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El Orden Chiroptera con unas 900 especies es, después de los roedores, el
segundo més diverso entre los mamiferos. Ademds presenta una serie de peculiaridades
que lo hacen sumamente interesante desde una perspectiva cientifica: capacidad de
vuelo, orientacién por ecolocacién sumamente sofisticada, dindmica poblacional propia
de grandes mamiferos, estrategias de ahorro energético mediante termorregulacién,
gregarismo, adaptaciones reproductivas como capacidad de almacenar los
espermatozoides vivos durante meses en el ttero, etc.

A pesar de estas circunstancias ha sido hasta hace poco tiempo uno de los grupos
de mamiferos peor conocidos. Esto se ha debido sin duda a que su pequefio tamafio y
sus costumbres nocturnas y reservadas han dificultado enormemente los estudios sobre
estos animales (Hill y Smith, 1985). Por otra parte muchas especies son sumamente
sensibles a las molestias lo cual unido al habitual gregarismo y a la extremadamente
baja tasa reproductora, han hecho que estudios en los que es necesario extraer individuos
o manipulaciones masivas (p. ¢j. anillamientos) hayan causado repercusiones negativas
muy importantes en las poblaciones.

Durante mucho tiempo ha sido practicamente imposible realizar estudios sobre
su comportamiento fuera de los refugios mientras estaban activos, por lo que las
investigaciones sobre aspectos bioecolégicos de murciélagos se restringieron a los
periodos de reposo diurno o a la hibernacién y sobre todo en especies cavernicolas
porque las colonias eran muy conspicuas y estables en el tiempo. La llegada de las redes
japonesas supuso una pequefia revolucién (Handley, 1967) porque permitieron capturar
con relativa facilidad algunas especies (sobre todo las frugivoras) mientras volaban y
asif conseguir informacién de uso de hdbitat, actividad, estado reproductivo, etc.

Los recientes avances tecnoldgicos han permitido desarrollar nuevos métodos
para observar y detectar a los murciélagos gracias a los cuales se estd en condiciones
de abordar estudios impensables hace pocos afios (Barclay y Bell, 1988). Por ejemplo
existen visores nocturnos mediante multiplicadores de luz o con visién infrarroja con
los que es posible realizar observaciones visuales en plena noche (Barclay y Bell, 1988),
detectores de ultrasonidos con los que se perciben la presencia de murciélagos que
ademds pueden ser identificados (Fenton, 1988), pequeifios radiotransmisores susceptibles

de ser transportados por los murciélagos que pueden indicar sus movimientos y
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actividad (Wilkinson y Bradbury, 1988), etc.
Muchas de estas técnicas se encuentra en fase de desarrollo y estdn sufriendo
constantemente cambios y mejoras por lo que en general no existe una metodologia

normalizada que sea utilizada de manera rutinaria por los investigadores (Kunz , 1988).
1.1 La especie

El murciélago hortelano, Eptesicus serotinus (Schreber, 1774), es un
vespertiliénido de talla relativamente grande, el mayor del género Eptesicus (antebrazo
de 46 a 55 mm, longitud del cuerpo 70 mm, envergadura de las alas 350 mm, peso de
15 a 35 g). Tiene un 4rea de distribucién muy amplia que abarca gran parte del
Paledrtico, desde Dinamarca, Gran Bretafia y Marruecos por el oeste, hasta Mongolia,
Corea y Cachemira por el este. Estd muy estrechamente emparentada con Eptesicus
fuscus de América, hasta el punto de que en algunas ocasiones se les ha considerado
coespecificos (Koopman, 1982). Las relaciones taxonémicas con otras especies proximas
de gran tamafio de Africa tropical (E. platyops) y austral (E. hottentotus) tampoco estdn
bien establecidas (Ibdfiez y Valverde, 1984; Schlitter y Aggundey, 1986).

Est4 considerado como un murciélago fisuricola que se refugia inicialmente en
grietas de rocas y que ha sabido adaptarse perfectamente a refugios similares situados
en diversos tipos de construcciones humanas (fisuras y resquicios como juntas de
dilatacién, etc. ). Esto le ha permitido recientementé ampliar su drea de distribucién
hacia el norte ocupando siempre refugios en casas (Baagge y Jensen, 1973). Sélo de
manera excepcional y posiblemente por perfodos cortos de tiempo utilizan cavidades
subterrdneas. Se alimenta de insectos que captura en vuelo.

En Europa es una especie comin, que habita zonas de baja altitud (generalmente
por debajo de los 1000 m), asociada a lugares humanizados tanto urbanos como rurales.
Desde 1985 en que se empezaron a encontrar casos de E. serotinus con rabia en
diversos paises de Europa se le considera como el principal portador y transmisor de un
virus rdbico (European Bat Lissavirus 1, EBL1) diferente a la rabia selvitica presente
en carnivoros (Pérez-Jord4 et al., en prensa).

A pesar de estas circunstancias (abundancia e interés sanitario) son muy escasos
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los estudios sobre la ecologia de esta especie en Europa (Block, 1950; Glas, 1981;
Degn, 1983; Labee y Voite, 1983). Es probable que esto se haya debido a la dificultad
de localizar sus refugios.

Desde 1983, personal de la Estacién Bioldgica de Dofiana habia estado tomando
datos de forma no sistemdtica de una importante colonia de esta especie. Al tener la
oportunidad de realizar el doctorado se aprovecho esta circunstancia profundiZando en
el conocimiento de esta colonia.

Los objetivos del trabajo se centraron en estudiar la ecologfa temporal (actividad
diaria y anual) y espacial (uso del espacio y hdbitat) de la colonia de E. serotinus antes

mencionada.
1.2 Organizacion de la tesis

Este trabajo se presenta estructurado en los siguientes capitulos:

- Breve descripcion del drea de estudio.

- Caracterizacidn de las poblaciones de insectos voladores nocturnos de la zona.

Se trata de evaluar las variaciones estacionales en la disponibilidad de los recursos
tréficos, lo cual es fundamental a la hora de explicar cualquier otro aspecto de la
biologia o ecologia de la especie estudiada.

- Caracterizacién y fenologfa de los principales eventos que suceden en la

colonia objeto de estudio. Fechas y niveles de ocupacién del refugio, estructura de la

poblacién por sexos y edades, fechas de partos y lactancia, evolucién de la condicién
fisica de los individuos, etc. La inaccesibilidad al interior del refugio y la necesidad de
no molestar a la colonia durante los momentos criticos de la reproducci6n, impiden que
en ocasiones los datos sean extensos.

- Actividad. Se ha estudiado la actividad diaria y su variaci6n a lo largo del afio
teniendo en cuenta diferentes hébitats y clases de edad. Entre los aspectos tratados se
encuentran el inicio de la actividad, la duracién y la distribucién de la actividad a lo
largo de la noche. Este capitulo se ha llevado a cabo a nivel poblacional con detectores
de ultrasonidos e individual con radioseguimiento. Por razones de metodologia

estadistica, la informacién sobre la variacién temporal y por hébitats obtenida con
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detectores ha sido tratada conjuntamente. Por esta razén se incluye en la discusién un
apartado de uso de los hdbitats.

- Uso del espacio. Se han estudiado los desplazamientos de murciélagos provistos

de emisores de radio. Se analizan varios pardmetros relacionados con las dreas de
campeo, centros de actividad utilizados, distancias recorridas, etc., asi como su variacién

intra ¢ interindividual, por edades y a lo largo del afio.
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2.1 AREA DE ESTUDIO

El trabajo de campo descrito en esta monografia se ha desarrollado en parte de
los términos municipales de La Palma del Condado, Niebla y Villarrasa, todos
pertenecientes a la provincia de Huelva. Las coordenadas geogréficas son 37° 25 latitud
norte, 6° 37’ longitud oeste.

Un puente, situado sobre el rio Tinto, es utilizado como refugio por la especie
objeto de estudio en este trabajo: Eptesicus serotinus. El puente mide aproximadamente
unos 150 m de longitud y estd sustentado por ocho pilares. Cada uno de estos pilares
(excepto dos) consta de cuatro juntas de dilatacién. En conjunto existen 28 juntas de
dilatacién. Es en estas juntas donde se refugia E. serotinus. Otras especies de
quiréptéros también utilizan dichas juntas como refugio: Pipistrellus pipistrellus, P.
kuhlii, Miniopterus schreibersi y Tadarida teniotis.

El puente se encuentra justo en el limite entre la comarca de El Condado y las
primeras estribaciones de la sierra. El drea en general estd profundamente alterada. La
zona agricola de El Condado tiene un relieve mds suave (entre los 30-70 m), dedicada
a cultivos de secano (vid, cereal, girasol, olivar,...) . Por el contrario la zona de presierra
presenta un relieve mds abrupto (entre los 50 y 200 m), tiene vegetacién natural muy
transformada y estd dedicada principalmente al pastoreo y a la produccién maderera
(eucaliptos) (ver figura 2.1). El rfo Tinto, que discurre por la zona, presenta unos niveles
de contaminacién por metales como hierro, plomo y zinc muy elevados, también tiene
altas concentraciones de 4cido sulfiirico lo que hace que el pH esté en torno a 2.5. La
causa son las explotaciones mineras existentes rfo arriba. Las dnicas formas de vida
existentes son microorganismos (bacterias, algas, hongos, etc.) (L6pez-Archilla et al.
1994).

A la hora de plantear este trabajo se han agrupado las unidades ambientales m4s
representativas en cuatro grandes hdbitats (figura 2.1). Estos son:

-Vegetacion riparia: pequefios cursos de agua con al menos algunas charcas de
cardcter permanente, con una relativa abundante vegetacién en sus riberas. El substrato
arboreo estd formado por Populus spp., Ulmus spp. y Salix spp. El resto de la

vegetacion incluye entre sus especies més representativas a: Nerium oleander, Rubus
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Rio Tinto

Villarrasa

- Frutales

1km
Olivar D Erial i

Eucaliptar l:l Cereal

Figura 2.1.- Area de estudio con los distintos usos del suelo. El
Puente es el refugio utilizado por los murciélagos. Los puntos indican
los lugares de muestreo.
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spp., Arundo donax, Typha latifolia, Crataegus spp. y Chamaerops humilis. A partir
de aquf se le denominard Arroyo.

-Cultivos anuales de secano: extensiones de terreno dedicadas principalmente al

cultivo de cereales y en menor medida de girasol. El ciclo de los cereales es el
siguiente: siembra en el mes de diciembre, fructificacién en marzo y siega en el mes de
junio. A partir de aqui se le da el nombre de Cereal.

-Zonas no cultivadas: zonas de matorral y pastos generalmente repobladas con

ejemplares del género Fucalyptus spp. También, dentro del substrato arbéreo, existen
pies de pino pifionero (Pinus pinea). Dentro del matorral podemos encontrar
mayoritariamente las siguientes especies: Cistus ladanifer, C. monspeliensis, Lavandula
Spp., Rosmarinus officinalis, Daphne gnidium y Chamaerops humilis. A partir de aqui
se le denomina Eucaliptar.

-Olivar: extensiones de terreno dedicadas al cultivo del olivo (Olea europaea).
El olivo florece en mayo, recolectdndose el fruto durante el mes de diciembre. Durante
el mes de agosto se tratan las plantaciones de olivo con insecticidas. A partir de aqui
se le denomina Olivar.

Otras tipos de uso del suelo de escasa representacién (frutales y erial) no se han

considerado.

2.2 CLIMATOLOGIA

El clima de la zona es tipico mediterrdneo y se corresponde con el piso
bioclimédtico termomediterrdneo de Rivas Martinez (1982). Se caracteriza por la
concentracién de precipitaciones fuera de la época estival y por poseer temperaturas
medias no extremas (figura 2.2). La precipitacién anual media es de 676 mm, con un
mdximo durante los meses de noviembre a enero. Las temperaturas médximas
corresponden a los meses de julio y agosto, con medias de 27.4 y 27.2°C
respectivamente y precipitaciones inferiores a 5 mm. Las temperaturas medias m4s bajas
corresponden a los meses de diciembre y enero, 11.5 y 10.7°C respectivamente (figura
2.2).

La evolucién de las temperaturas medias y las precipitaciones durante el perfodo
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Temperatura media (°C) Precipitacion (mm)
30 400
25
- 300
201
15p -1200
10
100
5
0 0

Figura 2.2.- Temperaturas mensuales medias (periodo 1970-1993) y
precipitaciones mensuales medias (periodo 1955-1993) de la estacién
meteoroldégica de La Palma del Condado (Huelva).

Temperatura media (2C) Precipitacion (mm)

400

1 89 | 90 | o1 1

Figura 2.3.- Temperaturas medias y precipitaciones durante el
periodo de estudio (octubre 1989 a octubre de 1991). Estacién
meteoroldgica de La Palma del Condado.
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de estudio podemos verla en la figura 2.3. El invierno del 89-90 fue mucho mds
lluvioso y ligeramente mds cdlido que las medias expresadas en la figura 2.3. Las
temperaturas y las precipitaciones de la primavera y el verano del 90 son muy similares
a las de la media (figuras 2.2 y 2.3). Los primeros meses del invierno del 90-91 son
menos lluviosos, mientras que en los meses de febrero y marzo las precipitaciones son
sensiblemente mds elevadas. La temperatura de dichos meses es ligeramente inferior a
la media (figuras 2.2 y 2.3). La primavera y verano del afio 91 es mds seca (figuras 2.2
y 2.3).

Tabla 2.1. Variables meteorolédgicas seleccionadas del periodo 1983-
1989. Estacidn meteoroldgica de La Palma del Condado.

T. media °C Precipitacidn

(rom)

1983 Mayo 18.8 16.4
Julio 26.3 0

Septiembre 26.3 10.1

1984 Mayo 17.3 42.7
Julio 30 0

Septiembre 24.8 27.4

1985 Mayo 17.9 19.6
Julio 27.6 0
Septiembre 27.8 0

1988 Mayo 17.9 110.5

Julio 27 .4 11.3
Septiembre 26.1 0

1989 Mayo 20.2 30.7
Julio 29.7 0

Septiembre 24.3 59.5

En la tabla 2.1 se dan algunos valores meteorolégicos del perfodo 1983-1989 del

que se dispone de informacién adicional sobre la colonia de murciélagos.
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3.1 INTRODUCCION

La teoria del forrajeo 6ptimo afirma que la seleccion natural actia sobre los
hébitos alimenticios de los predadores de tal forma que se asegure un méximo balance
energético -relacién entre la energfa consumida durante el perfodo de caza y la
proporcionada por la presa- (Schoener, 1971).

Bajo las condiciones de estacionalidad que caracterizan a los climas templados,
los murciélagos insectivoros tienen que limitar los perfodos en los que el requerimiento
energético es mdximo (gestacién, lactancia,....), a aquellos en los que la abundancia del
alimento y las condiciones térmicas sean dptimas para minimizar los costes energéticos.
Esto hace que antes de abordar aspectos concretos de la ecologia de E. serotinus sea
necesario conocer la evolucion de las poblaciones de sus presas.

Las peculiaridades que reviste el estudio de la dindmica poblacional de los
insectos y su complejidad, dificultan la creacién de modelos sencillos y fiables. Factores
como el viento (Douthwaite, 1978)), la temperatura (Taylor, 1963), la lluvia (Green,
1962), la fase lunar (Williams, 1936), el disefio de la trampa (Muirhead-Thomson, 1991)
y el tipo de luz (Vaishampayan, 1985) pueden afectar de forma considerable los
muestreos.

El primer escollo con que nos encontramos a la hora de establecer los patrones
de actividad de la comunidad de insectos es la eleccién del método de trampeo. Las
trampas de luz son las que se utilizan con mayor profusién para muestrear insectos
voladores nocturnos. La discusién sobre sus ventajas e inconvenientes ha sido objeto de
numerosos trabajos (p. €j.: Muirhead-Thomson, 1991; Southwood, 1978). No obstante,
esta técnica es adecuada para la obtencién de medidas relativas de abundancia.

En este capitulo se pretende describir de forma aproximada cOémo varia la
abundancia de los insectos susceptibles de ser presas de E. serotinus a lo largo del dia,

de las estaciones y entre distintos hébitats.

3.2 MATERIAL Y METODOS

Se establecieron ocho puntos de muestreo, dos en cada uno de los hdbitats mds

representativos del drea de estudio, a saber: arroyo, cereal, eucaliptar y olivar. Cuatro
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de estos puntos estaban en un radio de 1 km del refugio diurno, los cuatro restantes a
una distancia media de 5 km.

En las estaciones se colocaron, a una altura aproximada de un metro, trampas
de luz con dos tubos fluorescentes verticales de 8 W y 12 V, uno de luz blanca y el otro
de luz negra (ultravioleta), dispuestos entre cuatro placas perpendiculares de pldstico
rigido transparente. Debajo de las placas, un embudo de pldstico dirigia las capturas a
una bolsa de tejido (un disefio similar a las trampas Pennsylvania o Texas descritas en
Southwood, 1978).

Cada dia se muestreaba en dos de las estaciones. En un perfodo de dos semanas
se muestreaban los ocho puntos. |

El total de muestras asciende a 163 dfa-hébitat, comprendidos entre el 26-10-89
y el 23-7-91.

Las trampas de luz se conectaban, mediante la ayuda de un temporizador, de
forma automadtica a la puesta del sol y se desconectaban manualmente a la salida del sol.

Dos horas después de la puesta del sol se recogian los insectos capturados en las
dos estaciones de muestreo (periodo 1). La siguiente muestra se tomaba al amanecer
(perfodo 2). Este procedimiento no siempre fue posible llevarlo a cabo. En total se
obtuvieron 250 muestras dfa-hédbitat-periodo.

Los insectos capturados se introducian en un recipiente saturado con vapores de
acetato de etilo para darles muerte. Después se congelaban a -20°C.

Posteriormente se contabilizaban el ndimero de insectos presentes en cada
muestra. Al mismo tiempo se eliminaban aquellos insectos que con seguridad no podian
ser presas potenciales de E. serotinus, como son: los escasos insectos diurnos que
pudieran haber caido en las trampas, los no voladores y aquellos de los que existe una
mencién expresa en la bibliografia cientifica como insectos que no entran a formar parte
de la dieta de Eptesicus fuscus, que €s una especie muy similar a la nuestra: dipteros y
tricépteros que midiesen menos de 5 mm de longitud (Brigham, 1990).

Una vez concluido este proceso los insectos se introducian en una estufa, donde
permanecian durante 48 h a una temperatura de 50°C, para posteriormente ser pesados
(balanza Mettler AE 240, +0.00001 g).

La variable "ndmero de insectos’ se calculaba dividiendo el nimero absoluto de

insectos por el nimero de horas de cada periodo para asi eliminar las variaciones en
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duracién de los periodos y de las noches.

Para poder contar con una muestra suficiente se agruparon los meses de los
diferentes afios por estaciones, quedando de la siguiente manera:

-Invierno: meses comprendidos entre noviembre y marzo,

-Primavera: meses abril y mayo,

-Verano: meses junio, julio y agosto,

-Otofio: meses septiembre y octubre.

