unas
columnas de silica gel y cal sodada; para luego medirlo con un flujimetro Cole Parmer (Modelo P/N: 10130). El aire fue pasado
a través de un analizador de oxigeno previamente calibrado (Applied Electrochemistry, modelo S3A-II Ametek, Pittsburg, Pen-
sylvania), cuya sefial se transmitié a una interfase conectada a un computador (Software de adquisicién de datos construido por
el Laboratorio de Instrumentacion Cientifica, Universidad de Los Andes, Mérida) que registré el porcentaje de oxigeno en la

muestra, durante cada experimento.

| Estimacion de parametros

Calculamos el consumo de oxigeno masa-especifico (VOznfl), de acuerdo a la relacion de Depocas & Hart{ (1957). La
conductancia térmica “humeda” minima (C) fue calculada usando la ecuacién de McNab (198(0). Corregimos todos los resulta-
dos a valores estdndar de presion y temperatura. Probamos el efecto de la temperatura ambiente en los pardmetros fisiol6gicos
medidos mediante regresiones lineales. Para determinar la temperatura mas baja a la cual los animales normotérmicos mantienen
una tasa metabdlica basal (temperatura critica inferior, Tci), usamos dos métodos: (1) el de minimos cuadrados (Nickerson et al.,
1989), donde el punto de interseccion entre dos lineas sea la minima suma de las desviaciones al cuadrado de los datos, entre
el consumo de oxigeno vs. la temperatura ambiente; y (2) al graficar la conductancia térmica vs. la temperatura ambiente,
identificamos el punto donde la conductancia térmica aumenta del minimo. Este método es ttil en animales pequefios, donde el
intervalo de la zona termoneutral (intervalo de temperaturas ambiente donde la tasa metabdlica es independiente de la tempera-
tura) es reducido y los minimos cuadrados no dan una estimacion precisa (Bonaccorso et al., [1992). Empleamos un promedio

entre el resultado de ambos métodos.

También calculamos la conductancia térmica minima de dos formas: (1) graficando la conductancia en contra de la tempe-
ratura ambiente e identificando el punto en el cual C aumenta del nivel minimo; y (2) usando la pendiente de la regresién de
tasa metabdlica por debajo de Tci. Para la conductancia estimamos el promedio y el error estindar en el intervalo de Ta donde

C era independiente de Ta.

| Analisis estadisticos

Mediante una prueba de ¢ de Student comparamos los valores promedio entre sexos para las variables que fueron inde-
pendientes de la temperatura ambiente. Cuando las diferencias no fueron significativas, analizamos los datos de ambos sexos
conjuntamente para los diferentes parametros. Usamos el andlisis de varianza de una via (ANOVA), para probar las diferencias
entre los individuos de cada especie. Mediante un Andlisis de Covarianza (ANCOVA) probamos las diferencias en las pen-
dientes de regresion, intercepto e interaccion entre sexos, especies y las covariables (masa corporal y temperatura ambiente).
Presentamos los valores promedio de masa corporal, metabolismo basal, temperatura corporal y conductancia térmica como
las medias +ES (error estandar). El tamafio de la muestra (n), es igual al nimero de medidas realizadas, y N el nimero de
individuos o especies. La significancia estadistica fue aceptada en p < 0, 05. Para los andlisis usamos el programa JMP 5.0.1.2
(SAS Institute Inc. Campus Drive, Cary, NC, USA, 1989-2003).
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RESULTADOS

| Anoura cultrata

Empleamos diez machos y siete hembras en 147 medidas de respirometria. La masa corporal post-absortiva oscilé entre
12,95 y 18,95 g con un promedio de 15,7 g (¥1,2; n = 17). La masa corporal fue muy variable dentro de cada sexo con
promedios para los machos de 16,11 +1,35 g, significativamente mayores (¢t = 5, 23; g.l. = 29; p = 0,000) a los de las hembras
de 15,14 +0,62. No encontramos diferencias significativas entre sexos, en ninguno de los pardmetros fisiolégicos medidos
en esta muestra (temperatura corporal, tasa metabdlica basal y conductancia térmica; t = 0,21; 1, 52; 0, 72; respectivamente;
0,13 <p <0,83).
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FIGURA 1 A. Temperatura corporal, B. Tasa metabdlica masa-especifica y C. Conductancia térmica himeda masa-
especifica como funcién de la temperatura ambiente en A. cultrata (n = 17 individuos). Las regresiones son indicadas para
a: regulacion de la temperatura corporal, b: tasa metabdlica por debajo de la termoneutralidad, c: tasa metabdlica basal y d:
conductancia térmica por debajo de la termoneutralidad. La linea discontinua en A representa la igualdad entre temperaturas
ambiente (Ta) y corporal (Tc). Los circulos blancos representan los individuos hipotérmicos durante los experimentos. Datos
en Tabla 1.

Este nectarivoro respondi6 a los cambios de temperatura ambiente como un endotermo (Figura 1). Los individuos de ambos
sexos mantuvieron una temperatura corporal (Tc) constante e independiente del ambiente (linea a en Figura 1A; la pendiente de
la regresion no fue significativamente diferente de cero, 2 = 0,01; p = 0,389; n = 71) y no encontramos diferencias signi-
ficativas entre machos y hembras (¢ = 0,21; p = 0, 83). La Tc promedio fue de 33,4 °C +0,12 en un intervalo de temperaturas
ambiente que alcanzd un valor minimo de 12 °C. Las diferencias en masa corporal entre sexos no explicaron las variaciones de

temperatura corporal (ANCOVA; sexo, F' = 0,012; p = 0,91; masa corporal, F' = 0,10; p = 0, 76; interaccién, F' = 0,02;
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p = 0, 88). En temperaturas ambiente por debajo de 21 °C, algunos individuos fueron hipotérmicos (circulos blancos, en Figura
1A), con una temperatura corporal promedio (29,4 °C +0,24) menor a la de los normotérmicos.

La temperatura critica inferior (Tci) para A. cultrata fue de 27 °C. Por debajo de esta temperatura, la tasa de metabolismo de
los normotérmicos incremento en respuesta a la progresiva disminucién de la temperatura, sin mostrar diferencias entre machos
y hembras (ANCOVA; masa corporal, F' = 2,97; p = 0,089; sexo, F' = 0, 20; p = 0, 66; interaccién, F' = 0,18; p = 0,67),

de acuerdo a la regresion, VO, m™!

=8,72-0,26Ta (linea b en Figura 1B; la pendiente significativamente diferente de cero,
r? = 0,85; p = 0,000; n = 71). Los individuos hipotérmicos igualmente mostraron este incremento, pero las tasas metabélicas
fueron mds bajas (circulos blancos en Figura 1B; n = 8). La proyeccién de la tasa metabélica para normotérmicos por debajo
de la Tci intercept6 el eje de temperatura ambiente en 33,5 °C, cuyos limites de confianza del 95% englobaron la temperatura
corporal promedio registrada durante los experimentos (33,2 < T'c < 33, 7).

La zona de termoneutralidad (ZTN) se extendi6 entre los 27 y 32 °C (linea c en Figura 1B; la pendiente no difirié significa-
tivamente de cero, r? = 0,017; p = 0,32; n = 59). La tasa de metabolismo basal (TMB) tampoco vari6 significativamente
entre sexos (ANCOVA; masa corporal, F' = 4,86; p = 0,03; sexo F' = 1,42; p = 0, 24; interaccién, F' = 0,05; p = 0, 83),
con un promedio de 1,61 +0,03mL Oy g~ h™! (n = 59), 0 102% del valor esperado para mamiferos con una masa corporal
de 15,4 + 0,15g (McNab, [1988). Este mismo valor equivale al 65% del esperado de la curva limite que usualmente separa
la termorregulacion efectiva del torpor en pequefios endotermos (McNab, [1983). Por encima de la termoneutralidad la tasa
metabélica aument6 rdpidamente y la temperatura corporal maxima llegé a 39,4 °C, a una temperatura ambiental de 36 °C.

Por debajo de ZTN, la conductancia térmica himeda minima (C) no difiri6 significativamente entre los individuos nor-
motérmicos e hipotérmicos (t = 1,80; p = 0,0752; n = 78), ni entre sexos (ANCOVA; masa corporal, ' = 5,60; p = 0,02;
sexo, ' = 0,01; p = 0,91; interaccién, F' = 0,47; p = 0,50) y fue independiente de la temperatura ambiental (linea
d en Figura 1C; la pendiente no varié significativamente de cero, r? = 0,017; p = 0,25; n = 79). La C promedio fue
0,25 £ 0,003mL Oy g~* b1 °C~1, 0 98% del valor esperado para mamiferos con una masa corporal de 16,1 0,13 g (Herreid
& Kessel, [1967). Este valor de conductancia se encuentra dentro del intervalo de confianza del 95% de la pendiente de regresion

de la tasa metabdlica en el limite inferior de la zona de termoneutralidad (0,26 +0,01).

| Anoura geoffroyi

Usamos 25 hembras y 16 machos en 188 experimentos de respirometria. La masa corporal de todos los individuos captura-
dos oscilé en un intervalo entre 12,2y 19,91 g con una media de 14,8 £1,26 g (n = 41). La masa corporal promedio de los machos
fue de 15,76 +1,13 g; n = 16, significativamente mayor (! = 9,5;p = 0,000) a la de las hembras (14,17 + 0,89g;n = 25).
A pesar de las variaciones en masa corporal, no encontramos diferencias significativas entre sexos para los pardmetros fisiol6gi-
cos analizados (temperatura corporal, tasa metabdlica basal y conductancia térmica; ¢ = 1, 55; 0,60 y 0,54, respectivamente;
0,124 < P < 0,593).

Los individuos de ambos sexos regularon su Tc como normotérmicos y la mantuvieron constante e independiente del am-
biente (linea a en Figura 2A; la pendiente de la regresién varié significativamente de cero, r2 = 0,03;p = 0,106;n = 90). A
pesar de las diferencias en masa corporal entre machos y hembras no observamos diferencias significativas en su temperatura
corporal (ANCOVA; masa corporal, F' = 0,06;p = 0, 81; sexo, F' = 1,04;p = 0, 31; interaccién, F' = 0,02;p = 0,89). La
Tc promedio fue 34,6 £0,1 °C, en un intervalo de temperaturas ambiente similar al de A. cultrata. En seis de 60 experimentos a
temperaturas ambiente por debajo de 22 °C, la temperatura corporal de algunos individuos cayé por debajo de 30 °C (circulos
blancos en Figura 2A).