Tabla 3.l1.- Numero de muestras en cada una de las estaciones y
hébitats.
Arroyo Cereal Eucaliptar Olivar
Invierno 15 11 12 16
Primavera 12 8 9 11
Verano 12 11 12 11
Otofio 7 5 5 6

Dada la gran variacién existente entre los meses, para el reordenamiento de los
datos se tomé como criterio el ciclo biolégico de E. serotinus. Asf, la primera estacién
corresponderia a la hibernaci6n, la segunda a la gestacién, la tercera a la lactancia, y la
cuarta a la preparacién para la hibernacién. El nimero de muestras para cada hébitat y
estacion se rresumen en la tabla 3.1.

A las variables 'nimero de insectos’ (mds uno) y peso medio (peso en gramos
de los insectos de cada muestra dividido por su nimero) se les aplic6 una
transformacién logaritmica (base 10) para normalizar su distribucién.

Como valores medios de cada una de estas variables se calculé la media
geométrica.

Como variables atmosféricas se utilizaron la temperatura mixima (Tmax), la
temperatura minima (Tmin) y la precipitacién acumulada durante los 30 dias previos al
muestreo (lluvia). |

Para los andlisis estadisticos se han utilizado los siguientes procedimientos del
SAS (1989): andlisis de varianza y covarianza PROC GLM, estimacién de la varianza
de cada uno de los componentes de un modelo factorial PROC VARCOMP, correlacién
PROC CORR vy regresion PROC REG.
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3.3 RESULTADOS

De la figura 3.1 se puede extraer la siguiente informacion:

- el ndmero de insectos de la zona de estudio presenta unos niveles muy bajos
durante los meses noviembre a marzo,

- a partir de abril su nimero asciende paulatinamente, alcanzando el méaximo
durante los meses de julio y septiembre (de la inflexién que sufre la linea durante el
mes de agosto no se puede decir mucho, pues tan sélo existe una muestra),

- el peso medio de los insectos es superior durante los meses en los que su
ndmero es inferior,

- todos los valores medios presentan rangos de variacién considerables.
3.3.1 Variacién por estaciones y habitats

Una vez agrupados los datos por estaciones, el modelo factorial, en el que la
estacién del afio y el hébitat son los factores, es significativo, tanto para el *nimero de
insectos’, como para el peso medio. Ademds, no existen interacciones entre estos dos
factores (F=13.69, g.1.=15, p<0.0001; F=11.74, g.1=15, p<0.0001).

Sin embargo, es muy diferente el efecto que tienen la estacionalidad y el hébitat
sobre la varianza total del modelo. Asi, la estimacién de la varianza de cada uno de los
componentes de este modelo factorial, donde el 'nimero de insectos’ es la variable
dependiente, demuestra que mientras la estacién del afio explica un 57.6% de la varianza
total, el hébitat tan s6lo explica el 8%. Estos resultados son similares en el caso de la
variable peso medio.

El estudio de los grupos homogéneos (tabla 3.2), obtenidos tras realizar un
prueba de Tukey, nos permite establecer la existencia de dos épocas: una que
corresponde a los meses 11-3, donde el 'nimero de insectos’ es muy bajo y tienen un
mayor peso medio; otra, correspondiente a los meses 4-10, con una gran cantidad de
insectos, en donde predominan los insectos de pequefio tamafio. E1 mayor contingente
de insectos aparece durante el otofio, mientras que el menor ocurre durante el invierno.
Y con respecto al peso medio, es el invierno el que presenta unos valores superiores,

mientras que durante el verano son muy pequefios.
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En cuanto a los hdbitats (tabla 3.2), también se pueden establecer dos grupos:
el cereal, con pocos insectos, y otro grupo formado por el resto de hédbitats. De todas
formas, cabe mencionar que, dentro de este grupo, es el eucaliptar el que presenta mayor
’nimero de insectos’. Si nos referimos al peso medio de éstos en cada uno de los
diferentes hdbitats, observaremos que el arroyo y el olivar tienen insectos de tamafio

medio mayor al del cereal y eucaliptar.

Tabla 3.2.- Valores medios del ‘niUmero de insectos’ (inse) y del
peso medio (peso) por estaciones del afio y hdbitats. Se muestra la media
aritmética (media) y la desviacidén tipica (DT) de la transformacidn
logaritmica de las anteriores variables. También se representa la media
geométrica (MG) -las unidades en el caso de la variable peso medio son
gramos- y el numeroc de muestras (N). Los grupos homogéneos (Gr.H.) para
las transformadas logaritmicas se unen en columnas mediante asteriscos
(prueba de Tukey, 0=0.05).

Variable Factor Media N MG DT Gr.H.

log(inse) Estacién
Invierno 1.467 54 29.4 0.581 *
Primavera 2.262 40 182.7 0.483 *
Verano 2.547 46 352.5 0.544 *
Otofio 2.564 23 366.4 0.402 * *
Hébitat
Arroyo 2.165 46 146.2 0.738 * *
Cereal 1.788 35 61.4 0.828 *
Eucaliptar 2.418 38 261.8 0.393 *
Olivar 2.087 44 122.2 0.675 *

log (peso) Estacién
Invierno -1.569 54 0.027 0.350 *
Primavera -1.820 490 0.015 0.299 *
Verano -2.259 46 0.006 0.222 *
Otofio -1.938 23 0.011 0.279 *
Hébitat
Arroyo -1.775 46 0.017 0.415 *
Cereal -1.958 33 0.011 0.470 * %
Eucaliptar -2.015 38 0.010 0.276 *
Olivar -1.819 44 0.015 0.383 * *

Estos valores medios en cierta manera enmascaran la diferente evolucién de cada
hébitat en cada estacion del afio. Asi, en la figura 3.2 podemos observar como durante
el invierno el eucaliptar es el que significativamente tienen mas cantidad de insectos
(F=7.12, g.1.=3, p=0.0004); que durante la primavera sigue siendo este hébitat el que
presenta niveles superiores, aunque la diferencia no es significativa, mientras que el
cereal es el que significativamente tiene menos insectos (F=4.62, g.1.=3, p=0.0078).
Durante el resto del afio las diferencias no son significativas, debido principalmente al
amplio rango de variacion existente, sin embargo, si que parece interesante apuntar que
el cereal es el que siempre mantiene la menor cantidad de insectos, mientras que durante

el verano es el arroyo el que presenta mayores niveles.
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En lo referente al peso medio cabe decir que a excepcion del otofio, durante el
cual es el cereal el que presenta un peso medio superior, €l resto del afio es el arroyo
el que se caracteriza por presentar mayor peso medio. El eucaliptar es, a excepcion del
verano, el hdbitat en donde el peso medio de los insectos es menor. Sin embargo, y al
igual que en el caso de la variable 'nimero de insectos’, s6lo se detectan diferencias
significativas durante el invierno (F=3.40, g.1.=3, p=0.0251), siendo el eucaliptar el que
significativamente presenta un menor peso medio (aunque no se distingue del cereal
dada la gran variacién del éste). El arroyo y el olivar son los lugares que mayor

variacion sufren (figura 3.2).

Peso medio
0,04
0,03 -
0,02 -
0,01

0 1 1 1 l ] i
1] 100 200 300 400 500 600 700
N2 insectos
—— Arroyo —+— Cereal —*%— Eucaliptar —&— Olivar
Figura 3.3.- Variacidén estacional de las variables ‘nimero de

insectos’ y peso medio en los distintos hédbitats. Las lineas unen los
valores de las sucesivas estaciones. La primera estacidn (izquierda) es
el invierno.

Si observamos la figura 3.3 nos daremos cuenta que para cualquier *nimero de
insectos’ el arroyo y el olivar son los que presentan los tamafios superiores. En todos
los casos el tamafio disminuye progresivamente hasta alcanzar el minimo en verano. En
mayor o menor medida durante el otofio el peso medio aumenta en todos los casos.

Hasta este momento hemos hablado de los valores medios. Para determinar si
existe heterogeneidad en la variabilidad relativa entre las estaciones y hdbitats se ha

utilizado una variante del método de Levene propuesto por Sokal y Braumann (1980)
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(ver explicacién mds detallada en el Capitulo Colonia). El resultado es que los niveles
de variacién del 'nimero de insectos’ de las diferentes estaciones del afio no es
significativamente diferente (F=1.69, g.1.=3, p=0.1706), mientras que si que existe una
variabilidad significativamente diferente entre los diversos hébitats considerados
(F=6.16, g.1.=3, p=0.0005), siendo el eucaliptar el que menor variacién presenta (tabla
3.2).

Cada dia se muestreaba insectos en dos hébitats, existiendo una clara correlacién
en la cantidad de ejemplares capturados en cada uno de ellos (r=0.672, p<0.0001,
N=77). Sin embargo, parece ser que esta relacién no se mantiene en todas las estaciones
del afio. Asf, sélo en el invierno (r=0.397, p=0.0497, N=25) y la primavera (r=0.460,
p=0.0414, N=20) existe una correlacion significativa, aunque éstas no son
significativamente diferentes de las "r" del verano y el otofio. Esto podria sugerir que
la cantidad de insectos presentes en un determinado lugar es menos predecible durante

el verano y el otofio.

3.3.2 Relacion con variables meteorologicas

La correlacién entre el logaritmo del 'nimero de insectos’ y diversas variables
atmosféricas es la siguiente: Tmax r=0.749; Tmin r=0.696; lluvia r=-0.367; p=0.001,
N=163. El modelo de regresion lineal, donde la temperatura maxima es la variable
independiente, es el modelo mds simple que mayor varianza absorbe (R?=0.562,
p<0.0001, N=163). Sin embargo, el modelo cuadritico (para la misma variable
independiente) explica un poco més de varianza y ademds parece tener un mayor sentido
biolégico dadas las caracteristicas ambientales en que nos movemos (la Tmax puede
llegar a ser un factor limitante). E1 modelo log(’nimero insectos’+1)=-0.78+0.15Tmax-
0.001Tmax* es el que mayor porcentaje de varianza absorbe (R’=0.586, p=0.0028,
N=163). Se puede observar que conforme aumenta la temperatura el 'nimero de
insectos’ aumenta (figura 3.4). Sin embargo, a altas temperaturas (>40°C) esta tendencia
se invierte.

Sin embargo este comportamiento varfa de un hébitat a otro. Asi, mientras que

en el arroyo el modelo explica el 79% de la varianza (R*=0.789, p<0.0001, N=46), en
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el cereal es el 58% (R?=0.578, p<0.0001, N=35), en el eucaliptar el 65% (R*=0.645,
p<0.0001, N=38) y en el olivar el 70% (R?>=0.702, p<0.0001,N=44).
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Figura 3.4.- Curvas de regresién de segundo grado, para cada
hédbitat, del log ('numeroc de insectos’+1l) respecto a la temperatura
médxima (Tmax).

El andlisis de covarianza (modelo lineal) demuestra que la pendiente del olivar
y el arroyo es la misma, siendo diferentes todas las demds (F=74.28, g.1.=4, p<0.0001).

En la figura 3.4 podemos observar como el eucaliptar presenta mayor “nimero
de insectos’ a bajas temperaturas, lo cual refrenda lo ya dicho con anterioridad. También
cabe destacar la mayor estabilidad del eucaliptar. A temperaturas cercanas a los 30°C
todos los hébitats se comportan de forma muy similar. Sin embargo, a temperaturas altas
(>40°C) los contingentes de insectos del eucaliptar y el olivar decaen, mientras que en
el arroyo y el cereal parecen seguir creciendo. Otro hecho ya destacado y que también
se puede deducir del estudio de esta gréfica es la menor presencia de insectos en el
cereal.

La correlacién entre el logaritmo del peso medio y las variables atmosféricas es
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el siguiente : Tmax r=-0.673; Tmin=-0.612; lluvia=0.478; p<0.0001, N=160. El modelo
log(peso medio)=-1.25-0.03Tmax-+0.002lluvia es el que mayor porcentaje de varianza
absorbe (R?=0.482, p<0.0001, N=160). Dentro de este modelo la Tmax explica el 45%
(R?=0.452, F=131.253, p<0.0001), mientras que la variable lluvia el 3% (R?>=0.029,
F=9.084, p=0.003).

Sin embargo este comportamiento varfa de un hdbitat a otro. Asi, mientras que
en el arroyo el modelo explica el 66% de la varianza (R>=0.663, p<0.0001, N=46), en
el cereal es el 37% (R*=0.375, p<0.0001, N=33), en el eucaliptar el 63% R?*=0.626,
p<0.0001, N=38) y en el olivar el 58% (R’=0.577, p<0.0001, N=44). En el cereal y el

eucaliptar la variable lluvia no entra en el modelo (método "stepwise").
3.3.3 Variacion a lo largo de la noche

En lo que se refiere a los dos perfodos de la noche se puede destacar que el
primer perfodo presenta mayor ‘nimero de insectos’ ()_(=1.305, DT=0.672, MG=20.2,
N=98) y menor peso medio ()_(=-1.548, DT=0.431, MG=0.028, N=98), que ¢l segundo
periodo (X=1.130, DT=0.541, MG=13.5, N=152; X=-1.274, DT=0.591, MG=0.053,
N=152). Esas diferencias son significativas tanto en el 'nimero de insectos’ (F=10.97,
g.1.=31, p<0.0001), como en el peso medio (F=3.71, g.1.=31, p<0.0001).

La existencia de las interacciones estacién-periodo y estacién-hdbitat (esta ultima
no constatada en el anterior andlisis), en el modelo donde la variable dependiente es el
‘ndmero de insectos’, puede deberse a que la distribuciéon de las muestras seca
contagiosa. Ya se indicé en el apartado material y métodos que no siempre fue posible
tomar las muestras por perfodos. Siendo esta deficiencia mds acusada durante las
estaciones estival y otofial.

La estimacion de la varianza de cada uno de los componentes de este modelo
factorial demuestra que mientras para el 'nimero de insectos’ la estacién del afio explica
un 45.9% de la varianza total, el hdbitat y el perfodo tan sélo explican el 8.7% y el
1.7% respectivamente. En el caso de la variable peso medio los porcentajes son los
siguientes: 19%, 4% y 9.8%.

Existen diferencias significativas entre el 'nimero de insectos’ del primer y del
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segundo periodo durante la primavera (F=8.14, g.1.=1, p=0.0059), el verano (F=38.99,
g.l.=1, p<0.0001) y el otofio (F=5.44, g.1.=1, p=0.0258). Si observamos las variaciones
en el ‘nimero de insectos’ a lo largo de las estaciones (tabla 3.3), veremos que mientras
el primer periodo aumenta considerablemente, el segundo apenas varfa. Durante el otofio
este segundo perfodo parece tener un peso mds importante. Sin embargo, no existen

estas diferencias significativas dentro de cada hdbitat.

Tabla 3.3.- Valores medios del ‘numero de insectos’ (inse) y del
peso medio (peso) por estaciones del afio, hdbitats y periodos de la noche
(Per). Se muestra la media aritmética (media) y la desviacidn tipica
(DT) de la transformacidén logaritmica de las anteriores wvariables.
También se representa la media geométrica (MG) -la unidad es el gramo en
la variable peso medio- y el niUmero de muestras (N).

Variable Factor Per Media N MG DT
log(inse) Estacién
Invierno 1 0.816 49 6.6 0.436
2 0.714 47 5.2 0.507
Primavera 1 1.666 24 46.4 0.593
2 1.270 38 18.6 0.492
Verano 1 1.965 12 92.3 0.250
2 1.219 44 16.6 0.391
Otofio 1 1.875 13 74.7 0.362
2 1.578 23 37.9 0.367
H4bitat
Arroyo 1 1.372 30 23.5 0.712
2 1.094 43 12.4 0.579
Cereal 1 0.901 18 7.9 0.667
2 0.850 32 7.1 0.422
Eucaliptar 1 1.535 21 34.3 0.492
2 1.299 36 25.1 0.388
Olivar 1 1.322 29 21.0 0.661
2 1.150 41 14.1 0.594
log (peso) Estacién
Invierno 1 -1.313 46 0.049 0.451
2 -0.957 45 0.110 0.718
Primavera 1 -1.631 24 0.023 0.235
2 -1.170 38 0.068 0.452
Verano 1 -2.910 12 0.012 0.260
2 -1.532 44 0.029 0.275
Otofio 1 -1.888 13 0.013 0.203
2 -1.568 23 0.027 0.628
Hédbitat
Arroyo 1 -1.419 30 0.038 0.424
2 -1.127 43 0.075 0.595
Cereal 1 -1.661 15 0.022 0.484
2 -1.399 30 0.040 0.611
Eucaliptar 1 -1.650 21 0.022 0.316
2 -1.463 36 0.034 0.505
Olivar 1 -1.548 29 0.028 0.465
2 -1.169 41 0.068 0.597
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En cuanto al peso medio, el rango de variaciones durante el afio es mayor para
el segundo periodo. Ademds, el segundo periodo siempre presenta mayor peso medio
en todas las estaciones, siendo estas diferencias significativas durante el invierno
(F=8.05, g.l.=1, p=0.0056), la primavera (F=21.29, gl.=1, p<0.0001) y el verano
(F=18.24, g.l.=1, p<0.0001). Dentro de cada hébitat sélo existen diferencias
significativas, entre los perfodos, en el arroyo (F=5.33, g.l.=1, p=0.0239) y el olivar
(F=8.19, g.l.=1, p=0.0056). El segundo periodo siempre tiene el mayor peso medio
(tabla 3.3).

3.4 DISCUSION

Los insectos, animales pequefios de corta vida y extremadamente abundantes,
presentan una amplia variedad de adaptaciones estacionales. La presencia de una elevada
variabilidad genética posibilita la existencia de diferentes fenofases en un mismo afio
o en afios sucesivos. Consecuentemente al realizar los modelos estacionales para
comunidades de insectos se debe en cuenta esta gran variacion (Bradshaw, 1974).

En cuanto a la técnica de muestreo es de sobra conocido que no existe un sélo
método de captura capaz de dar una imagen fiel del conjunto de poblaciones de insectos
que existen en un hébitat determinado.

Una de las grandes ventajas de las trampas de luz, -ademds de ser la técnica que
ha sido utilizada con mayor frecuencia-, es que permite la captura de una gran cantidad
de individuos y una amplia variedad de especies (Muirhead-Thomson, 1991). Sin
embargo, Southwood (1978) considera que aunque estadisticamente es aconsejable un
tamafio de muestra grande, le parece imprudente asumir que estas mayores capturas

tengan un valor biolégico superior.

A pesar de todo esto consideramos que los resultados obtenidos pueden al menos
ofrecernos una imagen de conjunto de los procesos espacio-temporales que afectan a las
poblaciones de insectos.

Si incluimos en el total de captura los dipteros y tricépteros de menos de 5 mm,

entonces la cantidad de insectos trampeada en nuestra zona de estudio evoluciona como
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los patrones descritos por Herrera (1980) y Jordano (1984) para muestreos de insectos
diurnos y nocturnos, voladores y terrestres, en localidades de clima mediterrdneo
extremo; alcanzdndose el maximo de capturas en el mes de mayo y otro segundo
mdéximo relativo en el mes de septiembre. Sin embargo, la pendiente de descenso estival
no es tan pronunciada como en estos dos casos. Esta depresién estival viene
condicionada por la época de sequia que caracteriza a dicho clima. En el sur de Francia
con clima no estrictamente mediterrdneo y veranos mds suaves, €l maximo se desarrolla
en ¢l mes de junio, manteniéndose en un alto nivel durante gran parte del verano
(Obeso, 1985). Conforme ascendemos latitudinalmente este pico de maxima actividad
se desplaza todavia mds. Asi, en una localidad de Escocia la mayor cantidad de insectos
se captura durante el mes de agosto (Williams, 1961).

Si como hemos visto en el apartado Material y Métodos eliminamos los dipteros
y tricépteros de menos de 5 mm, que no forman parte de la dieta de E. serotinus, €l
pico aparece en los meses de julio y septiembre. Es en estos meses, que corresponden
con la fase final de la lactancia y el inicio del acopio de grasas para la hibernacién
respectivamente, cuando los requerimientos energéticos de los quirépteros son maximos
(Kurta et al., 1989).

La relacién existente entre la composicién y estructura del hdbitat y su
entomofauna asociada ha sido puesta de manifiesto en repetidos trabajos (ver revisién
en Zamora, 1987). Asf, el eucaliptar, hdbitat que parece presentar una mayor
complejidad estructural con un estrato arbustivo mds desarrollado, es el que mantiene
el mayor nimero de individuos y es mds estable a lo largo del afio. Por lo contrario, el
hébitat més simple, mis manejado y sujeto a mayores oscilaciones, -el cereal-, es el que
menor "niimero de insectos’ presenta. De todas formas cabe remarcar que las diferencias
entre los hébitats no son siempre significativas y que la aportacién de éstos a la varianza
total del modelo es muy baja en comparacién con la estacionalidad.

Los cambios en el tamafio de los insectos se ven afectados por la estacionalidad
(Obeso, 1985), por diferencias climéticas entre localidades (Janzen y Schoener, 1968)
e incluso se observan estos cambios segiin las horas del dia (Elton, 1973).

Aunque el peso medio tal vez no constituye por si mismo un pardmetro eficaz

para expresar los cambios en tamafio, si nos proporciona una idea del grado de
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subdivisién mostrado por la biomasa total (Herrera, 1980).

Nuestros resultados indican que en verano el peso medio del insecto
corresponderia a un animal de pequefio tamafio y durante el invierno este tamafio seria
sensiblemente mayor. Esto contradice lo descrito por Herrera (1980). Este autor sugiere
que las extremas condiciones de temperatura a que se ven sometidos los insectos a nivel
del suelo durante el verano podrian limitar el tamafio de los mismos, elimindndose las
formas pequefias, ya que éstas dificilmente podrian mantener un balance hidrico
adecuado. Sin embargo, estas diferencias también podrfan ser atribuidas a los diferentes
métodos de trampeo utilizados, ya que mientras que Herrera (1980) captura basicamente
insectos terrestre, nosotros trampeamos insectos voladores y que ademds son nocturnos.

En cuanto al mayor peso medio de los insectos durante la época invernal, éste
podria se explicado por limitaciones termorreguladoras. Tauber et al. (1986) comentan
que la presencia de insectos pequefios y oscuros se veria favorecida durante las épocas
frias. Pero este autor hace referencia a insectos diurnos, insectos que con estas
caracteristicas podrian calentarse con facilidad; pero es posible que las formas de mayor
tamafio pudiesen mantener una temperatura corporal adecuada durante el periodo
nocturno.

Por otra parte, y como ya hemos comentado, la variable peso medio no es un
buen indicador de la variedad de formas existentes, siendo necesario para una andlisis
mds detallado, un estudio de la frecuencia de aparicién de las diversas tallas de insectos
presentes en las muestras.

Varios autores han constatado la existencia de ritmos de actividad diarios en los
insectos (Williams, 1961; Taylor, 1973; Fellers, 1989). En el caso concreto de los
insectos nocturnos existe un pico maximo de actividad durante las dos primeras horas
de la noche (Bradbury y Vehrencamp, 1976). Este patrén se repite en nuestros
resultados, siendo los insectos del primer periodo mds numerosos y de menor peso
medio.

La presencia de un grupo taxonémico en un periodo determinado de su ciclo
estacional se ve afectada por numerosos factores, tanto abiéticos como biéticos. Es
obvio que la temperatura corporal de los insectos esta determinada por la externa,

variando sus procesos fisiolégicos directamente con la temperatura del medio. Asi, los
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cambios estacionales y diarios influyen profundamente en el ’nimero de insectos’
presentes. El clima condiciona cambios poblacionales (Varley et al., 1973).

En diversos trabajos se han descrito modelos de regresién miltiple que
interpretan las variaciones poblacionales en base a varias variables meteorologicas
(Davidson y Andrewartha, 1978; Haufe y Burgess, 1956; Williams, 1961).

La temperatura es el factor que mds afecta al 'nimero de insectos’ presentes en
un momento dado (Taylor, 1963). Este nimero depende de la densidad de poblacién y
de los niveles de actividad (Williams, 1940).

Tras relacionar el logaritmo del *nimero de insectos’ con diversas combinaciones
de variables meteoroldgicas, €l modelo que mayor varianza explicaba era aquel cuya
variable independiente era la temperatura mixima del dia de muestreo y que seguia la
curva de un polinomio de segundo grado. La aparicién de un componente cuadratico en
el modelo estd justificada en que la temperatura méxima puede actuar como factor
limitante en nuestras latitudes. Ya Williams y Osman (1960), en sus experiencias en
Egipto, determina que el coeficiente de regresién es negativo durante los meses de
temperatura media mds elevada (29-34°C). En nuestro caso la curva empieza su declive
con temperaturas maximas superiores a los 40°C. Las diferentes tendencias que tienen
las curvas de cada uno de los hdbitats en ese tramo, puede deberse a la diferente oferta
de microhdbitats que existan en cada medio concreto, y que, en algunos casos, posibilite
al insecto disminuir el efecto de las extremas condiciones externas (como podria ser el
caso del arroyo).

El porcentaje de varianza explicada por nuestro modelo (59%) es muy similar
al encontrado por Williams (1961). Este autor utiliza como variables independientes la
temperatura a la puesta del sol, la temperatura minima del dia y el recorrido efectuado
por el viento durante el periodo de muestreo. El modelo asf configurado explica el 57%
de la varianza.

Con todo esto podrfamos concluir que:

-existe una importante variacién estacional, siendo los insectos, -considerando
sé6lo aquellos que pudiesen ser presas potenciales-, mds numerosos y de menor tamafio
durante el verano y el otofio;

-l efecto producido por el hébitat es escaso, asi como las diferencias entre los
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mismos;
-los hébitats arroyo y olivar parecen presentar una relacién nimero/tamafio a
priori més ventajosa, mientras que el eucaliptar parece ser mds estable y predecible;
-existen diferencias importantes entre el ‘niimero de insectos’ y su peso medio

en cada uno de los dos periodos nocturnos considerados.



CAPITULO 4:
EVOLUCION Y ESTRUCTURA DE LA

COLONIA
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4.1 INTRODUCCION

Los murcié€lagos son animales generalmente gregarios que pueden llegar a formar
colonias muy numerosas. La estructura y composicién de estas colonias varian
estacionalmente en funcién de los diferentes eventos biolégicos y de los requerimientos
energéticos de los sexos. Ademds la capacidad de termorregulacién de estos animales
hace que los procesos biolégicos estén muy influenciados por las variaciones
ambientales.

En este contexto el objetivo de este capitulo es establecer la fenologia de una
serie de eventos que sufre la colonia mientras utiliza el Puente como refugio. Entre estos
se encuentran: reproduccion (gestacion, partos y lactancia), ocupacién y abandono del
refugio, composicién de la colonia y variacién de la condicién fisica.

El disponer de esta informacién es fundamental para situar y comprender el
funcionamiento de la colonia y asf poder abordar el estudio de aspectos ecol6gicos

concretos que se llevardn a cabo en los capitulos posteriores.

4.2 MATERIAL Y METODOS

Durante los afios 1983-1993 se ha visitado de manera no siempre regular el
Puente con objeto de censar los murciélagos que lo ocupaban. Los afios de los que
existe informacién mensual completa o casi son 83, 84, 88, 89, 90, 91, 92 y 93.

En cada visita se revisaba cada una las juntas de dilatacién que utilizan como
refugio, anotdndose el nimero de la grieta, la especie presente (aunque en este trabajo
s6lo consideraremos a los representantes de la especie E. serotinus), el nimero de
individuos y, dependiendo de que cantidad de murciélagos hubiese en la grieta, el
tamafio del grupo. Se consideraron cuatro tipos de grupos:

-Individuos solitarios.

-Grupos pequefios: entre 2 y 10 murciélagos.

-Grupos medianos: entre 11 y 20 murciélagos.

-Grupos grandes: mds de 20 murciélagos.

Los censos se realizaron en la misma porcién del dia (tarde) para evitar las
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posibles alteraciones que provoca el ciclo de actividad diurno de los murciélagos y
conseguir asi censos comparables.

El nimero total de individuos censados no es exacto. La causa de esta
inexactitud se debe a la dificultad de contar (no se pueden ver, ya que los primeros
tapan a los restantes ejemplares) el nimero de murciélagos presentes en cualquier grupo
numeroso que se encuentre en alguna de las juntas de dilatacién.

A lo largo del afio (con la excepcién de la dltima fase de la gestacién y la
primera de la lactancia, con objeto de reducir molestias) también se llevaron a cabo
capturas de alguno de estos murciélagos. Cada animal capturado se anillaba
(Lambournes Ltd.) y era anotado el sexo, el estado reproductor, la edad, 1a longitud del
antebrazo, el peso .y el desgaste de los caninos superiores (clasificados en cuatro
categorias). Para medir la longitud del antebrazo se utilizaba un calibre (0.1 mm) y
para el peso un dinamémetro (Pesola, 0.5 g). |

Las capturas se realizaron a dltima hora de la tarde porque en esos momentos
los animales presentan los tractos digestivos vacios y por lo tanto tienen pesos
comparables. Las capturas se llevaron a cabo al salir los murciélagos de sus refugios
bien voluntariamente u obligandoles mediante diversos utensilios, haciendoles caer en
trampas de mallas o plédstico construidas exprofeso para este refugio.

Para los andlisis estadisticos se utilizaron los siguientes procedimientos del SAS
(1989): andlisis de varianza paramétrico y no paramétrico PROC GLM y PROC RANK,
estimacidn de la varianza de cada uno de los componentes de un modelo factorial PROC
VARCOMP, correlacién PROC CORR vy para las tablas de contingencia PROC FREQ.

4.3 RESULTADOS

4.3.1 Reproduccion

Los datos concernientes al ciclo reproductor de E. serotinus son escasos y poco
concretos. En la colonia estudiada el 14/6/91 fue la fecha més temprana en la que se
encontré una cria recién nacida. El 18/6/90 todavia era posible encontrar hembras

gestantes. El 5/7/83 se observ( la presencia de una cria que tendria pocos dias de vida.
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Las primeras crias empiezan a volar durante las dltimas semanas de julio. Asf, podemos
decir que los partos tienen lugar entre la segunda quincena de junio y la primera de
julio, que la lactancia se extiende hasta la primera quincena de agosto.

En Europa tienen genaralmente una cria por parto mientras que en Asia Central
tienen dos. De cuatro hembras prefiadas de una colonia de Orgiva (Granada),
depositadas en la coleccién de la Estacién Biolégica de Dofiana, tres tenfan un sélo feto

y la cuarta tenia dos fetos.

4.3.2 Evolucion de la colonia

En la figura 4.1 puede observarse la variacién anual del nimero medio de
individuos presentes en la colonia, asi como la evolucién de los distintos tipos de
agregacion.

Si consideramos la curva que representa los murciélagos presentes en el conjunto
de refugios del Puente, puede verse cémo la presencia es pricticamente nula entre los
meses de noviembre a febrero, durante los cuales tiene lugar la hibernacioén. Este
nimero aumenta paulatinamente hasta alcanzar el mdximo durante el mes de agosto;
mes en el que ya se han incorporado todos los individuos nacidos durante ese ciclo
reproductor. A partir de esta fecha los componentes de la colonia abandonan
rdpidamente el lugar que les sirvi6 como refugio estival. Como ya explicamos en
Material y Métodos el método de censo es poco preciso por lo que hay que tomar con
reservas los valores absolutos. De todas formas, como consecuencia de la realizacién
de censos a la salida del refugio, sabemos que la colonia estd formada por una media
de 140 hembras adultas y subadultas. A este nimero habria que afiadirle las crias del
periodo reproductor.

Esta tendencia general es la resultante de sumar los individuos de cada tipo de
grupo, pero si consideramos la evolucién anual de cada uno de ellos apreciaremos
interesantes diferencias (figura 4.1b):

-Durante los meses invernales es posible encontrar individuos solitarios y algiin
grupo pequefio (estos murciélagos suelen mantener un cierto grado de actividad).

-Durante los meses de marzo y abril aumenta bruscamente el nimero de grupos
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Figura 4.1.- (a) Variacidén mensual en el total de los efectivos de
la colonia presentes en el Puente. (b) Variacidén mensual en el numero de
grupos de los diferentes tamafios considerados. El1 tamafio de las muestras
(igual en ambos casos) se ofrece sobre la curva de (a).
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pequeifios. También es posible encontrar algin grupo mediano.

-En los meses de mayo, junio y julio desaparecen practicamente los grupos
pequefios y los individuos solitarios para dar lugar, ya a finales del mes de junio, a un
s6lo grupo grande (ocasionalmente puede escindirse en dos). Este grupo forma lo que
denominaremos colonia de reproduccién.

-En agosto y septiembre, una vez las crias han alcanzado el desarrollo adecuado,
siendo capaces de buscar el alimento por su cuenta, se produce la disgregacién de la
colonia de reproduccién. Aparecen varios grupos pequefios, uno o dos grupos grandes
y algin grupo mediano.

-En el mes de octubre y antes de que se inicie la hibernacién, los grupos grandes
se han desmembrado totalmente, dando lugar a varios grupos pequefios (a veces €s

posible encontrar un grupo mediano).
4.3.3 Estructura de la colonia

De los 1659 E. serotinus capturados s6lo se conoce la edad de 666 casos. El
desgaste dental ha sido utilizado como un indice de la edad del murci€lago en
numerosos trabajos (Mills, et al., 1975; O’Farrell y Studier, 1975). Con objeto de saber
si en nuestra poblacién el desgaste de los caninos superiores es un buen indicativo de
la edad aproximada del murciélago,-y de este modo aumentar el tamafio muestral en los
posteriores andlisis-, se han dibujado las curvas de frecuencia acumulada para cada una
de las .categorias de desgaste dental consideradas (figura 4.2). Del estudio de estas
curvas puede deducirse que el paso de la categorfa de desgaste 1 a la 2 se produce entre
los meses 10 y 12 de edad, siendo nosotros capaces de clasificar correctamente la edad
de un ejemplar de menos de un afio de edad -del cual no se conozca su fecha de
nacimiento- en un 82.4% de los casos. El paso de la categorfa 2 a la 3 se produciria
aproximadamente a los 24-26 meses de vida. La probabilidad de reconocer un individuo
cuya edad oscile entre los 12 y los 24 meses es del 70%. Las categorfas 3 y 4 son
practicamente indistinguibles.

A efectos de este trabajo vamos a trabajar con las siguientes clases de edad:

-Juveniles: ejemplares de menos de cinco meses de edad. Ademds del desgaste



COLONIA 32

% (532) (93) (35) (6)
100 — ’

80 |- ,
60
40 |-

20

o 4 1 1 1 ] 1 — 1 1 | 1
0 6 12 18 24 30 36 42 48 54 60 66 72

Edad (mes)

—~— Categoria 1 —+ Categoria 2

- Categoria 3 = Categoria 4

Figura 4.2.- Frecuencias acumuladas de la edad en meses para cada
una de las categorias de desgaste de dientes en individuos de edad
conocida. El tamafio de las muestras se da sobre cada curva.

dental (clase 1) es facil reconocerlos por la presencia de cartilago en las epifisis de los
huesos de los dedos de la mano (Anthony, 1988) y por la coloracién del pelaje.

-Subadultos: individuos con desgaste dental 1 y edad superior a los cinco meses
e inferior a los 12 meses.

-Adultos: individuos con desgaste dental 2, 3 y 4.

La totalidad de individuos presentes en los refugios del Puente a lo largo del afio

son hembras (adultas y subadultas) y sus crias. A lo largo de nueve afios tan s6lo se han
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capturado 15 machos (adultos y subadultos), lo que representa menos del 1%. El 40%
de capturas de estos machos se realizé6 durante los meses de julio. Cuatro de estos
ejemplares ocupaban grietas en solitario, mientras que los dos restantes fueron
capturados en compafifa de hembras adultas que ese afio no se habfan reproducido.

Si estudiamos la frecuencia de aparicién de las distintas clases de edad durante
la gestacion, la lactancia y la dispersién de la colonia de reproduccién, observaremos
que bésicamente la poblacién del Puente estd formada por hembras adultas y sus crias
(tabla 4.1). El porcentaje de las hembras subadultas varfa a lo largo del ciclo
reproductor. Asf, mientras que en la gestacién representan el 28%, este porcentaje se
reduce, una vez eliminados los juveniles, al 15% y al 9% durante la lactancia y la
dispersién respectivamente. Estas diferencias son significativas entre la gestacion y la
lactancia (3*=12.997, g.1.=1, p<0.0001), pero no entre la lactancia y la fase de dispersién
(x*=3.36, g.l.=1, p=0.067). Los juveniles también reducen de forma importante sus
efectivos entre julio y septiembre (y?=21.508, g.1.=1, p<0.0001). La reduccién afecta de
forma desigual a ambos sexos. La relacién de sexos al finalizar los partos es igual a
uno, durante la dispersién esta relacién estd claramente a favor de las hembras
((*=37.202, g.1.=1, p<0.0001) (tabla 4.1).

Tabla 4.l1.- Frecuencias de edad y de sexos en la poblacién del
Puente durante tres etapas del ciclo reproductivo. (La N entre
paréntesis).

Gestacidn Lactancia Dispersién

adultas 72 (198) 43.8 (219) 62.1 (151)

subadultas 28 (77) 7.8 (39) 6.2 (15)

juveniles 48.4 (242) 31.7 (77)

hembras 52.1 (126) 90.9 (70)
machos 47.9 (116) 9.1 (7)

Durante los meses invernales, que como hemos comentado el nimero de
ejemplares es muy escaso, es posible encontrar tanto individuos adultos como subadultos
(64% y 36% respectivamente, N=22).

Todos los componentes de la colonia, a excepcién de los machos, muestran una
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elevada filopatria. Asi, del total de individuos capturados cada afio, no eran recapturas
entre un 6.3% y un 9.4% (obviamente no se consideraron los que habfan nacido en el
afio de marcaje). Hay que tener en cuenta que este porcentaje debe ser todavia menor,
ya que en cada sesiébn de marcaje no se conseguia capturar a todos los ejemplares

presentes en la colonia.

Peso (g)

—~ subadultos —+ adultos * juveniles |

Figura 4.3.- Evolucidén mensual del peso medio + 1 desviacién tipica
para cada una de las categorias de edad. Los tamafios de muestra aparecen
sobre cada una de las curvas.