La Tci para esta especie se ubicé en 27 °C. Por debajo de esta temperatura, los individuos normotérmicos mostraron un
incremento de su tasa metabdlica a medida que disminuyd la temperatura ambiente. Los machos y las hembras no mostraron
diferencias en la pendiente de regresion de la tasa metabdlica (ANCOVA; masa corporal, F' = 24,6;p = 0,0001; sexo, F' =
2,69; p = 0, 10; interaccién, F' = 0,33;p = 0,57), la cual es descrita por la ecuacién, VO,m™! = 8,270,247 a (linea b en

Figura 2B; la pendiente difiri6 significativamente de cero, 72 = 0,83, p = 0,000, n = 90). La proyecci6n de la tasa metabélica
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TABLA 1 Comparacion energética de murciélagos nectarivoros de las familias Phyllostomidae (Subfamilia Glossophaginae;
sensu Baker et al., 2003) y Pteropodidae (Subfamilia Macroglossinae y Pteropodinae). Las abreviaturas, TMB = tasa metabdlica
basal masa-especifica; C = conductancia térmica masa-especifica; %eTMB "= del valor esperado de tasa metabdlica basal (McNab,
1988); %C = del valor esperado de conductancia térmica (Herreid & Kessel, 1967); F= cociente entre valor esperado de la tasa
metabdlica basal y conductancia térmica; Tc= temperatura corporal; Tci= temperatura critica inferior; Tcm= temperatura critica
méxima; TR= temperatura del refugio; D= distribucién, C= continental, I= insular; E= Elevacién; B=bajas elevaciones; A= altas
elevaciones; R= Region, TR= Trdpico, ST= Subtrdpico; T= Torpor; N= no entra en torpor; S= entra en torpor. RT= regulacién
de la temperatura corporal, B= buena, I= intermedia, P= pobre. Para las especies con mds de un valor para un pardmetro se tomo
el promedio (si no diferfan en mas del 5%) o el valor mds bajo (si diferfan en mds del 5%).

TAXA Masa(g) TMB %TMB” C %C” F Tc Tei Tem TR Refugio D E R T RT

Phyllostomidae Glossophaginae

A. caudifera*%3 11,3 2,49 145 028 92 1,6 36,0 27,0 370 254 Cuevas C B TR N B
A. cultrata* 15,8 1,61 103 025 97 1,1 334 27,0 32,0 154 Cuevas C A TR N B
A. geoffroyi* 14,9 1,72 108 024 91 1,2 34,6 270 310 154 Cuevas C A ST N B
A. latidens*® 14,8 2,10 132 026 98 13 348 27,0 325 154 Cuevas C A TR N B
Choeroniscus 10,1 1,89 106 031 97 1,1 36,6 32,0 39,0 26,7 Cuevas C B TR N B
godmani®

Erophylla 16,1 1,10 71 038 149 0,5 33,0 30,0 33,0 260 Cuevas I B TR N I
bombifrons™

Glossophaga 13,5 1,96 120 0,30 108 1,1 37,5 31,5 36,0 26,7 Cuevas C B TR N B
longirostris®

G. soricina*+2>3 8.8 243 131 037 108 12 365 314 352 260 Cuevas C B TR S 1
Leptonycteris 24,0 1,42 102 024 115 09 353 30,5 37,0 26,7 Cuevas C B ST N B
curasoaeG

L. sanborni® 22,0 1,66 117 0,19 87 1,3 357 30,0 38,0 Cuevas C B ST N B
Monophyllus 8,7 1,28 69 0,58 168 04 34,0 30,5 350 2800 Cuevas I B TR N I
redmani”

Pteropodidae Macroglossinae

Eonycterisspelazea2 51,6 0,93 84 0,15 108 0,8 34,0 28,0 33,0 2600 Cuevas C B TR N B

Macroglossus 15,3 1,48 94 022 84 1,1 371 26,5 Arboles C A TR N
minimus®

M. minimus® 16,4 0,88 57 021 83 07 353 31,0 26,5 Arboless C B TR S P
M. minimus*® 16,3 1,29 83 022 87 1,0 356 309 33,0 Arboles C B TR S P
Megaloglossus 12,4 1,75 104 C B TR P

woermanni*!

Melonycteris 533 0,82 74 0,13 93 08 349 280 33,0 265 Arboles I B TR N I

melanops®

Syconycteris 15,3 1,73 110 022 84 13 36,5 280 360 265 Arboles C A TR N B

australis®

S. australis® 16,3 1,04 67 0,18 71 09 353 290 37,5 26,5 Arboles C B TR S P

S. australis*?>13 17,8 1,44 95 0,28 116 0,8 364 33,0 330 21,0 Arboless C B ST S B
Pteropodinae

Pteropus 362,0 0,67 105 0,05 100 1,0 36,5 24,0 350 26,5 Arboless C B ST N B

scapulatus?

1. McNab (11969); 2. McNab (]1989); 3. Cruz-Neto & Abe (1997); 4. Este estudio; 5. Soriano et al) (2002); 6. (Arends et all,
1993); 7. Rodriguez-Duran (1995); 8. Carpenter & Graham (]1967); 9. Bonaccorso & McNab (1997); 10. Bartels et al| (1998);
11. Kulzer & Storfl (198(); 12. Bartholomew et al{ (1964); 13. Geiser et al) (1996)
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FIGURA 2 A. Temperatura corporal, B. Tasa metabélica masa-especifica y C. Conductancia térmica himeda masa-
especifica como funcion de la temperatura ambiente en A. geoffroyi (n = 41 individuos). Las regresiones son indicadas para
a: regulacion de la temperatura corporal, b: tasa metabdlica por debajo de la termoneutralidad, c: tasa metabdlica basal y d:
conductancia térmica por debajo de la termoneutralidad. La linea discontinua en A representa la igualdad entre temperaturas
ambiente (Ta) y corporal (Tc). Los circulos abiertos representan los individuos hipotérmicos durante los experimentos. Datos
en Tabla 1.

por debajo de la Tci intercepto el eje de temperaturas ambiente en 34,5 °C, cuyo intervalo de confianza del 95%, engloba la
temperatura corporal promedio registrada durante los experimentos. Los individuos hipotérmicos tuvieron tasas metabélicas
mds bajas (circulos blancos en Figura 2B; 72 = 0, 1496; p = 0, 4488; n = 6).

La ZTN se extendié entre 27 y 31 °C (linea c en Figura 2B; su pendiente no difirié significativamente de cero, 7> =
0,006; p = 0,65; n = 39); por encima de este intervalo la tasa metabdlica aumento y alcanzd una temperatura corporal maxima
de 40 °C. La TMB promedio fue 1,72 +0,03 mL Oy g~' b (n = 39), 0 107% del valor esperado para mamiferos con una masa
corporal de 14,5 +0,17 g y 66% del valor esperado de la curva limite. No se encontraron diferencias significativas entre machos
y hembras (ANCOVA; masa corporal, F' = 13,30;p = 0,001; sexo, F' = 1,19; p = 0, 28; interaccién, F' = 0,36;p = 0, 55).

Por debajo de la Tci (< 27 °C), la C de machos y hembras disminuy6 ligeramente con la Ta (2 = 0,046;p = 0,043;n =
90). Sin embargo, por debajo de 26 °C fue independiente de Ta (linea d en Figura 2C; la pendiente de la regresién no fue
significativamente diferente de cero, 2 = 0,031; P = 0,11;n = 82) y no encontramos diferencias significativas entre sexos
(ANCOVA; masa corporal, F' = 29,25;p = 0,0001; sexo, F' = 0,006;p = 0, 94; interaccién, F' = 0,81;p = 0,37). LaC
promedio fue de 0,24 + 0,003mLOy g~ h~ °C~1, 0 91% del valor esperado para mamiferos con una masa corporal de 15
+0,14 g. Este valor de conductancia se encuentra dentro del intervalo de confianza del 95% de la pendiente de regresién de la
tasa metabdlica en el limite inferior de la zona de termoneutralidad (0, 24 + 0, 01). Los individuos hipotérmicos mostraron una

conductancia promedio significativamente menor a la de los normotérmicos (t = 7,45; p = 0,000; n = 6).
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| Anoura latidens

Para un total de 155 experimentos de respirometria, utilizamos 15 hembras y seis machos, cuya masa corporal oscil6 entre
12,4 y 17,3 g con un promedio de 14,6 + 0,97¢g(n = 21). La masa corporal promedio de los machos (15,4 + 0, 95¢) fue sig-
nificativamente mayor (¢t = 8,39; p = 0,000) a la de las hembras (14,2 4 0, 7¢g). Los individuos de ambos sexos no mostraron
diferencias significativas en temperatura corporal, tasa metabélica basal y conductancia térmica (¢t = 0, 49; 1, 240, 89; respec-

tivamente; 0,223 < p < 0,413).
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FIGURA 3 A. Temperatura corporal, B. Tasa metabdlica masa-especifica y C. Conductancia térmica himeda masa-
especifica como funcién de la temperatura ambiente en A. latidens (n = 21 individuos). Las regresiones son indicadas para
a: regulacion de la temperatura corporal, b: tasa metabdlica por debajo de la termoneutralidad, c: tasa metabdlica basal y d:
conductancia térmica por debajo de la termoneutralidad. La linea discontinua en A representa la igualdad entre temperaturas
ambiente (Ta) y corporal (Tc). Los circulos abiertos representan los individuos hipotérmicos durante los experimentos. Datos
en Tabla 1.

Esta especie al igual que las anteriores respondié a los cambios de Ta como un endotermo (Figura 3). La Tc fue regulada,
constante e independiente en todo el intervalo de temperaturas ambiente (linea a en Figura 3A; la pendiente no difiri6 significa-
tivamente de cero, 2 = 0,002; p = 0,69; n = 84) y no se encontraron diferencias significativas entre sexos (ANCOVA; masa
corporal, F' = 0,67;p = 0,41; sexo, F' = 0,02;p = 0, 89; interaccién, F' = 14,67;p = 0,0003). El promedio de Tc fue de
34,8 40,07 °C. Sélo en dos experimentos a temperaturas ambiente <16 °C, la temperatura corporal fue regulada a 29 °C.

La Tci para A. latidens fue a 27 °C. Por debajo de esta temperatura, la tasa metabdlica increment6 a medida que la temperatura
ambiental disminuyé de forma similar en ambos sexos (ANCOVA; masa corporal, F' = 4,75;p = 0,03; sexo, F' = 2, 1;p =
0, 15; interaccion, F' = 0,04;p = 0, 84), de acuerdo a la regresién, VO,m = 9, 37-0, 27Ta (linea b en Figura 3B; la pendiente
vari6 significativamente de cero, 72 = 0,90; p = 0,000; 7 = 84). La proyecci6n de la linea de regresién de la tasa metabélica

por debajo de la temperatura critica inferior intercepto el eje de temperaturas ambiente en 34,7 °C, cuyo intervalo de confianza
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del 95%, engloba la temperatura corporal promedio registrada durante los experimentos.