4.3.4 Evolucion del peso y condicion fisica

Las variaciones del peso a lo largo del ciclo anual son considerables, con un
aumento del 50% del mes de febrero a octubre. La evolucién de los pesos medios, una
vez finalizado el perfodo de hibernacién, es claramente ascendente en todas las clases
de edad (figura 4.3). La curva de los individuos adultos es siempre superior. Durante
la primavera la pendiente es mayor en las hembras adultas que en las subadultas,

diferencidndose todavfa mds en el mes de junio, mes durante el cual el feto ha
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alcanzado su mdximo desarrollo. En julio las hembras adultas aparentemente pierden
peso como consecuencia del parto. Durante los meses de julio y agosto (lactancia) el
peso se estabiliza. A partir del mes de agosto, una vez finalizada la lactancia, los
murci¢lagos empiezan de nuevo a ganar peso con objeto de prepararse para la
hibernacién. En cuanto a los juveniles, puede verse como su desarrollo es sumamente
rdpido (figura 4.3).

4.3.5 Variaciones entre anos
Es obvio que las variaciones del medio condicionan el estado fisico de los seres
vivos, afectando, en nuestro caso, tanto a los valores medios como a los rangos de

variacién de variables como el peso, el tamafio, la estructura de la colonia, etc.

4.3.5.1 Condici6n fisica

Como ya hemos visto, las variaciones en peso del E. serotinus son notables,
mientras que las variaciones en tamaifio, (definidas como la longitud del antebrazo), son
mucho menores (48-55 mm). Adn asi, y con objeto de definir la "condicién fisica" del
murciélago hemos optado por eliminar el efecto que pudiese tener el tamafio de animal
en su peso (Peters, 1983). Para ello trabajaremos con los residuos,- resultantes de restar
los valores observados con los esperados-, obtenidos a partir del modelo log(peso)=
2.96log(antebrazo)-8.49 (R°=0.3499, p<0.0001, N=989). Valores positivos de los
residuos significan que el valor observado estd por encima de la media. Para comparar
las medias de los residuos se utilizé un andlisis de la varianza.

Dado que las variaciones en peso son considerables a lo largo del afio, sélo se
ha utilizado el peso de aquellos individuos que fueron capturados dentro de un rango
no superior a los 15 dias. Ademds s6lo se han considerado aquellos periodbs en los que
el tamafio muestral es elevado en la mayor parte de los afios de muestreo, siendo estos
periodos los meses de mayo, julio y septiembre. Estos meses pasaremos a nombrarlos
como la fase del ciclo reproductor que representan: gestacién, lactancia y fase de

dispersién respectivamente.
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Para determinar si existe heterogeneidad en el rango de variacién de la
“"condicién ffsica", dentro de cada nivel, se ha utilizado una variante del método de
Levene propuesto por Sokal y Braumann (1980). Para ello se consideraron dos niveles:
la edad y la fase del ciclo (gestacién, lactancia, dispersién). Para estudiar la diferencia
en variabilidad dentro del nivel fase del ciclo se calculé un valor absoluto de la
desviacién con arreglo a la siguiente férmula d,j=|Y,.j-Y,.|, donde d,.j e Yij son,
respectivamente, la desviacién y el residuo del individuo j en la fase del ciclo
reproductor i, ¢ Y; es la media de los residuos de la fase del ciclo i. Dentro del nivel
edad la férmula es la siguiente dy=|Y;;-Y,|, donde d; e Y, son, respectivamente, la
desviacion y el residuo del individuo j en la fase del ciclo reproductor i y de la clase
de edad k e Y, es la media de los residuos de la fase del ciclo i y de la clase de edad
k. Para comparar los valores absolutos de las desviaciones se utiliz6 un andlisis no
paramétrico de la varianza.

Existen diferencias significativas en la condicién fisica de los E. serotinus de la
colonia entre los afios de muestreo, los perfodos del ciclo reproductivo y las edades
(F=41.36, g.1.=41, p<0.0001) (debido a la existencia de numerosas celdas vacias, en este
modelo general s6lo se han utilizado los afios 83 y del 89 al 93). Este modelo explica
el 66% de la varianza total. Los factores edad, fase del ciclo y afio explican el 39%,
7.6% y el 0% respectivamente. Sin embargo, existen interacciones entre todos los
factores (con excepcion de la interaccion fase del ciclo-edad). La dificil explicacion de
este modelo, la presencia de celdas vacfas en algunos niveles y los diferentes
requerimientos que tiene cada fase del ciclo biolégico aconseja que realicemos el

andlisis para cada periodo del ciclo reproductivo.

Gestacién

En la figura 4.4a podemos observar cémo varia el estado fisico de las hembras
adultas y las subadultas a lo largo de los afios considerados. La evolucién es en cierta
manera paralela, aunque algo mds variable en el caso de las hembras adultas. El residuo
de éstas es siempre superior.

Durante esta fase del ciclo existen diferencias significativas entre las medias de

los residuos de los distintos afios y de las distintas edades, mientras que las
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interacciones no lo son (F=10.03, g.1.=13, p<0.0001). En este modelo factorial, el factor
edad explica €l 15.9% de la varianza, mientras que el afio explica el 16.3%.

En cuanto a las variaciones entre afios, cabe suponer que éstas afectan de forma
diferente a las hembras adultas y a las subadultas debido a la prefiez de las primeras.
Del grado de desarrollo del feto dependerd parte del peso corporal del animal. También,
Ia sincronizacién en dicho grado de desarrollo y el porcentaje de hembras adultas
gestantes, afectaran a las desviaciones de la media del residuo. En nuestros datos no
hemos encontrado diferencias significativas en la variabilidad de las hembras adultas
(DT=0.103) y de las subadultas (DT=0.098) (F=0.28, g.1.=1, p=0.5947).

En la clase subadulta no existen diferencias significativas entre los afios, mientras
que éstas si que se dan entre las hembras adultas (F=1.00, g.1.=6, p=0.4342; F=17.10,
g.1.=6, p<0.0001). Esto podria significar una variaci6n interanual en la fecha en que se
produzcan los partos.

En los afios 90 y 93 los murciélagos adultos presentaron un residuo
significativamente inferior al del resto de afios, aunque el 90 no se puede distinguir de
los demds. Los afios 89 y 92 son los de mayor residuo pero no se pueden distinguir de
ningun afio (figura 4.4a y tabla 4.2). Por lo tanto, los afios 90 y 93 presentarian un
mayor retraso en €l desarrollo fetal, mientras que los afios 89 y 92 irfan adelantados.
Los variacién intraanual es significativamente diferente (F=4.60, g.1.=6, p=0.0002),
siendo mayor (m4s sincronizacién) la del afio 84 y menor la del 91 (tabla 4.2).

Aunque, como hemos visto, no se detectan variaciones en la media anual en la
clase subadulta, si que se observa heterogeneidad en la variabilidad (F=2.77, g.l.=6,
p=0.0184). Como en los adultos, el afio 84 es el que presenta mayor variacién, mientras

que el afio 91 presenta la més pequefia (tabla 4.2).

Lactancia

En este periodo también existen diferencias significativas en la "condicién fisica"
entre afios y edades (F=43.93, g.1.=18, p<0.0001). La interaccién no es significativa. En
este periodo es el factor edad el que explica un mayor porcentaje de varianza, el 69.5%,
mientras que el afio tan s6lo explica el 5.5%.

En conjunto, el afio 90 es el que tiene un residuo mayor, luego el 93, aunque no
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Tabla 4.2.- Valores medios, desviaciones tipicas (DT), error
estandar (ERRSTD) y tamafio muestral de los residuos por etapas del ciclo
reproductor, clases de edad y afios. Los grupos homogéneos (Gr.H.) se unen
en columnas mediante asteriscos (prueba de Tukey, 0=0.05).

CICLO EDAD afo N MEDIA DT ERRSTD Gr.H.’
Gestacidn subad 83 9 -0.09367 0.09829 0.03276
84 8 -0.03554 0.17645 0.06238
89 23 -0.07540 0.06977 0.01454
90 4 -0.10007 0.07585 0.03792
91 7 -0.05316 0.04780 0.01806
92 21 -0.02910 0.10043 0.02191
93 1 -0.16189
ad 83 18 -0.00981 0.07850 0.01850 *
84 14 0.01460 0.11618 0.03105 *
89 64 0.03586 0.08188 0.01023 *
90 11 -0.02578 0.09169 0.02764 * *
91 16 0.02934 0.05121 0.01280 *
92 38 0.06000 0.08269 0.01341 *
93 30 -0.12681 0.08635 0.01576 *
Lactancia juv 83 4 -0.16312 0.08776 0.04387 * *
85 7 -0.13470 0.10391 0.03927 * *
89 60 -0.19456 0.08591 0.01109 *
90 58 -0.06407 0.08569 0.01125 *
91 47 ~-0.23854 0.09139 0.01333 *
92 31 -0.19861 0.12871 0.02311 *
93 30 -0.17937 0.11925 0.02177 *
subad 85 1 0.08156 . .
89 18 0.01030 0.10090 0.02378
91 8 0.03957 0.06461 0.02284
92 11 0.01713 0.05060 0.01525
93 1 0.00112 .
ad 83 5 -0.02213 0.09171 0.04101 * *
85 1 0.11984 . . * 0k
89 60 0.04275 0.09096 0.01174 ~*
90 38 0.13407 0.08708 0.01412 *
91 33 -0.00129 0.08972 0.01561 *
92 44 0.02625 0.07815 0.01178 *
93 32 0.08409 0.12240 0.02163 * *
Dispersidén juv 83 16 -0.04127 0.13193 0.03298 *
88 5 0.24702 0.10219 0.04570 *
90 4 0.16985 0.10830 0.05414 *
91 34 0.13150 0.08836 0.01515 *
92 5 -0.14890 0.13452 0.06016 * *
93 13 -0.19143 0.11289 0.03131 *
subad 83 2 -0.03495 0.09539 0.06744 *
84 5 0.12936 0.13964 0.06244 *
88 2 0.25586 0.08445 0.05971 *
90 1 0.25602 . . *
91 2 0.31261 0.02866 0.02026 *
93 3 -0.08996 0.05677 0.03277 *
ad 83 21 0.13037 0.11252 0.02455 * *
84 14 0.25877 0.09232 0.02467 * *
88 13 0.38217 0.09794 0.02716
90 1 0.31544 . . * * * *
91 35 0.2434°5 0.07319 0.01237 *
92 28 0.05242 0.10523 0.01988 *
93 32 0.15890 0.08873 0.01568 * *
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se distingue del 83 y 85 (estos dos afios no se distinguen de ninguno, siendo los que
tienen menos muestra). El afio 91 es el menor (prueba de Tukey p<0.05) (figura 4.4b).

También en este periodo cabe esperar que el rango de variacién de la condicién
fisica sea diferente para cada tipo de edad. Asf, la falta de sincronizacién en los partos
o en el posterior desarrollo producirfa un aumento de esta variacién entre los juveniles,
que ademds cabria esperar que fuese mayor que las restantes clases de edad debido al
16gico crecimiento de las crias. También es de suponer que el mayor desgaste energético
que sufren las hembras adultas como consecuencia de la lactancia afecte a la
variabilidad. El anélisis no paramétrico de varianza de las variabilidad muestra que ésta
es diferente entre las tres clases de edad (F=3.66, g.1.=2, p=0.0263). La desviacién tipica
es mayor en los juveniles y menor en los subadultos (DT,=0.103, DTj,:=0.079,
DT,,,=0.116).

Vamos a estudiar qué efecto tiene el factor afio dentro de cada clase de edad. En
el caso de los juveniles también se detectan diferencias significativas entre afios
(F=16.18, g.1.=6, p<0.0001). El modelo absorbe el 39.8% de la varianza. En este caso
los afios 85 y 90 son los de mayor residuo, y tampoco en este caso los afios 83 y 85 se
distingue de ningin otro. El afio 91 es el menor, sin embargo sélo se diferencia del 90
(figura 4.4b y tabla 4.2). No se observan diferencias entre los juveniles machos y
hembras (F=0.50, g.1.=1, p=0.4783).

El rango de variacién, sincronizacién, en el desarrollo de los individuos juveniles
no es significativamente diferente en los afios de muestreo (F=1.91, g.1.=6, p=0.0796).
De todas formas puede ser interesante apuntar alguna de estas diferencias aunque sean
pequefias. Asf, los afios 92 y 93 tienen las desviaciones tipicas mds grandes, mientras
que los afios 89 y 90 las mds pequefias (tabla 4.2).

No parece existir correlacién entre el nivel de desarrollo medio de los juveniles
(media del residuo) y su rango de variacién (r=-0.262, p=0.5705, N=7).

En los subadultos no se encuentran diferencias significativas entre los afios
(F=0.34, g.1.=4, p=0.8521). Esto podria deberse a que durante los afios 83 y 90 no se
capturé ningin ejemplar, y que en los afios 85 y 93 tan sélo un individuo. Hay que
tener en cuenta que alguno de estos afios son los que marcan las diferencias.

En las hembras adultas si que hay diferencias significativas entre afios (F=8.61,
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g.1.=6, p<0.0001). Siendo los afios 85 y 90 los de mayor residuo (mejor condicién
fisica), aunque no se puede diferenciar de los afios 83 y 93. Del afio 85 tan sélo
disponemos de un murciélago y los afios 83 y 93 son los que tienen una mayor
desviacién tipica. El afio 83 es el de menor residuo (figura 4.4b y tabla 4.2). Las
diferencias en variabilidad intraanual no son significativas (F=1.08, g.1.=6, p=0.3759).
El factor afio parece ser menos explicativo que en los juveniles, tan s6lo explica el
18.5% de la varianza total del modelo.

Un efecto de una menor condicién fisica podria ser un menor porcentaje de
nacimientos. Sin embargo, 1a relacién entre el nimero de hembras adultas capturadas
y el de juveniles no cambia a lo largo de los afios 89-93, -afios en que el tamaifio

muestral permite este tipo de andlisis-, (x*=8.159, g.1.=4, p=0.086).

Dispersién

También en esta fase se encuentran diferencias significativas entre todos los
factores del modelo, incluida la interaccién (F=24.54, g.1.=18, p<0.0001). La explicacién
de la interaccién podria estar en el diferente efecto que tienen las variaciones
interanuales sobre la condici6n fisica de cada una de las clases de edad. Asi, mientras
en este modelo general el factor edad explica el 31.2% y el afio el 25.8%, en el caso de
los juveniles el afio llega a explicar el 66.1% y en los adultos este porcentaje se reduce
al 46.3%. Ademds también existen diferencias significativas en la variabilidad (F=3.30,
g.l.=2, p=0.0387). Esta es mayor en los juveniles (DT=0.176) que en los adultos
(DT=0.132).

El mayor residuo corresponde a los afios 84, 88 y 90, y el menor a los afios 83,
9;2 y el 93 (prueba de Tukey p<0.05) (figura 4.4c). Como ya hemos dicho, durante esta
fase la presencia de juveniles es proporcionalmente menor. Con lo cual, podria pensarse
que este residuo medio estuviese condicionado por la mayor o menor presencia de la
clase de edad mds pesada, las hembras adultas. Sin embargo, no se ha observado
correlacién alguna entre el residuo medio anual y el porcentaje de estas hembras adultas
(r=-0.3116, p=0.4962, N=7).

De todas formas, una vez visto que cada clase de edad evoluciona de forma

diferente, nos parece conveniente, como en las fases anteriores, estudiar cada clase por
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separado.

Si consideramos s6lo los juveniles, los afios significativamente m4s altos son 88,
90 y 91. Los afios significativamente mds bajos son el 92 y el 93, aunque €l 92 no se
puede diferenciar del 83 (figura 4.4c y tabla 4.2).

El rango de variacién del desarrollo medio tampoco es diferente entre afios
(F=2.14, g.1.=5,p=0.0702). Los afios 83, 92 y 93 son los que tienen una desviaci6n tipica
mads grande (tabla 4.2).

En los adultos también se detectan diferencias significativas entre los residuos
de cada afio (F=24.55, g.1.=6, p<0.0001) son los afios 88 y 90 los de m4s alto indice,
aunque ¢l 90 no se puede diferenciar de ninguno (hay que tener en cuenta que en el afio
90 sélo se capturd un ejemplar). Los afios 83 y 92 son los més bajos (figura 4.4c y tabla
4.2).

En esta clase de edad si que hay heterogeneidad en la variacién intraanual
(F=5.72, gl.=6, p<0.0001). Los afios 83 y 92 son los de mayor desviacién tipica,
mientras que el afio 91 es el menor (tabla 4.2).

Los subadultos parecen seguir la misma tendencia que el resto de las clases de
edad (figura 4.4c), pero debido al reducido tamafio muestral no nos parece conveniente

entrar en mayores andlisis.

4.3.5.2 Evolucién y estructura de la colonia

La fechas de inicio y finalizacién de la colonia también marcan diferencias entre
los diversos afios estudiados.

Para analizar estas diferencias hemos considerado que dado que el censo de
individuos en el interior de las grietas, cuando su nidmero es considerable, da lugar a
grandes errores y que, como explicaremos a continuacién, el nimero de grupos
pequefios presentes en el Puente es un buen indice de la dindmica temporal de la
colonia, se puede utilizar la evolucién de estos grupos para estudiar las posibles
diferencias anuales en la evolucién de la colonia.

De la figura 4.1 se deduce que la llegada y la salida de los E. serotinus al Puente

podria caracterizarse por la evolucién de los grupos pequefios. Que los méximos de esta
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curva se desplacen en un sentido u otro del eje de las abcisas indicarfa un
adelantamiento o retraso de las llegadas y salidas de los murciélagos. Asi, un mayor
nimero de grupos pequefios en los meses 3-4 seguido de una menor cantidad en el mes
5 indicarfa una llegada m4is temprana. En cuanto a la dispersién de la colonia, parece
obvio que la presencia de un mayor nimero de grupos pequefios en el mes de
septiembre que en el de octubre significaria una m4s pronta dispersién.

De acuerdo con este criterio durante los afios 89 y 92 empezarfa antes la llegada

de estos pequefios grupos (figura 4.5).

Diferencia n® grupos pecquenos
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Figura 4.5.- Diferencia entre los valores medios totales del niumero
de grupos peguefios (2 a 10 individuos) v los de cada afio para los meses
de llegada y partida de la colonia al Puente.

En cuanto a la disgregacién de la colonia, ésta ocurri6 en fechas mds tempranas
durante los afios 88, 89 y 91, siendo en los afios 83 y 93 en los que mds se retrasé la
dispersién de los murciélagos (figura 4.5).

Ya se ha dicho que la menor presencia juvenil condicionan una estructura de
edades claramente a favor de las hembras adultas (tabla 4.1). Analizar si existen

diferencias en la presencia de estas dos clases de edad entre los afios de muestreo, nos
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podria indicar que existe algin factor que desestabiliza la estructura de la colonia. Estos
factores podrian ser: una mayor tasa de mortalidad, un mayor éxito reproductor, una més
temprana disgregacion de la colonia de reproduccién o una combinacién de estos
factores. Una tabla de contingencia en la que se analizaron el nimero de individuos
capturados pertenccientes a la clase juvenil y adulta durante los afios 83, 88, 91,92 y
93 demuestra la existencia de diferencias ()’=13.834, g.1.=4, p=0.008). Si comparamos
los valores observados en cada uno de estos afios con los que cabria esperar atendiendo
a las frecuencias que se dan en la fase de dispersién (tabla 4.1), encontrarfamos que sélo
en el afio 92 (%*=8.123, g.1.=1, p<0.01) la distribuci6n se separa de la esperada (ver la
N en la tabla 4.2).

4.3.5.3 Relacién de las variaciones interanuales con variables meteorolégicas y

bioldgicas

Para conocer qué variables podrian afectar a la condicién fisica de los E.
serotinus, c6mo les afectan y, por consiguiente, cudles explican las diferencias
interanuales observadas, se eligieron una serie de variables meteorolégicas mensuales,
como son la temperatura media de las méximas, la media de las minimas y la media,
la precipitacién, la suma de las temperaturas medias de los tres meses precedentes y la
suma de las precipitaciones de los tres meses anteriores, y se correlacionaron con la
media del residuo y con la desviacidn tipica. También se consider$ qué efecto tenia en
la condicién fisica del murciélago su condicién fisica en la etapa del ciclo precedente.
Para ello se estudid la correlacién del residuo medio de un periodo del ciclo reproductor
con el residuo medio del periodo anterior.

Este andlisis se hizo para cada clase de edad y dentro de cada una de las fases
del ciclo.

Durante la gestacién y dentro de la clase subadulta sélo la temperatura méxima
tiene una correlacién negativa significativa con la desviacién tipica (r=-0.8200,
p=0.0457, N=6). La precipitacion mensual, aunque no esti significativamente
correlacionada con la desviacion tipica, sf que parece presentar una cierta tendencia

positiva (r=0.77829, p=0.0683, N=6). Con respecto a la media de los residuos, no se ha



COLONIA 45

encontrado ningin tipo de correlacién con ninguna de estas variables meteorolégicas.

En la clase adulta es el residuo medio el que tiene una correlacién negativa
significativa con la precipitacién mensual (r=-0.7625, p=0.0462, N=7), observiandose
cierta tendencia negativa con la precipitacién acumulada del trimestre (r=-0.7238,
p=0.0659, N=7) y positiva con la temperatura maxima mensual (r=0.7113, p=0.0731,
N=7).

En cuanto a su historia, probablemente debido a los bajos valores de N, la
condicién fisica de las subadultas y adultas no estd significativamente correlacionado
con el estado fisico de los juveniles al finalizar el ciclo reproductor anterior (fase de
dispersién), aunque en ambos casos se observa una clara tendencia positiva (r=0.8378,
p=0.1622, N=4 y r=0.8208, p=0.0885, N=5, respectivamente).

Durante la lactancia y dentro de la clase juvenil, ninguna variable estd
correlacionada significativamente, ni con la desviacién tipica ni con el residuo medio;
s6lo la temperatura acumulada del trimestre muestra alguna tendencia negativa con la
desviacién tipica (r=-0.7442, p=0.055, N=7). Nada se observa en el caso de las hembras
subadultas. Con las adultas, 1a desviacién tipica estd correlacionada significativamente
con la precipitacién trimestral (r=0.8417, p=0.0356, N=6), y s6lo presenta tendencia
negativa con la temperatura acumulada trimestral (r=-0.7757, p=0.0698, N=6).

El valor del residuo medio durante la gestacién tampoco parece condicionar el
de la lactancia en ninguna edad. Sin embargo, si que parece que el estado de los
juveniles durante la lactancia depende de la condicién fisica de las hembras adultas
(r=0.7426, p=0.0559, N=7).

Durante la fase de dispersién s6lo se observa en la clase adulta cierta tendencia
negativa del residuo medio con la precipitacién trimestral (r=-0.7392, p=0.0576, N=7).

El residuo medio de la lactancia tampoco parece condicionar el de la fase de
dispersion, ni en juveniles ni en hembras adultas (de las subadultas no hay suficiente
muestra).

No se observé ninguna relacién entre las variables meteorolégicas y el
adelantamiento o retraso en el inicio y desagregacién de la colonia del Puente (medida
como la diferencia entre el nimero de grupos pequefios de cada mes y la media

interanual).
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Atn siendo escasa la presencia de murciélagos en el Puente durante el invierno,
su nimero varfa en el periodo de estudio. Estas fluctuaciones tienen una relacién con
las condiciones meteorolégicas de los mese invernales (noviembre-febrero). Asi, el
nimero medio de E. serotinus presentes en €l Puente durante el invierno aumenta
conforme lo hacen las precipitaciones de esta estacién (r=0.8566, p=0.0293, N=6).
Ninguna de las otras variables meteorolégicas muestran relacién alguna con los
contingentes de E. serotinus en el Puente. No obstante, unas mayores precipitaciones
suelen ir acompafiadas de unas temperaturas méds suaves. Asi, la correlacién entre la
media de las temperaturas minimas mensuales y la precipitacién mensual es positiva
(r=0.6442, p<0.0001, N=42). Por consiguiente, podemos decir que la presencia de E.
serotinus durante el invierno estd condicionada a la existencia de inviernos suaves.

De todas formas ha de considerarse que el tamaifio muestral es muy pequefio y
que el elevado ndimero de combinaciones realizadas nos ha de hacer considerar con
sumo cuidado los niveles de probabilidad. También es posible que las fluctuaciones
meteoroldgicas que se han producido en los afios de estudio sean tan pequefias que no
lleguen a ejercer efecto alguno sobre la condicién fisica de la colonia. Asi, la desviacién
tipica de la temperatura media de cada mes es generalmente inferior a dos, sélo en los
meses de septiembre y octubre esta desviacion es ligeramente superior a dos. También
los coeficientes de variacién son generalmente inferiores al 9%. Sin embargo, el nivel
de precipitaciones si que ha sido algo mds variable, produciéndose las mayores
fluctuaciones durante los meses de mayo a agosto (el coeficiente de variacién oscila en

estos meses entre el 122 y el 219%) y diciembre (CV=122%).

4.4 DISCUSION

La unidad bdsica de agregacion entre los mamiferos es el grupo de hembras
(Eisenberg, 1966). Las mayores diferencias en la estructura social entre las especies de
mamiferos vienen dadas por el tamafio de estos grupos y el grado de dispersién de los
machos. La composicién y forma de los grupos sociales, asf como los sistemas sexuales
son muy diversos entre los murciélagos (Bradbury, 1977).

Bradbury (1977) denomina al patrén bésico de organizaci6n social de los
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mamiferos de zonas templadas como "patrén de ciclo templado"; éste se caracteriza por
la presencia de ambos sexos en los grupos durante los periodos hibernacién y de cortejo,
sin embargo, durante los periodos de gestacion y lactancia los sexos se encuentran en
grupos separados.

Este patrén también parece cumplirse en el caso de E. serotinus. En este caso,
el Puente constituye el tipico refugio de una colonia de cria. Tanto por nuestros datos,
como por los de otros trabajos (Glas, 1981; Degn, 1983) la presencia de machos durante
la gestacién y la lactancia sélo llega a ser ocasional. No obstante, existe una importante
falta de datos de los perfodos de hibernaci6n y de cortejo, procesos que deben realizarse
en otros refugios.

La cépula en los quirdpteros de zonas templadas tiene lugar durante los meses
agosto-octubre, aunque también se han descrito c6pulas durante la fase invernal (Racey
y Tam, 1974; Bradbury, 1977). Esta generalmente se realiza en otros refugios diferentes
a los de cria. Algunas especies del género Eptesicus presentan estructura de harén
durante la fase de cortejo; aunque ésto no se ha descrito en el caso de E. serotinus
(Hutson, 1991). Otras especies de la misma familia y simpdtricas, como Nyctalus
noctula si que forma harenes, aunque con una tasa de recambio muy alta en el caso de
las hembras (Bradbury, 1977).

Hutson (1991) cita que E. serotinus en Gran Bretafia hiberna principalmente en
edificios. Glas (1981) apunta que hiberna de forma solitaria y en cualquier tipo de
refugio. En Rusia se han encontrado grupos de 50 6 mas individuos hibernando en
cuevas (Strelkov, 1969). Los individuos presentes en el Puente durante los meses
invernales posiblemente no puedan catalogarse como hibernantes, puesto que mantienen
bastante actividad nocturna (ver Capitulo Actividad) y su presencia est4 relacionada con
inviernos mds suaves.

La presencia de murciélagos en la colonia de cria es mas temprana que en paises
centroeuropeos. En Holanda (Glas, 1981; Labee y Voiite, 1983) y Dinamarca (Degn,
1983) los primeros ejemplares aparecen a finales de abril, ddndose por finalizada la
formacién de la colonia a dltimos de mayo. Lo contrario ocurre a la hora de la
disgregacién de la colonia, ésta es més tardia en nuestro caso. En los paises antes

citados, el nimero de ejemplares es ya muy bajo a finales del mes de agosto. Este



COLONIA 48

comportamiento se explica facilmente por la bonanza del clima en nuestras latitudes.

En cuanto a la fecha en que se inician los partos no parece haber (hay muy
pocos datos) ninguna diferencia con las poblaciones mas nortefias. Hutson (1991) cita
que en Gran Bretafia los primeros partos ocurren a principios de julio. A su vez, Glas
(1981) deduce que éstos ocurren en Holanda a mediados de junio.

Nuestros datos no nos permiten conocer que cantidad de crias pare cada hembra.
Dentro de la familia Vespertilionidae 1a mayorfa de las especies producen sélo una cria,
pero especies de los géneros Pipistrellus, Nyctalus, Eptesicus, Vespertilio e Hypsugo,
entre otras, suelen tener dos (Tuttle y Stevenson, 1982). Dentro de cada especie el
tamafio de la camada varia en relacién a la edad de la madre, geogrificamente y a las
condiciones ambientales (Tuttle y Stevenson, 1982). En el este de América del Norte
las poblaciones de E. fuscus paren dos crias, mientras que en las poblaciones del oeste
las hembras tan sélo paren una cria (Hill y Smith, 1984).

A qué edad paren las hembras su primera cria es una cuestién poco clarificada.
Mientras que Hutson (1991) comenta que ésto ocurre en el primer afio, Block (1950)
dice que lo normal es que ocurra durante el segundo afio. Nuestros datos parecen
apuntar hacia la segunda posibilidad.

A las tres semanas de vida los juveniles ya pueden empezar a realizar sus
primeros ejercicios de vuelo. El desarrollo total en longitud se alcanza a las cinco
semanas (Kleiman, 1969).

Racey (1982) dice que en las latitudes templadas la temperatura es el factor méds
importante que afecta a la fenologfa de la reproduccién y a la disponibilidad de
alimento; afiade que los incrementos en la temperatura y en la cantidad de alimento
inducen a una ovulacién més temprana, asi como a un desarrollo fetal mds rdpido. Esto
parece contradecir el hecho de que los partos de la colonia del Puente ocurran casi en
la misma fecha que los de las poblaciones de paises con climas m4s frios, sobre todo
teniendo en cuenta que la llegada de los animales si que es mucho més temprana. La
razon podria estar en la cantidad de presas, ya que, como vimos en el Capitulo Insectos,
el mayor nimero de insectos, que potencialmente pueden ser presas de E. serotinus,
ocurre en el mes de julio, mes en el que se da la lactancia. Racey (1982) también

comenta que adecuar el mdximo suministro de alimento a la lactancia y a las primeras
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etapas de emancipacién de los juveniles es el factor regulador mds importante de los
ciclos reproductivos. -

Glas (1981) remarca el hecho de que el abandono del refugio estival es més
lento que la formacién de la colonia. Sin embargo, nuestros datos apuntan todo lo
contrario. Que exista més tiempo para formar la colonia, que la fecha de los partos sea
coincidente y que, posiblemente, también lo sean las fechas en que tienen lugar las
cOpulas, podria estar la explicacién para esta disparidad de comportamientos.

La escasa presencia de individuos subadultos en las colonias de reproduccién ha
sido constatado en varias especies de vespertiliénidos (Sluiter et al., 1971; O’Farrell y
Studier, 1975). Sluiter et al. (1971) encuentra un 15% de Myotis dasycneme subadultos
en las colonias de reproduccién de dicha especie y afirma que este porcentaje sol6 es
una fraccién de la poblacién de subadultos. Este autor sugiere que esos ejemplares
regresardn a la colonia en la que nacieron en la primavera siguiente para criar allf a su
primer juvenil.

Un hecho muy comiin en los vespertiliénidos es que antes de que empiecen los
partos existe una alta tasa de recambio en el nimero de ejemplares presentes en el
refugio. Parece que las colonias funcionan, en un principio, como centros transitorios
de agregacién, dando lugar luego a una asociacién estable (O’Farrell y Studier, 1975;
Swift, 1980). El hecho de que hasta el mes de mayo existan tantos grupos pequefios y
que éstos practicamente desaparezcan durante el mes en que se inician los partos (junio)
nos sugiere que también en E. serotinus existe dicho comportamiento. También en este
comportamiento podria estar la explicacién de la mayor presencia de E. serotinus
subadultos que encontramos durante la gestacién.

Ya que una vez finalizados los partos la proporcién de recién nacidos de ambos
sexos es la misma, la menor presencia de juveniles machos durante la fase de dispersién
podria deberse a dos causas: mortalidad diferencial o dispersién m4ds temprana. La
probabilidad de supervivencia es, en estas edades, la misma para ambos sexos (Tuttle
y Stevenson, 1982); por tanto, la causa de esta disparidad estd en que los juveniles
machos dejan antes el refugio ocupado por la colonia durante la reproduccién. Este
mismo comportamiento ha sido descrito en varias especies de vespertiliénidos (Sluiter

et al., 1971; O’Farrell y Studier, 1975; Schowalter y Gunson, 1979).
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La evolucién del peso de E. serotinus descrito anteriormente, sigue el mismo
patrén de otras especies hibernantes. Estas variaciones en el peso, estdn altamente
correlacionadas con €l ciclo de acimulo de grasas, ciclo que varia para cada especie y
cuyo mayor actimulo se produce en un breve periodo antes de la hibernacién. Este ciclo
es el resultado de un ritmo circanual endégeno. Dicho ritmo es estable, pero es
relativamente susceptible a la temperatura, factor que actia como Zeitgeber, variando
sus efectos en relacién a la fase del ciclo. Este cierto grado de flexibilidad permite al
animal adecuar sus reservas metab6licas a los cambios que pueda sufrir el medio
(Funakoshi y Uchida, 1982).

La temperatura y la disponibilidad de alimento condicionan el estado fisico y el
ciclo reproductor de los murciélagos. Una disminucién de la temperatura y/o de la
cantidad de alimento alargarian la longitud de la gestacién y retrasarian el crecimiento
de los juveniles (Racey, 1982; Tuttle y Stevenson, 1982). Nuestros datos no aportan
informacién sobre el éxito reproductor anual ni sobre 1a tasa de crecimiento de las crias.
No obstante, creemos que las variaciones en el indice de condicién fisica pueden
indicar, de algiin modo, cambios en el estado de la colonia.

Como ya comentamos en el apartado Resultados, cabe suponer que estas
fluctuaciones medio ambientales afecten al desarrollo medio de la poblacién. Sin
embargo, siempre habrd individuos que sufran menos las inclemencias vy,
consiguientemente, estas oscilaciones también producirdn un rango de variacién.

Una visién de conjunto nos permite observar que las variaciones medio
ambientales afectan tanto a la condicién fisica media como a su rango de variacién
(aunque en menor grado); que estas fluctuaciones afectan de forma distinta a cada clase
de edad,-los juveniles presentan variaciones mayores, luego las hembras adultas y para
finalizar las subadultas-; que el efecto de éstas también es diferente dependiendo de la
etapa del ciclo reproductivo, -menor efecto sobre la gestacién y la lactancia y mayor en
la etapa de dispersién-; que el estado dentro de cada fase del ciclo depende mas de las
condiciones cambiantes que se produzcan en un momento dado en el medio que de la
condicidn fisica precedente y que una peor condicién fisica o un menor desarrollo en
el caso de los juveniles no comporta un rango de variacién mayor. Sin embargo, no

somos capaces de determinar qué variables medio ambientales condicionan las
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variaciones interanuales. No obstante, sabemos que las temperaturas medias han variado
muy poco durante los afios de muestreo -Racey (1982) apunta que la temperatura es el
factor que mds condiciona la cantidad de insectos y el desarrollo de las crfas en las
zonas de climas templados-, y que tanto el indice de condicién fisica como la frecuencia

de nacimientos varian muy poco de un afio a otro.



CAPITULO 5:

USO DEL TIEMPO
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5.1 INTRODUCCION

Los organismos terrestres viven en un medio sujeto a profundas alteraciones
ritmicas. La rotacién de la tierra conlleva ritmos periodicos de 24 horas en intensidad
luminica, temperatura y humedad, mientras que la traslacién alrededor del sol también
provoca cambios en dichas variable, aunque de distinta periodicidad. Los organismos
se han adaptado a esta estructura temporal de su medio ambiente de diferentes maneras.
Ritmos end6genos circadianos y circanuales han evolucionado paralelamente y, ademas,
sincronizados con variables ambientales mediante mecanismos especiales.

Los factores bidticos que afectan a los individuos -disponibilidad de alimento,
competencia por los recursos, predacién- también varian diaria y anualmente. Una
estrategia adecuada para sobrevivir es ajustar los ritmos de actividad a la peridiocidad
ambiental, sobre todo para animales pequefios, de vida media larga y con tasas de
reproduccién baja como son los quirépteros.

En la practica totalidad de los quirdpteros, el ciclo de actividad diaria consiste
(exceptuando el periodo de hibernacién) en una fase diurna de estancia en un refugio
y otra fase nocturna dedicada a la bisqueda de alimento y a la permanencia en un
refugio. Durante el dfa, ademds de descansar realizan diversos tipos de actividades, entre
las que destacan las dedicadas al cuidado personal (Burnett y August, 1981). En este
Capfitulo nos vamos a referir a la "actividad" nocturna. Se asume que, durante la fase
nocturna, todo el tiempo que estdn volando se dedica a la bisqueda de alimento (Swift,
1980; Maier, 1992).