La ZTN se extendié entre 27 y 32,5 °C (linea ¢ en Figura 3B; la pendiente no difirié significativamente de cero, r? =

0,006;p = 0,63;n = 44); por encima de la cual la tasa metabdlica aumentd progresivamente, alcanzando una Tc maxima
de 40 °C. La TMB promedio de los machos (2,14 4 0,06) no fue significativamente diferente (ANCOVA; masa corporal,
F =10,13;p = 0,003; sexo, F' = 0,75;p = 0, 39; interaccién, F = 1,68;p = 0, 20) a la de las hembras (2,05 4+ 0,04). La
TMB promedio para la especie en la termoneutralidad fue 2,1 +0,04mL O, g~* ™ (n = 44), 0 130% del valor esperado para

mamiferos con una masa corporal de 14,1 4+ 0, 12g y 80% del valor esperado de la curva limite.

La C por debajo de 1a Tci fue independiente de 1a Ta (linea d en Figura 3C; cuya pendiente no fue significativamente diferente
de cero, 72 = 0,008; p = 0,40;n = 84). La C promedio fue de 0,26 & 0,002 mL O, g~* h~1°C~1, 0 99% del valor esperado
para mamiferos con una masa corporal de 15,2 £0,25 g. No encontramos diferencias significativas entre machos y hembras
(ANCOVA; masa corporal, F' = 29,28; P = 0,0001; sexo, F' = 1,56;p = 0, 21; interaccién, F' = 0,88;p = 0, 35). El valor
de conductancia promedio se encontré dentro del intervalo de confianza del 95% de la pendiente de regresion de tasa metabélica
(0,27 4 0,01).

| Comparacion entre especies

La masa corporal promedio de A. cultrata fue significativamente mayor a la de A. geoffroyi y A. latidens (ANOVA; F =
35,92;p = 0,0001; Prueba de HSD Tukey). La Tc de los individuos normotérmicos de las tres especies fue independiente de
la Ta (F = 1,75;p = 0,19) y ninguna entr en torpor. Las temperaturas mds bajas a las cuales la Tc normoterma pudo ser
mantenida por mas de 2h fue de 12 °C para A. cultrata'y A. geoffroyiy de 11 °C para A. latidens (Figuras 1, 2 y 3, respectivamente).
La Tci para las tres especies fue similar (27 °C).

La temperatura corporal vari6 significativamente segtin la especie (ANOVA; F' = 11,74;p = 0,0001). La diferencia en
masa corporal (F' = 23,63;p = 0,0001; A. latidens y A. geoffroyi < A. cultrata), no explic la variacion en la regulacién
de la temperatura (ANCOVA; masa corporal, F' = 0,18;p = 0,67; especies, F' = 34,17;p = 0,0001; interaccién, F' =
0,73;p = 0,48). Una prueba a posteriori de comparacién miiltiple (Tukey HSD) mostr6é que A. cultrata mantuvo una Tc
significativamente mas baja. Las aparentes variaciones en la regulacion de la temperatura entre las especies no parecen ser

explicadas por las diferencias en la masa corporal.

La tasa metabdlica de los normotérmicos, por debajo de la termoneutralidad incrementé linealmente en todas las especies.
Aunque la Ta y la masa corporal fueron parcialmente responsables de la mayor parte de la variacién en la tasa metabélica (12 =
0,98), las diferencias entre especies fueron significativas, aunque sus coeficientes de regresion fueron similares (ANCOVA;
masa corporal, F' = 30,37;p = 0,0001; especies, F' = 3807,13;p = 0,0001; Ta, FF = 870,86;p = 0,0001; interaccién
masa-especies, F' = 0,61; p = 0,55; interaccion especies-Ta, F' = 0,69; p = 0, 50). Igualmente, aunque la tasa metabdlica en
la zona de termoneutralidad vari6 significativamente en estos nectarivoros (ANCOVA; masa corporal, F' = 48, 34;p = 0,0001;
especies, F' = 41,74;p = 0,0001; Ta, F' = 0,99; p = 0, 32; interaccién masa-especies, F' = 2,5;p = 0, 10), s6lo A. latidens
mostré una tasa metabolica basal més alta de lo esperado para su masa corporal (Tukey HSD).

La conductancia térmica increment6 exponencialmente por encima de los 26 o 27 °C de temperatura ambiente segun la es-
pecie. Por debajo de esta temperatura, aunque la C fue significativamente diferente entre las especies (ANCOVA; masa corporal,
F = 111,39;p = 0,0001; especies, F' = 22,50; P = 0,0001; Ta, F' = 5,40;p = 0, 21; interaccién, F' = 0,24;p = 0,79),
s6lo A. geoffroyi present6 el valor significativamente mas bajo del esperado para su masa corporal (Tukey HSD). La densidad y
largo del pelaje es una de las caracteristicas de los miembros del género, que pueden estar correlacionadas con su conductancia;
sin embargo, encontramos diferencias significativas en el largo del pelaje entre las tres especies (A. geoffroyi = 8,04 0,09(n =
22); A. cultrata = 7,52 + 0,12(n = 12); A. latidens = 6,78 + 0,12(n = 13); F' = 31, 88;p = 0,0001; Tukey HSD), siendo