Para determinar los ritmos de actividad de los murciélagos se han utilizado una
amplia variedad de métodos. La observaci6n directa de refugios o zonas de caza es uno
de los m4s simples (Herreid y Davis, 1966). Cuando se conoce €l tamafio de la colonia,
el nimero de entradas y salidas observadas en un | determinado tiempo puede
proporcionar evidencias acerca de los patrones de actividad de una colonia (Swift,
1980). Observaciones de este tipo pueden automatizarse con la ayuda de aparatos
especiales que utilicen células fotoeléctricas y que estén dispuestos en la salida de los
refugios (Vofite et al., 1974; Maier, 1992). La mayorfa de los datos sobre patrones de

actividad de quirépteros han sido obtenidos mediante capturas con redes o trampas
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especiales, ya sea en la entrada de los refugios (Kunz, 1974) o en zonas donde los
murciélagos van a cazar o a beber (O’Farrell y Bradley, 1970; Kunz, 1973). Las
ventajas de este método es que puedes conocer los patrones de varias especies, asf como
las diferencias que dependan del sexo, 1a edad y el estado reproductor del individuo. Sin
embargo, la manipulacién de los murciélagos les provoca un considerable estrés vy,
ademads, la buena memoria espacial de los quirpteros implica bajas tasas de recapturas
si trampeamos en los mismos lugares (Erkert, 1982). Cuando se utilizan detectores de
ultrasonidos para registrar actividad (Furlonger et al., 1987; Degn, 1983; Rachwald,
1992), no se producen tales interferencias en el comportamiento de los murcié¢lagos. Sin
embargo, este método no permite distinguir caracteristicas tales como el sexo y la edad
del individuo y, si lo que se pretende es conocer los patrones de toda una comunidad,
este método s6lo permite controlar un espectro limitado de especies y, ademds, aquellas
especies que tienen sefiales acisticas mas penetrantes en el medio aéreo pesaran mis en
la muestra obtenida (Fenton, 1982). Algunos autores (ejem.: Fenton, 1982) dudan de que
el trampeo con redes refleje los patrones de actividad de los quirépteros, mientras que
Kunz y Brock (1975) concluyen que, aunque el trampeo es un método que supone mas
trabajo que el uso de detectores, es perfectamente vilido para dicho fin.

Los detectores de ultrasonidos no proporcionan datos que directamente puedan
ser traducidos en estimas de densidades de poblacién, sin embargo, proporcionan
indices, relativamente insesgados, de los niveles relativos de uso entre hébitats, meses
o dreas (Thomas, 1988).

Por dltimo, la radio-telemetria es el método mds efectivo para determinar
patrones individuales de movimiento y actividad de animales nocturnos de gran
movilidad como los quirépteros (Wilkinson y Bradbury, 1988). Sin embargo, se ha
utilizado en muy pocas ocasiones (ver revisién en Wilkinson y Bradbury, 1988).

El uso conjunto de detectores de ultrasonidos y de radio-telemetria permite
obtener una muestra considerable y fidedigna de los patrones de actividad de la
poblacién en su conjunto (sonidos) y datos que, aunque estadisticamente poco
representativos por el nimero de animales marcados (en este trabajo es uno de los que
se ha obtenido informacién de un mayor nimero de murciélagos), si que nos

proporcionan valiosa informacién sobre los patrones de actividad individuales y los
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relacionados con el sexo, edad y estado reproductor (radio-telemetria).

Los objetivos de este capitulo son determinar c6mo son y cémo varian los
patrones diarios de actividad de E. serotinus a lo largo del afio, en diferentes hdbitats
y en relacién a la edad y estado reproductor de los individuos, asi como su posible
dependencia de factores ambientales como la temperatura y la disponibilidad de

insectos.

5.2 MATERIAL Y METODOS

5.2.1 Sonidos

El sistema de muestreo esta basado en la deteccién y registro de las emisiones
sonoras producidas por los quir6pteros durante sus desplazamientos, localizacién y
captura de sus presas. Como los sonidos producidos son de una frecuencia alta, a la que
el oido humano no es sensible, se necesita de un aparato que convierta esta sefial en
audible. Para conseguir ésto existen tres técnicas: heterodino, dividido y de tiempo
expandido. La primera es la que hemos utilizado en este trabajo y consiste en
superponer a la sefial emitida por el murciélago otra generada por el detector y que
previamente ha sido seleccionada por el usuario; la frecuencia resultante es audible
(Simmons et al., 1979). La mayoria de las especies europeas pueden ser identificadas
mediante el uso de esta técnica (Ahlén, 1990).

Eptesicus serotinus emplea sefiales de ecolocacién con el perfodo linearmente
modulado respecto al tiempo, que empiezan con una modulacién muy ripida de la
frecuencia que se asintota progresivamente hacia una frecuencia terminal cuasi-
constante. El primer arménico o fundamental, que concentra la mayor parte de la
energia, discurre desde una frecuencia maxima e inicial que varfa entre unos 60 y 35
kHz hasta una frecuencia terminal de unos 22-25 kHz. El pico de intensidad se da a
unos 26 kHz de frecuencia (Antonio Guillén, comunicacién personal).

La figura 5.1 muestra la variacién en los sonogramas de los pulsos de
ecolocacion de la especie en la fase de bisqueda o navegacién (Griffin et al., 1960) bajo

las distintas necesidades perceptivas. Cuando el murciélago vuela en medios abiertos y
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Figura 5.1.- Seflales de ecolocacidén de E. serotinus, se observan
los dos arménicos. La seflal (a) con una componente importante de
frecuencia cuasi-constante es tipica de vuelo en espacios abiertos. La
(b) con predominic de frecuencia modulada ocurre en vuelo cerca de
obstéculos.
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Figura 5.2.- Seflales de ecolocacidén de E. serotinus durante la fase
de deteccidn y aproximacidn a una presa, técnicamente llamado "buzz".
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lejos de obstdculos emite, con una cadencia de unos 5 por segundo, pulsos de 10-15 ms
de duracién y con una larga componente final cuasi-constante (figura 5.1a). Cuando
vuela mds cerca de los obstdculos, la cadencia aumenta hasta unos 10 por segundo
(Miller y Degn, 1981), aumenta el recorrido en frecuencias, y se acorta la componente
cuasi-constante (figura 5.1b).

Cuando el murciélago ha detectado una posible presa, elimina la porcién de
frecuencia final, aumenta la velocidad de modulacién y acelera el ritmo de repeticion
progresivamente, en la llamada fase de aproximaci6én, hasta producir pulsos casi
verticales que se repiten a un ritmo rapidisimo (figura 5.2), formando lo que en la
literatura sobre ecolocacién en murci€lagos se ha dado en llamar *buzz’ (Griffin et al.,
1960).

El muestreo se llevé a cabo con cuatro estaciones de escucha. Cada una constaba
de un detector D-90 (Pettersson Elektronik). Las sefiales recibidas y procesadas por cada
detector eran registradas en un magnetofén que se activaba con el sonido (Sony TCM-
15). El micréfono del receptor se instalé a una altura de un metro sobre el nivel del
suelo y el receptor era sintonizado a una frecuencia de 28 kHz (la frecuencia que mejor
permite escuchar a E. serotinus). El rango de deteccién del detector de ultrasonidos no
se conoce con exactitud, pero el de otro aparato de caracteristicas muy similares (QMC
Mini Bat Detector) es de 25-60 metros (Limpens et al., 1989). Este sistema, adem4s,
consta de un reloj que emite una sefial acdstica cada 15 minutos, sefial que es
almacenada en la cinta magnetof6énica y que permite clasificar en que momento de la
noche se producen los sonidos. El sistema estaba funcionando desde minutos antes de
la puesta del sol hasta su salida.

Los sonidos grabados (que mayoritariamente correspondian a E. serotinus) eran
normalmente identificados por el ofdo, s6lo en caso de duda se analizaba la grabacién
en un sondgrafo (Kay 5000). Se consignaba la especie, el niimero de pasos y de intentos
de caza ("buzzes"), asi como el tiempo total (medido con la ayuda de un cronémetro)
en el que se escuchaban los pulsos emitidos por cada especie por cada periodo de 15
minutos. Un paso se define como una secuencia de dos o més pulsos, mientras que un
"buzz" es una secuencia de alta repeticién de pulsos (figura 5.2) intercalada entre
secuencias de baja tasa de repeticion (Thomas y West, 1989).

Cada dia se colocaban cuatro estaciones de escucha automdtica en cada uno de
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los cuatro hébitats considerados (arroyo, cereal, eucaliptar y olivar). Se muestreaban dos
puntos en cada uno de estos hébitats. Dos veces por semana se ubicaban las estaciones
de escucha en los mismos puntos, cambiando a la semana siguiente. En conjunto se
muestrearon 295 dia-hébitat durante el periodo agosto 1989-julio 1991, de los que
obtuvimos muestra de todos los perfodos de 15 minutos de la noche en 205 dfa-hébitat.

A una distancia media aproximada de 70 metros del receptor de sonidos se ponia
una trampa de insectos (ver Material y Métodos del Capitulo Insectos). El nimero de
trampas de insectos colocadas era de dos diarias (en primer dia de la semana se

instalaban en un par de hébitats y en el segundo en los dos restantes).

5.2.2 Radio-seguimiento

A un total de 34 E. serotinus (a dos de estos individuos se les puso un emisor
en dos ocasiones) se les coloc6 un radio-emisor (Holohil Systems Ltd.) cuyo peso
oscilaba entre 0.8-1.1 g, y que representaba menos del 5% del peso corporal del animal
(Aldrige y Brigham, 1988). La frecuencia de los emisores era de 150-151 MHz. En un
primer momento dichos emisores se sujetaban a la espalda del murciélago con la ayuda
de un pegamento de cianocrilato, pero el tiempo que éste permanecia sujeto al animal
era muy escaso: dos dias de media. Posteriormente se utiliz6 un pegamento epoxy. Para
ello se cortaba el pelo de una parte del dorso del murciélago, se pegaba sobre éste el
emisor y después se aplicaba sobre el emisor y la espalda del animal un trozo de cuero
fino. Con este procedimiento el transmisor permanecia sujeto hasta dos semanas. No
obstante, con objeto de recuperar los emisores, se recapturaba a los animales marcados
unos ocho dias después de haberlos marcado. El efecto ocasionado por el emisor parece
ser muy pequefio, ya que ningin animal sufri6 perdida de peso, no obstante todos los
animales marcados perdieron el pelo de las zonas ocupadas por el emisor, aunque éste
creci§ rdpidamente (recapturas posteriores de los mismos asi lo atestiguaron).

A los animales marcados se les localizaba mediante triangulacién desde dos
estaciones fijas ubicadas sobre elevaciones del terreno. La direccién de la sefial era
simultdneamente determinada cada cinco minutos desde las dos estaciones de

seguimiento (con un error de +1 minuto). El material utilizado estaba formado por dos
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receptores de radio CE-12 (Custom Electronic Inc.) y dos antenas Yaghi de tres
elementos. Las antenas se colocaban encima de unos méstiles rotatorios a una altura de
dos metros. Cada uno de estos madstiles tenfa una circunferencia graduada en su base.

De cada murciélago marcado se consignaba el refugio en el que estaba antes y
después del periodo de actividad de vuelo, la hora de salida y entrada a dicho refugio,
asi como la direccién en la que se encontraba cada lapso de cinco minutos. Cabe decir
que este procedimiento sélo se siguié durante la primera fase de actividad (primeras
horas de la noche), durante el resto de la noche el control se llevé a cabo desde la base
del refugio, aunque se observé de modo poco sistemaético, si el animal se encontraba en
el refugio o si estaba volando.

En cada campaiia mensual de radio-seguimiento se marcaron normalmente cuatro
murciélagos. Los individuos que iban a ser marcados se capturaban por la tarde. Los
métodos para atrapar los murciélagos son los descritos anteriormente en €l capitulo
Colonia. Sélo en dos ocasiones se capturaron los murciélagos con redes japonesas, éstas
se ubicaron en las inmediaciones del Puente. Una vez que se les colocaba el emisor, se
guardaban en una caja al menos 15 minutos, con el fin de asegurar la buena sujecién
del mismo. Los animales marcados eran liberados minutos después de la puesta del sol.
El seguimiento de los radio-marcados no empezaba hasta el dia siguiente. Para
seleccionarlos se tuvo en consideracién el sexo (siempre hembras, con la excepcion de
dos casos) y la edad. Diversos tipos de problemas hicieron muy dificil obtener una
muestra homogénea de las diversas edades. En total se realizaron un total de 245
seguimientos (dfa-murciélago), con una media de seguimiento por individuo de siete
noches (rango: 1-15 noches). Todo ésto se llevo a cabo durante el perfodo enero 1990-
julio-1991.

5.2.3 Controles de la colonia a la salida del refugio

Un observador situado frente a una junta de dilatacién del Puente ocupada por
la colonia de murciélagos, anotaba cada cinco minutos el nimero de animales que
abandonaban el refugio, asf como la hora de salida del primer individuo (normalmente

se censaba s6lo una junta de dilatacién por dia, aunque en ciertas ocasiones un mismo
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observador pudo censar dos al mismo tiempo). En total se llevaron a cabo 29 censos
durante el periodo marzo 1989-julio 1993, contabilizindose un total de 1698 E.

serotinus.

5.2.4 Tratamiento estadistico de los datos

El uso de la variable tiempo a la hora de definir los ritmos de actividad (estamos
hablando de los datos procedentes de las grabaciones de sonidos) supuso algin tipo de
problemas a causa de la variacién que sufre la longitud de la noche a lo largo del ciclo
anual. Para que todas las noches fuesen comparables se tuvo que estandarizar la longitud
de las mismas. Para ello se le rest6 a cada muestra (periodo de 15 minutos) la hora a
la que se ponia el sol ese dia y esta diferencia se dividié por la longitud de la noche.
Para establecer dicha hora se tuvo en cuenta la oportuna correccién longitudinal y
latitudinal, tomando siempre como referencia la hora de puesta y salida del sol en
Madrid. No obstante, aunque en los andlisis se haya tenido en cuenta esta
transformacion, en las representaciones graficas aparecerd en el eje de abcisas tanto la
hora solar, como la fraccién de noche correspondiente.

Para los andlisis estadisticos se utilizaron los siguientes procedimientos del SAS
(1989): andlisis de varianza paramétrico y no paramétrico PROC GLM y PROC RANK,
estimacion de la varianza de cada uno de los componentes de un modelo factorial PROC
VARCOMP, correlacién PROC CORR, tablas de contingencia PROC FREQ y para la
prueba de Kolmogorov-Smirnov PROC NPARIWAY.

Debido a que los datos obtenidos con la ayuda del radio-seguimiento para cada
murciélago no son independientes y que la eleccién de un individuo es aleatoria, para
los andlisis estadisticos de los datos se ha utilizado un modelo mixto de andlisis de
varianza encajado con repeticién, donde los factores fijos del modelo son la estacién del
afio (ver Capitulo Insectos) y la edad del individuo y, como hemos dicho, el individuo
se considera factor aleatorio. Los cdlculos se llevaron a cabo con el procedimiento
PROC GLM del SAS (1989).

Las medias de la variable actividad (radio-seguimiento) se calculan de la

siguiente manera: primero se estima la media para cada murciélago marcado y después
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se estima la media de estos valores.
5.3 RESULTADOS

5.3.1 Efectos del diseno experimental en los niveles de actividad

Con objeto de comprobar si las trampas de luz tienen algin efecto sobre la
actividad registrada (nimero de pasos-dfa-hédbitat) en la estacién de escucha automdtica
situada en sus inmediaciones, se realiz6 un andlisis de varianza no paramétrico, donde
el mes, el hdbitat y si la estacién de escucha tenfa 0 no una trampa de insectos cercana
eran los factores. El modelo es significativo para los factores mes y hébitat, pero no
para el otro factor (F=16.02, g.1.=11, p<0.0001). Sin embargo, la significaci6én del factor
trampa de insectos hace sospechar que posiblemente si que pudiese tener algin efecto
(F=2.80, g.1.=1, p=0.0958), aunque éste es pequefio, ya que el porcentaje de varianza
que dicho factor explica es muy reducido: tan sélo el 0.6% de la varianza total del
modelo. Ademds, como a la hora de definir los patrones de actividad se utilizan valores
medios y la cantidad de estaciones de escucha con o sin trampa se reparten
homogéneamente entre los meses y los hdbitats, hemos considerado conveniente obviar

este efecto, para de esta forma trabajar con un tamafio muestral mayor.
5.3.2 Ritmo circanual

5.3.2.1 Niveles de actividad

En la figura 5.3 podemos observar como durante los meses comprendidos entre
noviembre y febrero la actividad (pasos totales-dia-hébitat) de Eptesicus serotinus es
nula o muy baja. Es a partir del mes de marzo cuando se empieza a escuchar, de forma
apreciable, las sefiales de ecolocacién de dicha especie. Entre este mes y abril el nimero
de contactos aumenta de forma importante, para después estabilizarse durante los meses

de mayo y junio. Durante julio y agosto vuelven a aumentar el nimero de contactos
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Figura 5.3.- Variacidén de la media mensual (+ 1 error estandar) del
nimero de pasos (contactos con detector de ultrasonidos), para el total
de hédbitats. Los tamafios de las muestras se dan sobre la curva.

(mes en el que se alcanza el mdximo), empezando en octubre el declive final de la
actividad. La evolucién del tiempo medio de actividad mensual (individuo-mes) de los
murci¢lagos marcados con radio-emisores es practicamente idéntico al descrito con
anterioridad (r=0.881, p=0.0039, N=8).

Los niveles de actividad (estaciones de escucha) mostrados por E. serotinus son
significativamente diferentes entre meses y entre cada uno de los hdbitats considerados
(F=12.67, g.1.=45, p=0.001). Ademds, la evolucién de dichos niveles de actividad es
distinta en cada uno de los hibitats muestreados (existe interaccién entre ambos factores
del modelo). Sin embargo, es muy diferente el efecto que tienen la estacionalidad y el
hébitat sobre la varianza total del modelo. Asi, el factor mes explica el 51.3% de la
varianza mientras que el factor hébitat tan sélo el 7.7%.

Si realizamos un prueba de Tukey (tabla 5.1), podremos diferenciar dos grandes
grupos, uno formado por los meses noviembre-febrero y otro por los meses abril-

septiembre. Los meses de marzo y octubre ocupan una posicién intermedia.
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Tabla 5.1.- Valores medios del numero de pasos por dia. Se muestra
la media, la desviaciédn tipica (DT) y el coeficiente de variacidén (CV).
Los grupos homogéneos (Gr. H.) se unen en columnas mediante asteriscos
(prueba de Tukey, 0=0.05).

MES N MEDIA DT cv Gr.H.
1 15 0.00 0.00 *
2 23 0.52 2.09 399.8 *
3 16 4.25 10.32 242.9 *
4 28 15.00 28.46 189.7 * *
5 29 13.41 19.78 147.5 * ook
6 23 11.61 15.42 132.8 * ok %
7 27 17.48 16.33 93.4 *
8 3 45.33 42.72 94.2 *
9 14 18.79 23.75 126.4 *
10 7 2.86 2.41 84.4 * ok
11 12 0.33 0.78 233.5 * *
12 8 0.00 0.00 *

Dentro de un mismo mes el niimero de pasos varfa mucho de un dfa a otro,
incluso durante la época de mayor actividad es posible no contactar con ningin
murciélago durante toda la noche (ver coeficientes de variacién en la tabla 5.1). Para
determinar si existe heterogeneidad en la variabilidad relativa entre los meses se ha
utilizado una variante del método de Levene propuesto por Sokal y Braumann (1980)
(ver explicacion mds detallada en el Capitulo Colonia). El resultado es que la
variabilidad de los meses, con niveles de actividad considerables (abril-septiembre), son
significativamente diferentes (F=2.54, g.1.=5, p=0.0322). La pruecba de Tukey detecta
diferencias entre el mes de abril y el de julio (p<0.05), que como podemos ver en la
tabla 5.1 son, respectivamente, el de mayor y menor heterogeneidad (de entre los meses
considerados en el modelo).

El nimero de pasos es siempre mayor en el arroyo (prueba de Tukey, p<0.0001)
(figura 5.4). En este hébitat es incluso posible detectar la presencia de algin E. serotinus
durante los meses de febrero y noviembre, mientras que en el resto ésta es nula. En el
arroyo el mayor nimero de sefiales de ecolocacién se escucha durante el mes de abril,
mientras que en el cereal y el eucaliptar ésto ocurre durante el mes de julio y en el
olivar durante septiembre. Estos mdximos descritos pueden ser ficticios debido a la falta
de datos del mes de agosto. En octubre los niveles de actividad son muy bajos en todos

los hébitats (figura 5.4).
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Figura 5.4.- Variacidén de la media mensual (£ 1 error estandar) del
nimero de pasos en cada hédbitat considerado. Los tamafios de las muestras
se dan sobre las curvas.
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Figura 5.5.- Variacién de la media mensual (+ 1 error estandar) de
la frecuencia de "buzzes" (a) y del numero de "buzzes" (b) para el total
de hdbitats. Los tamafios de las muestras, iguales en ambos casos se dan
sobre la curva (a).
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5.3.2.2 Actividad de caza

En la figura 5.5a vemos como la frecuencia de "buzzes" ("buzzes" totales
dia/pasos totales dia) es mdxima y constante durante los meses comprendidos entre
mayo y agosto (oscila entre un 7-8%), mientras que durante los meses precedentes y
posteriores es menor. Sin embargo, el andlisis de la varianza del modelo factorial, donde
el mes y el héabitat son los factores considerados, no detecta diferencias entre los meses,
aunque s entre los hébitats (F=2.11, g.1.=24, p=0.0055). En ¢l cereal y ¢l eucaliptar se
escuchan los primeros "buzzes" en el mes de mayo. En el olivar ésto ocurre en abril,
no obstante, no se detecta ningdn "buzz" en mayo. En el cereal la actividad de caza estd
limitada a los meses de mayo, junio y julio (no tenemos datos de agosto), presentdndose
ésta muy variable (figura 5.6). Una prueba de Tukey (p<0.05) genera dos subgrupos;
uno formado por el arroyo y el eucaliptar, y otro formado por el cereal, el eucaliptar y
el olivar. Al igual que ocurrfa en el niimero de pasos por dia, la frecuencia de "buzzes"
también es sumamente variable (coeficientes de variacién comprendidos entre 140-
364%).

Aunque la frecuencia de "buzzes" es constante durante los meses mayo-agosto,
si tenemos en cuenta el nimero total de "buzzes" emitidos, Qbservaremos que durante
los meses de junio y julio existe una menor emisién de dichos "buzzes" (figura 5.5b).
Otro hecho destacable es que, mientras la frecuencia de "buzzes" es muy pequeiia
durante el mes de septiembre, el total de emitidos es similar al de los meses de junio
y julio (figura 5.5b). Al igual que ocurria con la frecuencia de "buzzes", el andlisis de
la varianza del modelo factorial, donde el mes y el hébitat son los factores considerados,
tampoco detecta diferencias entre los meses, aunque si entre los habitats (F=2.67, g.1.=9,
p=0.0058). En el arroyo es donde se registran el mayor nimero de "buzzes" (prueba
Tukey, p<0.05) (figura 5.7).

5.3.2.3 Inicio de la actividad

Eptesicus serotinus siempre empieza su actividad de vuelo cuando se pone el sol.

El tiempo medio de salida del primer murciélago oscila entre las 0.14 horas (8 minutos)
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después de la puesta del sol, en el mes de febrero, y las 0.55 horas (33 minutos) en el
mes de enero (tabla 5.2). No obstante, estos dos valores corresponden a controles de
salida efectuados durante los meses invernales. Si consideramos los meses en los que
la actividad empieza a ser importante, observaremos que conforme nos aproximamos al
solsticio de verano el primer individuo sale antes, invirtiéndose esta tendencia conforme
avanzan los meses. Consiguientemente, los murciélagos dejan el refugio mds pronto
cuando la cantidad de horas con oscuridad es menor (r=0.781, p<0.0001, N=25). Como
ya vimos en el Capftulo Colonia, el tamafio de los grupos es mayor en los meses con
noche mds cortas y cabria esperar que, como el tamafio del grupo condiciona el tiempo
que tarda en salir toda la colonia del refugio (r=0.429, p=0.0324, N=25), fuese el
nimero de murciélagos la causa de que en el mes de junio €stos saliesen antes. Para
determinar si es la longitud de la noche o el tamaiio del grupo lo que condiciona este
comportamiento, se estimé cual era la correlacién multiple entre estas tres variables.
Asi, la correlacién parcial entre la hora de salida del primer individuo y la longitud de
la noche es significativa (r=0.720, p<0.0001, N=25), mientras que la correlacién parcial
de la primera variable con el tamafio del grupo no lo es (r=0.186, p=0.384, N=25). Una

vez que sale el primer murciélago, los Gltimos no tardan més de 15-20 minutos en salir.

Tabla 5.2.- Variacién mensual de la hora media de salida del primer
murciélago (en horas después del ocaso). Se muestra la media, la
desviacidén tipica (DT) vy el coeficiente de variacidédn (CV).

MES N MEDIA DT cv
1 1 0.55
2 2 0.14 0.04 26.2
3 1 0.34
4 4 0.29 0.06 20.3
5 8 0.22 0.07 33.4
6 3 0.15 0.08 55.1
7 3 0.23 0.07 31.3
8 2 0.40 0.02 5.4
9 3 0.45 0.12 25.9
10 2 0.48 0.12 25.3

En la figura 5.8 vemos como a lo largo del afio varian los patrones de salida de

los murciélagos del refugio. Todas estas curvas son significativamente diferentes entre
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Figura 5.8.- Patrdn de salida de la colonia durante diversos meses.
El numero de censos se encuentra en la parte superior.

si (tabla 5.3). Estas diferencia se producen por que, o bien empiezan a salir a horas muy
diferentes, o bien la salida del ltimo se retrasa a causa de un mayor nimero de
murci¢lagos presentes en el refugio. Podemos ver como la tendencia sigue
aproximadamente la marcada en la tabla 5.2. En los meses de marzo, mayo, junio y
julio hay un mayor retraso entre la salida de los primeros individuos y el conjunto de
la colonia, mientras que en los meses restantes la pendiente inicial es mucho mds
pronunciada. En la curva del mes de julio se puede observar que los murciélagos

presentan un comportaniiento escalonado en la salida del refugio (figura 5.8).
5.3.3 Ritmeos circadianos

5.3.3.1 Niveles de actividad

Los cambios a lo largo del afio en los patrones de actividad diario (pasos-dia-

hébitat-periodo de 15 minutos) son muy notorios (figura 5.9). Pasamos de un ciclo con
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Tabla 5.3.- Estadisticos D y sus significaciones resultantes de
realizar la prueba de Kolmogorov-Smirnov para comparar las curvas dgue
representan los patrones de salida de los murciélagos de sus refugios
(sélo para aquellos pares de meses en los que el tamafio muestral permitia
realizar tal prueba).

MAYO JUNIO JULIO AGOSTO SEPTIEMERE

ABRIL 0.643 0.640 0.515 0.539 0.519
0.0001 0.0001 0.0001 0.0001 0.0001

MAYO 0.230 0.450 0.907 0.984
0.0001 0.0001 0.0001 0.0001

JUNIO 0.293 0.765 0.872
0.0001 0.0001 0.0001

JULIO 0.595 0.713
0.0001 0.0001

AGOSTO 0.197
0.0184

’

un solo pico de actividad tras la puesta del sol, -meses entre febrero y abril-, a otro con
dos méximos claramente diferenciados; el primero minutos después de la puesta del sol
y €l otro, que es mucho menor, minutos antes de la salida del sol, -meses mayo y junio-
por ultimo, otro patrén en el que la actividad entre estos dos picos es considerable:
meses de julio, agosto y septiembre. Durante los meses de octubre y noviembre la

actividad vuelve a concentrarse tras la puesta del sol.

Tabla 5.4.- Estadisticos D y sus significaciones resultantes de
. realizar la prueba de Kolmogorov-Smirnov para comparar las curvas que
representan los patrones mensuales de actividad (sdlo para aquellos pares
de meses en los gque el tamafio muestral permitia realizar tal prueba).

MAYO JUNIO JULIO AGOSTO SEPTIEMBRE

ABRIL 0.195 0.247 0.367 0.207 0.486
0.0001 0.0001 0.0001 0.0001 0.0001

MAYO 0.130 0.250 0.196 0.375
0.0022 0.0001 0.0001 0.0001

JUNIO 0.187 0.253 0.266
0.0001 0.0001 0.0001

JULIO 0.353 0.140
0.0001 0.0001

AGOSTO 0.404
0.0001
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Figura 5.9.- Variacién del numero medio de pasos (linea continua)
y de la duracidén media de los pasos (barras) a lo largo de la noche en

los meses que hay actividad. Los tamafios de las muestras y los errores
estandar se dan en el apéndices 1 y 2.
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En aquellos meses en los que el tamafio muestral lo permitié se realiz6 un
prueba de Kolmogorov-Smirnov con objeto de detectar si estas diferencias en las
distribuciones de los niveles de actividad eran significativas. El resultado fue que entre
todos estos meses (abril-septiembre) las diferencias eran significativas (tabla 5.4).

Durante el mes de febrero existe actividad hasta dos horas después de ponerse
el sol, alcanzdndose €l 83% de ésta durante la primera hora. En el mes de marzo el
periodo de actividad nocturna alcanza las cuatro horas tras la puesta del sol, durando
1h 16’ el pico de actividad, pico que engloba el 62% de la actividad de toda la noche.
En abril la actividad sigue concentrada tras el ocaso. El perfodo de médxima actividad
dura hasta las 2h 23’ y supone €l 95% de toda la actividad. Durante los meses de mayo,
junio y julio el primer médximo dura aproximadamente 2h 15’ y el porcentaje que
representa sobre la actividad de toda la noche, aiin siendo muy importante, va
disminuyendo. As{, mientras que en el mes de mayo supone el 85%, en el mes de junio
el 77% y el 61% en julio. En todos estos meses el mdximo que se produce antes del
amanecer (entre una hora y 50 minutos antes de la salida del sol) supone menos del
10% y su duracién media es de 45 minutos. En agosto la actividad en el ocaso (el
tamafio muestral es pequefio) parece estar mas concentrada, su duracién media es de 1h
30’ y representa el 74%, mientras que €l pico del amanecer empieza dos horas antes de
que se produzca la salida del sol y dura una media de 1h 37’(supone el 10%). Tras la
puesta de sol, en el mes de septiembre parecen existir dos picos de méxima actividad
que se solapan. En conjunto ocupan las seis primeras horas de la noche y representan
el 89% de la actividad total. El pico del amanecer tan s6lo dura una media hora y
supone €l 7.5%. Durante los meses de octubre y noviembre la escasa actividad vuelve
a concentrarse tras la primeras horas de la puesta del sol, aunque durante octubre es
posible escuchar murciélagos durante una mayor parte de la noche (figura 5.9).

Los patrones de actividad también son diferentes entre los diversos hdbitats.
Debemos considerar estos patrones dentro de cada mes, pues como hemos visto las
variaciones anuales son muy importantes. Para ello s6lo atenderemos a aquellos meses
en los que haya un cierto nivel de actividad en todos los hébitats (abril-julio y
septiembre; agosto no lo consideramos debido a la falta de muestras en el arroyo y el

cereal). En abril tan s6lo parecen observarse diferencias entre el arroyo y el eucaliptar,
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ya que en este Gltimo se mantiene un nivel mas o menos constante hasta 1a media noche
(figura 5.10). Durante el mes de mayo, en el arroyo, el maximo que se produce tras el
ocaso dura més tiempo que en el resto, presenta otro pico antes del orto y apenas existe
actividad entre estos dos maximos (figura 5.11). En el cereal el patrén es el mismo, sin
embargo, el segundo pico es relativamente mds importante que en el arroyo. En el
eucaliptar s6lo destaca la presencia del primer pico de actividad, existiendo algunos
escasos contactos a lo largo de gran parte de la noche. Por tltimo el olivar se
caracteriza por una presencia mas o menos constante a lo largo de toda la noche (figura
5.11). La prueba de Kolmogorov-Smirnov detecta diferencias entre el arroyo y el
eucaliptar (D=0.282, p=0.0013), pero no entre cereal y los hébitats arrbyo (D=0.208,
p=0.0713) y eucaliptar (D=0.231, p=0.1487). No es posible llevar a cabo dicha prueba
con el olivar. En junio, el arroyo, el cereal y el olivar presentan los méximos del
anochecer y el amanecer, pero en el arroyo la duracién del primer pico es mayor. En
el eucaliptar aparecen dos picos de actividad entre el ocaso y la medianoche (figura
5.12). Las diferencias entre el arroyo y el eucaliptar (D=0.236, p=0.0224), entre el
arroyo y el olivar (D=0.407, p<0.0001) y entre el eucaliptar y el olivar (D=0.371,
p=0.0029) son significativas. Durante el mes de julio, en los patrones de actividad del
arroyo y el olivar aparecen los dos picos caracteristicos, sin embargo, entre ambos
méximos existe un mayor nivel de actividad en el arroyo (figura 5.13). En el cereal tan
solo se detecta un pico y en el eucaliptar, tras el primer méximo, se mantiene una
presencia constante a lo largo de toda la noche (figura 5.14). La prueba de Kolmogorov-
Smirnov determina que, a excepcion del par eucaliptar-olivar (D=0.123, p=0.1690),
todas estas curvas son diferentes (arroyo-cereal: D=0.363, p<0.0001; arroyo-eucaliptar:
D=0.217, p<0.0001; arroyo-olivar: D=0.209, p=0.0005; cereal-eucaliptar: D=0.216,
p=0.0018; cereal-olivar: D=0.207, p=0.0071). En septiembre (figura 7e¢), el eucaliptar
y ¢l olivar presentan una actividad méds o menos constante desde el anochecer hasta
pasada la medianoche; a partir de este momento los niveles decrecen hasta el amanecer,
momento en €l cual aparece otro pico de actividad. En el arroyo, la actividad se
concentra entre el ocaso y la medianoche, perfodo en el cual ésta se reparte entre dos
mdximos. El patrén del cereal parece erritico. La prueba de Kolmogorov-Smirnov

encuentra que entre el habitat arroyo y los hébitats eucaliptar y olivar las diferencias son
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Figura 5.10.- Variacién del nimero medio de pasos a lo largo de la
noche en los cuatro hdbitats durante el mes de abril. Nbétese que la
escala de '"arroyo" es diferente. Los tamafios de las muestras y los
errores estandar se dan en el apéndice 3.
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noche en los cuatro hdbitats durante el mes de mayo. Nétese que la escala
de "arroyo" es diferente. Los tamafios de las muestras y los errores
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significativas (D=0.301, p=0.0006; D=0.267, p<0.0001), pero que entre el eucaliptar y
el olivar éstas no lo son (D=0.188, p=0.139).

Como resumen podriamos decir que: en conjunto, el arroyo es diferente del
eucaliptar y el olivar y su patrén se parece més al del cereal; en los meses de junio y

julio los hdbitats presentan unos patrones de actividad mds diferentes.

5.3.3.2 Duracién media de los pasos

Cuando el murciélago estd en actividad de vuelo puede estar dedicdndose a
buscar alimento o simplemente desplazindose. Cabe esperar que si escuchamos a un
murciélago realizando el primer tipo de actividad, éste permanezca mds tiempo en un
punto determinado que si s6lo estd desplazdndose. También cabe suponer que ciertos
hébitats los utiliza como lugar de paso mientras que otros son cazaderos habituales, con
lo cual detectarfamos la misma diferencia de tiempo. Con objeto de determinar si
existen estas diferencias, se dividi6 el tiempo en que se escuchaban las sefiales de
ecolocacién de E. serotinus en cada perfodo de muestreo de 15 minutos por el nimero
de pasos de esta especie por cada muestra. En este apartado se utilizan los valores
medios para cada fraccién de noche.

El tiempo medio de cada paso evoluciona a lo largo de la noche, siendo mayor
al anochecer y al amanecer y menor durante la porcién central de la noche. Las
oscilaciones del tiempo medio de paso por fraccién de noche siguen, a grandes rasgos,
las evoluciones de los diferentes patrones de actividad (figura 5.9). Dicho tiempo medio,
sorprendentemente, también varfa de un mes a otro. Asi, los pasos de la primera porcién
de la noche de los meses de junio, julio y octubre son mds cortos. Ademd4s, en junio y
septiembre el nimero de horas de la primera parte de la noche, durante las cuales los
tiempos medios son mayores, es menor que en el resto de meses; sin embargo, este
nimero aumenta durante el tercer perfodo. En julio apenas existen diferencias durante
la noche (figura 5.9). Un andlisis de varianza donde se consideraban los meses abril-
septiembre y las fracciones de noche 0/10-5/10 result6 ser significativo para todos los
factores, incluida la interaccién (F=3.30, g.1.=35, p<0.0001). Los meses de abril y mayo

se diferencian de los meses de junio, julio y septiembre, ocupando agosto una posicién
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intermedia (prueba de Tukey, p<0.05). En lo referente a las fracciones de noche, la
prueba a posteriori, detecta dos subgrupos, uno formado por las fracciones 0/10-1/10
y otro formado por las fracciones 2/10-5/10 (prueba de Tukey, p<0.05).

Como hemos dicho en parrafos anteriores, cabrfa esperar que existiesen
diferencias entre hébitats, sin embargo, y aunque en algunos pocos casos concretos si
que parece que éstas existan, no se observa una tendencia clara, por 1o que excluimos
cualquier comentario. Un andlisis de varianza en el que el mes, hédbitat y 1a hora de la
noche son los factores del modelo y donde los hébitats arroyo y eucaliptar, los meses
de mayo, junio, julio y septiembre y la porcion de noche comprendida entre las
fracciones 0/10 y 5/10 son los niveles de dichos factores, el resultado es que las
diferencias son significativas entre meses, fracciones de noche y no lo son entre estos
dos hébitats (F=4.25, g.1.=14, p<0.0001). Un hecho significativo es que la interaccién
hébitat-fraccién también es significativa, con lo cual existe una diferente evolucién del
tiempo medio de paso en cada hdbitat. El mes de mayo presenta un tiempo medio de
paso significativamente superior a junio, julio y septiembre, siendo estos tres Gltimos
meses indistinguibles (prueba de Tukey, p<0.05). En cuanto a las fracciones de noche,
tan solo podemos diferenciar la fraccion 0/10 y 1/10 de la 4/10 (Tukey, p<0.05).

Por ser el arroyo el hdbitat que més actividad presenta generamos un modelo en
el que el mes (abril-septiembre) y la fraccidn de noche (0/10-5/10) eran los factores. El
resultado fue significativo, siendo los dos factores y la interaccién mes-fraccién
significativos (F=4.12, g.1.=28, p<0.0001). En este caso son los meses de abril y mayo
los’que tienen pasos medios mds largos que el resto (prueba de Tukey, p<0.05). En lo
referente a las fracciones de noche, la prueba a posteriori, detecta dos subgrupos, uno
formado por las fracciones 0/10-3/10 con tiempos medios mayores y otro formado por
las fracciones 3/10-5/10 (prueba de Tukey, p<0.05).