A. geoffroyi, 1a que mostré el pelaje mds largo.
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DISCUSION
| Termorregulacion

Anoura cultrata, A. geoffroyi'y A. latidens respondieron como homeotermos a los cambios de temperatura ambiente (Figuras
1, 2 y 3, respectivamente). Al igual que otros glosofaginos de bajas elevaciones y pteropddidos de montafia, ninguna de las
especies entr6 en torpor como respuesta a las bajas temperaturas (barpenter & Graharﬂ, ; McNaH, ; |Arends et alL
; Bonaccorso & McNaH, ; McNab & Bonaccorsd, ; ISoriano et al], )‘ Aunque en murciélagos insectivoros
y frugivoros de montafia el uso del torpor puede ser una consecuencia de su menor tamafio corporal y de TMB normales o
bajas (Machado & Soriand, ; Ruiz & Soriand, ), en los nectarivoros este mecanismo no parece proporcionarles una

ventaja adaptativa. La respuesta termorregulatoria de los murciélagos en condiciones ambientales extremas podrian limitarlos

en su distribucion altitudinal, debido a su pequefio tamafio corporal y a la mayor relacién superficie-volumen, que los enfrenta
a la pérdida de grandes cantidades de calor metabdlico (McNa], ; Soriano ef all, ). Las especies consideradas en este

estudio parecen haber superado esta dificultad, puesto que son las que exhiben las mayores masas corporales dentro del género.

Algunas evidencias indican que la heterotermia o torpor facultativo en murciélagos tropicales y de bajas elevaciones (mi-
crochiroptera y megachiroptera) puede ser usado para conservar energia por especies que no pueden almacenar grasas o como
respuesta a los cambios en la disponibilidad de recursos, asi como por la pérdida de agua por respiracion (Geiser et al., 1996;

, ; Bonaccorso & McNab), ; Cruz-Neto & Abd, ; Bartels et all, ; McNab & Bonaccorsd,

). En consecuencia, al tomar los valores de Tci de las especies consideradas en la Tabla 1 podemos inferir que la disminu-

cién de la Tci en las especies de montafia pudiera compensar dicho gasto (ANCOVA; masa, F' = 0,132;p = 0, 73; elevacion,
F = 11,22;p = 0,01). La adaptacién de los nectarivoros a los climas mds frios involucra un desplazamiento de la zona

termoneutral hacia menores temperaturas, como fue referido para frugivoros del género Sturnira, en algunas poblaciones de

pteropddidos de montafia (Tabla 1) e incluso para aves que habitan en las zonas templadas (Canterbury, ; Ruiz & Soriand,
2021).

Algunos individuos exhibieron indicios de no estar en buenas condiciones nutricionales, pues entraron en hipotermia durante

los experimentos; sin embargo, muy pocos de ellos no mostraron una recuperacion posterior (A. latidens = 1, A. cultrata = 2y
A. geoffroyi = 2) y fueron ingresados a la Coleccién de Vertebrados de la Universidad de Los Andes (CVULA) como respaldos
taxonémicos de las especies de estudio (CVULA-7104, CVULA-7106, CVULA-7110, CVULA-7112 y CVULA-7114). Es
posible que el efecto de laboratorio pueda subestimar el uso y la profundidad del torpor que puede darse en condiciones naturales
(, ). En recurrentes visitas a la cueva, observamos que las especies de Anoura parecieran estar activas durante
el dfa, asi como también se ha observado en A. caudifera y otros glosofaginos, lo que hace poco factible que utilicen el torpor en
condiciones naturales (McNaH, ; |von Helversed, ). Desde el punto de vista energético, sus altas TMB con relacién a

lo esperado para su masa corporal, parecen sugerir que es probable que no exista una limitacién en la disponibilidad de recursos

en los ambientes de montafia (Bonaccorso & McNabj, ).

| Tasa metabdélica basal

En las tres especies la tasa metabdlica basal (TMB) fue similar o mayor al intervalo de confianza del 95% obtenido de la
regresion para murciélagos nectarivoros de bajas elevaciones en funcién de su masa corporal; ademds, no observamos diferen-
cias significativas con las de glosofaginos de bajas elevaciones (ANCOVA; F' = 0,23;p = 0,64;n = 11; Tabla 1). Al igual
que en otros glosofaginos, el pequeio tamaifio corporal que caracteriza a los Anoura y sus TMB (, ), no son buenos
predictores del uso del torpor, especialmente como mecanismo para explicar las adaptaciones a las bajas temperaturas ambien-
tales. Las altas tasas metabdlicas por debajo de la termoneutralidad, les permite a las especies del género Anoura mantener sus

temperaturas corporales independientes del ambiente a pesar del alto gasto energético que significa la homeotermia en pequeias
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masas corporales (McNaH, ; |Arends et al], ; Rodriguez—Duréﬂ, ).

Aunque los nectarivoros de montafia que estudiamos no mostraron TMB significativamente mds altas que las encontradas en
especies de bajas elevaciones, () encontraron valores por encima de lo esperado en tres especies de murciélagos
neotropicales de alta montafa. Estos autores, estimaron una TMB de 170% para un individuo de A. latidens, mientras que en
nuestro estudio determinamos un valor promedio de 132% (n = 21). La diferencia entre estas estimaciones puede deberse a dos
posibles razones: por un lado, los datos obtenidos por (), podrian no corresponder a la TMB sino a la tasa
metabdlica en reposo (TMR), debido al corto tiempo de experimentacion utilizado en ese caso (~1,5 h).

En masas corporales pequeiias las bajas TMB de los nectarivoros pteropédidos, pueden explican el uso del torpor en algunas
especies; no obstante, en especies de glosofaginos atin con TMB por debajo del 70% del valor esperado, no se evidencia el uso
del torpor (Tabla 1). Sélo una alta disponibilidad de recursos podria permitirle a estos nectarivoros, disminuir la dependencia

sobre sus reservas energéticas (proporcionales a su tamafio corporal), esenciales para entrar en torpor.

| Conductancia térmica

Los Anoura tienen conductancias térmicas minimas hasta de un 10% por debajo de las esperadas por la relacion alométrica

para mamiferos (, ). Todos los miembros del género entran a los ambientes de montafia (, )
y se refugian en pequefios grupos familiares (Lemke & Tamsitll, ; balindo—Galindo et al], ). En murciélagos, este

comportamiento reduce la conductancia térmica, aumentando el aislamiento total hasta en 2,8 veces, lo cual permite mantener

un mayor diferencial de temperatura, atin en las mds bajas temperaturas (, ). Algunas caracteristicas morfol6gicas
de los Anoura como su pelaje largo y denso, asi como una reduccién en el uropatagio pueden contribuir a la disminucién de la
conductancia (90-99%). Por ejemplo, A. geoffroyi posee el pelaje mds largo entre las tres especies, coincidiendo con la menor
conductancia, mientras que A. latidens, con el pelaje mds corto mantiene un menor aislamiento. Estas caracteristicas concuerdan
con sus limites de distribucién y sus TMB. Probablemente, el pequefio tamafio corporal que caracteriza a todos los glosofaginos,
y sus altas tasas de produccién de calor favorecen conductancias similares, aunque en algunas especies estdn relacionadas con las
altas temperaturas de sus refugios (|Arends et al], ; Rodrl’guez—Duréﬂ, ). Contrariamente, en las especies de montaia,

las altas tasas metabdlicas y bajas conductancias, se relacionan con refugios més frios, cuyas temperaturas estdn por debajo de

la Tei (Bonaccorsd, [1998).

| Patrones de distribucién altitudinal y limites fisiolégicos

Dentro del género Anoura, A. geoffroyi alcanza el mayor limite de distribucién latitudinal (|Koopmad, ; Bimmons et alL

), coincidiendo igualmente con su capacidad de ocupar las mds altas elevaciones andinas (~3000 m). Siguiendo la hipétesis
del efecto Rapoport (Btevend, ; Ruggiero et al], ), donde la variabilidad climdtica en un gradiente altitudinal puede

explicar los intervalos de distribucion de las especies, la tolerancia ambiental de A. geoffroyi podria reflejarse en sus amplios

intervalos de distribucién latitudinal y altitudinal. En México, una poblacion de esta especie habita en el limite norte de su
distribucién (19° N), utilizando cuevas, cuyos valores de temperatura en su interior son similares (15,2-15,5 °C;
2001) a los registrados en este estudio (a 2384 m de elevacion). Si el limite latitudinal de A. geoffroyi es también el
fisioldgico, es posible estimar la méxima tasa metabdlica de reposo individual (TMRméx) y la temperatura fisiologicamente
limitante (TFL). (1988) y (1991) calcularon que el limite fisioldgico de las especies en los bordes de su

distribuci6n es de 2,5 veces la TMB (Repask)l, ; banterbur}i, ).
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| Comparacion de los patrones de termorregulacion entre nectarivoros y frugivoros de alta
montafia.

En contraste a los nectarivoros de montaiia, las especies frugivoras del género Sturnira que alcanzan las elevaciones an-
dinas y centroamericanas (1000-3000 m), muestran dos diferentes respuestas metabdlicas y termorregulatorias (heterotermia
y normotermia), adaptadas a los ambientes con bajas temperaturas (Soriano et all, 2002; Ruiz & Soriang, 2021; Garin et al.,
2018). Estas respuestas parecen estar determinadas por sus maximos tamafios corporales en relacion a la calidad y cantidad de
los recursos que consumen. Aunque los nectarivoros y frugivoros de montafia no muestran diferencias en sus TMB (ANCOVA;
F =0,05;p = 0,83;n = T7; los valores considerados provienen de la Tabla 1), la principal diferencia estd relacionada con la
regulacion de la temperatura corporal y la disminucion de la tasa metabdlica por debajo de la termoneutralidad. Los pequefios
frugivoros que viven en mayores altitudes entran en torpor (Soriano et al), 2002; Ruiz & Soriand, 2021)), mientras que los de
bajas elevaciones mantienen altas tasas metabdlicas en mayores tamafios corporales (70 g). Por el contrario, el consumo de
néctar y polen sélo permite altas TMB en pequefias masas corporales (< 35g), cuando las cantidades de alimento requeridas son
pequeiias (McNab, [1989).

Al igual que los glosofaginos, los frugivoros de alta montafia también muestran bajas C, que estdn relacionadas con sus
respuestas termorregulatorias (Soriano et al, 2002; Ruiz & Soriano, 2021)). Por un lado, los frugivoros de menor tamafio corporal
que entran en torpor, tienden a mantener menores conductancias, mientras que las especies mas grandes, termorregulan y tienen
mayores C. Tanto los frugivoros como los nectarivoros de montafia muestran una reduccién del uropatagio, asi como pelajes
densos y largos, que en gran medida pueden estar altamente relacionados con la disminucién de sus conductancias térmicas. Sin
embargo, las especies de estos géneros que habitan a bajas elevaciones también muestran estas caracteristicas morfolégicas e
igualmente parecen estar relacionadas con una disminucién de sus conductancias térmicas. En ambientes con altas temperaturas,
estos rasgos probablemente se relacionan mds con la disminucién de la pérdida de agua, mientras que a bajas temperaturas puede

relacionarse con la pérdida de calor.

La ZTN es la zona de menor inversién energética vinculada con la temorregulacion, por lo que deberia esperarse que la
temperatura de los refugios se acerque a esos valores, sin embargo, los resultados indican que la Tci de las tres especies es muy
superior a la temperatura media del refugio (15,4 °C). La diferencia entre estos pardmetros puede ser compensada por aspectos
morfoldgicos (densidad y longitud de pelaje, reduccion del uropatagio y orejas pequefias) y conductuales de los individuos
(formaci6n de harems y seleccion de pequefios domos en el techo del refugio). En Los Andes venezolanos las formaciones
karsticas son escasas, lo que hace prioritaria la proteccion de las cuevas que se forman en dichos espacios, dadas las dependencias
fisioldgicas de estos murciélagos. El hecho de que las tres especies de Anoura venezolanas de alta montafia compartan la Cueva

de Benito como refugio natural refuerza la consideracion anterior.

| Conclusiones

El patrén de termorregulacion y las tasas metabélicas basales observadas en los nectarivoros estudiados son similares a las
referidas para glosofaginos de bajas elevaciones. La amplia distribucién latitudinal como altitudinal de los miembros del género
Anoura, parece estar correlacionada con una eficiencia en la termorregulacion a las bajas temperaturas, mostrando diferencias
con las de bajas elevaciones, tales como una disminucion de la temperatura critica inferior y una menor temperatura corporal
promedio, muy similar a lo observado en frugivoros de alta montafia. Sin embargo, su presencia a mayores elevaciones no estuvo
asociada con su capacidad de entrar en torpor como estrategia de ahorro de energia. La ausencia del torpor en Anoura podria
estar directamente relacionada con el tamafio de sus reservas de lipidos, lo que les permitiria mantener altas tasas metabdlicas
masa-especificas. En consecuencia, el costo de mantener una TMB alta en ambientes con bajas temperaturas, sélo puede ser

sostenido, si una oferta constante de recursos puede compensar la demanda diaria de energia en relacion a su tamafio corporal. A
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pesar de la baja productividad ambiental que ha sido referida para los ambientes de montafia, el consumo de grandes cantidades
de néctares ricos en energia, asociado a la mdxima capacidad de asimilacion de los nectarivoros (~100%) y al bajo costo de
su estrategia de bisqueda de alimento (vuelo sostenido), podrian explicar las diferencias inter-especificas en sus TMB y C. A
diferencia de los frugivoros, la evolucién de la endotermia en los nectarivoros que alcanzan las altas elevaciones, les permite
mantener su termorregulacion constante por un incremento compensatorio de sus TMB y C en menores tamafios corporales.
Las diferencias encontradas con nectarivoros pteropdédidos, estdn relacionadas con sus balances diarios de energia, dado que la
baja disponibilidad de recursos en donde se encuentran los megachiroptera, sugieren que el uso del torpor no es una adaptacién
exclusiva a las bajas temperaturas, sino también como mecanismo de ahorro de energia. Sin embargo, es necesario confirmar
bajo condiciones naturales, si los nectarivoros de montafia del Neotrépico entran en torpor durante cortos periodos de tiempo,

lo cual no fue detectado en condiciones de laboratorio.
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ABSTRACT

Thermoregulation and metabolic rates of nectarivorous bats of the genus Anoura
(Chiroptera:Phyllostomidae) in a Venezuelan Andean cloud forest. in Neotropical bats, the
altitudinal distribution limits seem to be associated with environmental factors, which affect the different functional groups
differently. In order to determine if thermoregulation and/or metabolic rates can explain why nectarivorous species of the genus
Anoura are restricted to mountain environments; we measured the body temperature (Tc), basal metabolic rate (BMR) and
thermal conductance (C) of three species (Anoura cultrata, A. geoffroyi and A. latidens), in a range of ambient temperatures (Ta)
between 10 and 38 °C. The three species showed a normothermal thermoregulation pattern, maintaining their body temperature
constant (33-35 °C) even at low temperatures. None of these nectarivores entered torpor, corresponding to their high BMR (103-
131%). A decrease in their lower critical temperatures (Tci) will be observed. The thermal conductance in the three species was
lower than expected for mammals (90-98%). These mountain nectarivores did not show significant differences in TMB and C
with respect to low elevation species. In the three species, the estimated metabolic cost at the shelter temperature exceeded the
BMR between 2.5 and 2.9 times, values similar to the predicted physiological limit (2.5 X BMR). Mountain species can maintain
greater temperature differentials by displacement their zone of thermoneutrality, thus reducing the high cost of thermoregulation.

Furthermore, the gregarious behavior in the form of harems (between 8-14 individuals) observed within the refuge could allow
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them to reduce their conductance and maintain a better thermal balance. The survival of these populations of high mountain
nectarivores is related to their thermoregulatory capacity.

KEYWORDS: High mountain areas, hypothermy, normothermy, physiological adaptations, tropics.
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