Obviamente, todo este proceso de andlisis a distintos niveles, para atender los
requisitos del procedimiento estadistico dado el tamafio muestral, supone una pérdida
de informacién (grados de libertad), por lo cual los resultados deben ser considerados
con cautela. Sin embargo, todo este procedimiento puede servir para sugerirnos que el
tiempo medio de paso varfe con respecto a los factores fraccién de noche, mes y hébitat.

A pesar de que los resultados son a veces complejos y poco claros parece que existe una
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tendencia a que los pasos sean mas largos cuando la actividad es mayor.
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Figura 5.15.- Variacién de la frecuencia media de "buzzes" ( 1
error estandar) a lo largo de los tres periodos de la noche (0, 1 y 2)
en los meses en que hay actividad. Los tamafios de las muestras aparecen
encima de los valores medios.

5.3.3.3 Actividad de caza

En la figura 5.15 vemos la evolucién de la frecuencia de "buzzes" durante el afio
y durante la noche (como el nimero de detecciones de los "buzzes" es relativamente
bajo, se ha optado por agrupar las muestras horarias en tres perfodos: el primero
comprenderia las dos primeras horas tras la puesta del sol, €l segundo durante las tres
horas a partir de 1a media noche y el terceré 45 minutos antes de la salida del sol). La
caza esta restringida a los perfodos primero y tercero (hasta la fraccién 2/10 de la noche/
se registran el 84% de todos los "buzzes"), con excepcién de septiembre donde es
posible escuchar algin "buzz" en el perfodo central de la noche. En mayo y junio las

diferencias entre el primer y el tercer perfodo son mayores, reduciéndose en los meses
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de julio y septiembre. Las oscilaciones que sufre el primer perfodo a lo largo del afio
son superiores a las del tercero. La frecuencia de "buzzes" aumenta hasta el mes de
junio, para después empezar a descender (el tamafio muestral y el enorme error de la
media del mes de agosto nos hace desestimar los datos de este mes). No obstante, si
comparamos las medias de la frecuencia de "buzzes" del primer periodo de la noche a
lo largo del afio, el resultado es que no se detectan diferencias (F=1.63, g.1.=6,
p=0.1418). Hay que destacar que las desviaciones de las medias son importantes, los
coeficientes de variacion oscilan entre 145-326%, con un valor medio de 237%.

La evolucién antes descrita varfa en cada uno de los hdbitats considerados (figura
5.16). Con la excepcién del mes de septiembre, tan s6lo en el arroyo es posible escuchar
algiin "buzz" durante el tercer periodo de la noche. En septiembre, en el arroyo y el
eucaliptar los "buzzes" se detectan durante el primer y segundo periodo, mientras que
en el olivar ésto ocurre durante el primero y el tercero. En el cereal 1a actividad de caza
estd limitada al primer periodo de los meses mayo, junio y julio (no tenemos datos de
agosto), ademds ésta es muy variable. Un andlisis de varianza no paramétrico donde los
factores del modelo son el perfodo de la noche (pﬁmero y segundo), el mes (mayo,
junio, julio y septiembre) y el hdbitat detecta diferencias significativas (F=4.17, g.1.=7,
p=0.0003), aunque sélo en el factor perfodo. Sin embargo, si en el modelo la variable
dependiente es el nimero de "buzzes”, las diferencias significativas se detectan en los
factores hdbitat y periodo (F=4.98, g.1.=7, p<0.0001).

La frecuencia de "buzzes" aumenta conforme es mayor el tiempo medio de cada
paso (r=0.2811, p<0.0001, N=228).

El ndmero de "buzzes" estd relacionado con el nimero de pasos registrados en
los perfodos primero (r,=0.566, p<0.0001, N=166) y tercero (r,=0.602, p=0.0019, N=24),
pero no con el segundo perfodo de la noche (r,=0.210, p=0.1138, N=58). Si ademds
consideramos cada hdbitat, observaremos que mientras en el arroyo (r,=0.797, p<0.0001,
N=53), el ecualiptar (r,=0.437, p=0.0054, N=39) y el olivar (r,=0.535, p=0.0005, N=38)
si que existe correlacién en la primera parte de la noche, ésta no se da en el cereal
(r=0.068, p=0.6915, N=36). En el resto de combinaciones perfodos-hdbitats no se

determinan correlaciones significativas.
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tamafios de las muestras aparecen encima de los valores medios.
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5.3.4 Variaciones individuales en la actividad

El tiempo que cada individuo estd volando durante el primer mdximo de
actividad depende de la estacién del afio y del individuo (anova encajado; F=6.1,
g.1.=61, p<0.0001). En este primer andlisis general y para cumplir con los requisitos del
anova hemos tenido que agrupar los meses por estaciones, como ya explicamos en
Material y Métodos; sin embargo, a partir de este momento nos referiremos al mes. Este
perfodo oscila entre los 25 minutos del mes de marzo hasta las 3h 25’ en agosto (tabla
5.5; en esta tabla sélo se han incluido aquellos dias de los que tenemos la certeza de
cuando empieza y acaba la actividad de vuelo). La edad, el otro factor del modelo, no
parece condicionar el tiempo de actividad. No obstante, cabe decir que el tamafio
muestral de la clase subadulta es muy pequefio y que, aunque las medias no sean
significativamente diferentes, s que parecen observarse ciertas diferencias (tabla 5.5 y
figura 5.17).

En la figura 5.17 se puede observar como evoluciona el tiempo medio de vuelo,
en el primer periodo, de las hembras adultas y de las subadultas. En la clase de edad
subadulta el tiempo aumenta de forma continua conforme avanza el afio, mientras que
en la clase adulta, aunque también se alarga la duracién de la actividad, la curva sufre
una inflexién en el mes de junio (las hembras marcadas con radio-emisor presentaban
un estado de gestacién bastante avanzado). Con excepcion de los meses abril y mayo,
en el resto de los meses, en que se llevé a cabo un seguimiento con radio-telemetria,
las hembras subadultas tenfan un periodo medio de actividad mayor (figura 5.17). En
marzo y junio hemos incluido en la clase subadulta a dos hembras que tienen menos de
dos afios de edad y que nunca se habian reproducido (n°® 863 y 1133 de la tabla 5.5).
Ademds, el individuo 1133 tiene una media muy similar a la del subadulto 1425. En
julio la media de actividad de dos hembras subadultas que eran lactantes es ligeramente
mayor que el de las hembras lactantes adultas y muy similar al ejemplar juvenil y al
subadulto marcados con radio-emisor (tabla 5.6 y figura 5.17). En septiembre, aunque
no conocemos con certeza cial es el tiempo de actividad de dos ejemplares juveniles,
sf que se puede asegurar que el periodo minimo que estuvieron volando en dos dias de
muestreo es superior a la media de los adultos (ejemplar 1421 actividad minima= 2h 55°

y 2h 10’; ejemplar 1442 actividad minima=2h y 2h 12°).
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Tabla 5.5.- Duracién media (horas expresadas en unidades
centesimales) del primer periodo de actividad nocturna de todos los
animales marcados con radio-emisor. (Adultos=ad, subadultos=subad,

juveniles=juv; REP=estado reproductor, ges=gestacidn, lac=lactancia;
N=numero de dias de seguimiento en los que han mantenido actividad de
caza) .

MES EDAD REP EJEMPLAR N MEDIA STDERR DT cv
ENERO ad 302 4 0.417 0.081 0.162 38.89
MARZO ad 302 4 0.270 0.050 0.101 37.28
813 8 0.324 0.024 0.068 20.88
863 9 0.453 0.051 0.152 33.62
ABRIL subad 928 7 0.621 0.052 0.136 21.97
1105 1 0.500 . . .
ad 315 4 0.685 0.138 0.277 40.43
332 5 0.466 0.058 0.129 27.67
562 9 1.009 0.104 0.311 30.86
580 10 1.147 0.125% 0.394 34.38
856 10 0.792 0.095 0.302 38.12
MAYO subad 949 8 1.022 0.135 0.382 37.39
ad 506 8 1.435 0.251 0.709 49.40
897 8 1.532 0.187 0.530 34.61
939 8 1.092 0.159 0.449 41.14
JUNIO subad 1425 6 1.333 0.324 0.794 59.54
ad ges 504 6 0.848 0.067 0.165 19.46
ges 510 4 0.997 0.233 0.466 46.75
ges 582 3 1.027 0.330 0.571 55.62
ges 807 6 0.888 0.163 0.399 44.97
ges 825 4 0.560 0.053 0.106 18.95
1133 2 1.375 0.795% 1.124 81.78
JULIO juv 949 5 1.936 0.217 0.485 25.05
subad 829 5 1.900 0.249 0.557 29.34
lac 1413 2 2.295 0.705 0.997 43.44
lac 1444 4 1.502 0.189 0.378 25.18
ad lac 516 4 1.667 0.224 0.449 26.92
lac 517 2 1.585 0.505 0.714 45.06
lac 563 1 1.080 . . .
lac 832 5 1.820 0.154 0.345 18.95
lac 919 4 1.917 0.224 0.449 23.41
macho 79v 3 2.000 0.438 0.759 37.97
AGOSTO ad 567 i 3.420
SEPTIEMBRE ad 564 1 1.090 . . .
892 4 2.087 0.251 0.501 24.02

En cuanto al nivel de actividad que presentan los machos, tan s6lo hemos
marcado dos: uno en junio y otro en julio. El ejemplar del mes de junio se mantuvo
activo al menos 55 minutos, con lo cual el tiempo de actividad puede ser similar o

superior al de las hembras adultas. El macho seguido en julio estuvo activo una media
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Figura 5.17.- Variaciones de la media (+ 1 error estandar) de la
duracién del primer periodo de actividad por clases de edad en los meses
en que se hizo radio-seguimiento. El1 tamafio de la muestra indica el
numero de individuos controlados. azhembra adulta, s=hembra subadulta,
sl=zhembra subadulta dando leche, j=hembra juvenil, m=macho adulto.

de dos horas, una medida algo superior a la media de las hembras lactantes, aunque no
diferente (tabla 5.5).

Si analizamos el coeficiente de variacién de cada murci€lago (tabla 5.5),
observaremos que: es relativamente grande; en el mes de julio el valor de dicho
coeficiente oscila menos y es, en conjunto, menor al de otros meses; en ¢l resto de los
meses los valores son bastante similares; en junio las diferencias en el C.V. entre un
murciélago y otro son muy grandes.

Una vez finalizado el primer periodo de caza el murciélago puede volver al
refugio que utiliza durante el dfa u ocupar otro refugio de forma temporal, denominado
nocturno, para después volver a cazar o regresar directamente a su refugio diurno. Estos
refugios nocturnos pueden ser las otras grietas que presenta el Puente, una serie de
lascas que se forman en las pizarras de los alrededores del Puente (<500 m) o bien,

otras fisuras localizadas a mayor distancia del Puente (>2 km). El 69% (25) de los 36
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marcajes a hembras utilizaron algin tipo de refugio nocturno en alguna ocasién. De
éstas, el 88% (22) utilizaron refugios nocturnos en el mismo Puente, el 20% (5) refugios
cercanos al Puente y el 4% (1) refugios lejanos (algunas hembras ocuparon varios tipos
de refugio). La hembra que utiliz6 ese refugio nocturno lejano es adulta y lo ocup6 en
el mes de septiembre. Probablemente se utilizaron un mayor nimero de refugios lejanos,
pero no nos fue posible averiguarlo.

Aunque el muestreo realizado a partir de que finalizase el primer periodo de
actividad es poco riguroso, al menos, de forma relativa se pueden extraer algunas
tendencias observando la tabla 5.6. Cuando sélo era posible apreciar si un murciélago
marcado cambiaba de refugio se consignaba una "c¢" y cuando se podia controlar que
mantenia actividad de vuelo, distinta del mero desplazamiento entre refugios, se
consignaba una "a"; si se determinaba que existia "a" se soslayaba la posible existencia
de un cambio de refugio. Hay que apuntar que cuando un murciélago cambia de refugio
no tiene porqué significar siempre que haya realizado una actividad de bidsqueda y
captura de presas y tampoco es necesario que adn habiendo salido de caza, haya
cambiado de refugio. Dicho esto, podemos concluir que la actividad, fuera del primer
periodo, es mayor en julio, seguida por septiembre, mayo y junio. En el resto de los
meses no se detecta nunca actividad, aunque es posible que en abril haya existido en
alguna ocasién. En enero y marzo todos los cambios de refugio acaecian dentro de un
intervalo inferior a las dos horas después de que los murciélagos hubiesen finalizado su
actividad de caza y siempre eran vuelos rdpidos y directos a ese segundo refugio. Otro
hecho destacable es que, siempre las hembras adultas mantienen en un mayor nimero
de ocasiones actividad después del primer pico. En julio, las hembras subadultas que
estin dando leche son las que presentan mayor actividad, seguidas por las hembras
adultas; al ejemplar subadulto y el juvenil nunca se les detect6é ningiin segundo periodo
de actividad (tabla 5.6).

En los pdrrafos anteriores hemos determinado cudnto tiempo dura el primer
perfodo de actividad, cuando éste existe. Sin embargo, en los meses de enero, marzo y
abril los murci€lagos marcados no mantuvieron actividad de caza durante todos los dias
de seguimiento. As{, en enero el Gnico animal marcado estuvo activo el 57% de los dias

(N=7). En marzo el porcentaje medio fue del 67% (ejemplar 302: 66%, N=6; ejem. 813:
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Tabla 5.6.- Nimero de cambios de refugio (c¢) y nUmero de fases de
actividad (a) efectuados después de haber finalizado el primer periodo
de caza. (Todas las cantidades se refieren a murciélagos-dia).

HEMBRAS HEMBRAS SUBAD HEMBRAS MACHO
MES ADULTAS LACT NO LACT JUVENILES
ENERO 0 ¢
0 a
N=4
MARZO 3 ¢ 1l ¢
0 a 0 a
N=8 N=13
ABRIL 14 ¢ 0 ¢
0 a 0 a
N=39 N=18
MAYO 11 ¢ 2 ¢
7 a 0 a
N=24 N=8
JUNIO 7 ¢ 3 ¢
1l a 0 a
N=30 N=10
JULIO lc 0 ¢ 4 ¢ 2 c 1l c
7T a 5 a 0 a 0 a 2 a
N=22 N=8 N=6 N=6 N=4
SEPTIEMBRE 0 ¢ 0 ¢
2 a 0 a
N=7 N=9

62%, N=13; ejem. 863: 69%, N=13). En abril el porcentaje medio fue del 74% (ejem.
315: 66%, N=6; ejem. 332: 83%, N=6; ejem. 562: 90%, N=10; ejem. 580: 73%, N=15;
ejem. 856: 83%, N=12; ejem. 1105: 50%, N=6). En los restantes meses estuvieron

activos el 100% de los dias de seguimiento.

5.3.5 Relaciones del nivel de actividad con variables meteorolégicas y con la

disponibilidad de presas

5.3.5.1 Sonidos

La correlacién entre el niimero total de pasos diarios y las temperaturas méxima

y minima es significativa (r,=0.566, r=0.533, p<0.0001, N=296). Aunque a nivel general
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existe correlacién actividad-temperatura, también se detecta una componente estacional
importante. Durante la primavera la actividad es mayor que en otofio para temperaturas
similares. Asi, en octubre el nimero de pasos es menor que en abril, (aunque no
significativamente diferente), a pesar de ser la media de las temperaturas méximas
()_(=26, DT=3.9; X=22.5, DT=4.3, respectivamente) significativamente mayores
(F=25.27, g.1.=3, p<0.0001; prueba de Tukey, p<0.05). En noviembre la temperatura es
similar a la de marzo ()2=19.9, DT=3.9; X=21, DT=3.9, respectivamente), mientras que
la actividad es semejante a la de febrero.

Esta relacién (pasos-temperatura méxima), que se mantiene en todos los hébitats,
es algo menor en el arroyo, aunque sdlo es significativamente diferente del Cereal
(Zo052=2.058, p<0.05) y del olivar (Z,s,=2.495, p<0.05). La correlacién entre la
temperatura mdxima y el nimero de pasos en cada uno de los hédbitats es la siguiente:
arroyo, r=0.431, p<0.0001, N=80; cereal, r=0.670, p<0.0001, N=66; eucaliptar,
1.=0.604, p<0.0001, N=73; olivar, r,=0.700, p<0.0001, N=77.

Cabe decir que, la correlacién entre el nimero total de pasos diarios y la
temperatura mdxima en aquellas estaciones de escucha que tenfan o no tenian una
trampa de insectos cercana son similares a la obtenida para el conjunto de los datos
(r=0.511, r,=0.629, p<0.0001, N=148) y no son significativamente diferentes entre si
(Zy 052=1.640, p>0.05).

La cantidad de pasos diarios también aumenta conforme aumenta el *nimero de
insectos’ capturados (r,=0.602, p<0.0001, N=148). Lo mismo ocurre en cada hébitat,
siendo mayor la correlacién en el olivar y el cereal (aunque no significativamente
mayores): arroyo, r,.=0.581, p<0.0001, N=43; cereal, r=0.644, p<0.0001, N=30;
eucaliptar, r,=0.535, p=0.0011, N=34; olivar, r,=0.690, p<0.0001, N=41.

La temperatura médxima no parece que condicione mds el nivel de actividad que
la cantidad de insectos capturados. Asi, en la correlacién miiltiple entre las variables
pasos, temperatura mixima e insectos capturados, la correlacién parcial de las variables
pasos y temperatura maxima es r,=0.321 (p<0.0001, N=148), mientras que la correlacién
parcial de las variables pasos y 'nimero de insectos’ es r,=0.231 (p=0.0049, N=148).
Si realizamos este andlisis para cada hdbitat observaremos que la correlacién parcial de

las variables pasos y temperatura méxima sélo es significativa en el cereal (r.=0.559,
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p=0.0016, N=30) y en el olivar (r,=0.501, p=0.001, N=41), mientras que la correlacién
parcial de las variables pasos y 'nimero de insectos’ sdlo es significativa en el arroyo

(r=0.386, p=0.0117, N=43).
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Figura 5.18.- Relacidén entre la frecuencia de *buzzes" y el numero
de insectos obtenidos en las mismas estaciones de muestreo durante el
primer periodo de la noche.

En la figura 5.18 observamos que, cuando se detectan "buzzes", la frecuencia de
"buzzes" en el primer periodo de la noche es pequefia cuando lo es el ‘nimero de
insectos’ presentes en el medio en ese mismo intervalo de tiempo; que ésta alcanza un
méximo cuando la cantidad de insectos capturados asciende a unos 200 individuos y que
a partir de esta cifra desciende. El porcentaje de ocasiones en los que no se escucha
ningin "buzz" también desciende paulatinamente hasta alcanzar la cifra de 300 insectos
(tabla 5.7). A partir de este momento el comportamiento de la curva no estd claro,

siendo el tamafio muestral muy pequefio.
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Tabla 5.7.- Relaciédn entre el numero de insectos capturados y el
porcentaje de muestras con actividad y sin "buzzes"

Numero de Frecuencia de
Insectos muestras sin buzzes N
0 100 9
100 75 12
200 78 9
300 67 6
400 100 1
500 50 2

5.3.5.2 Radio-seguimiento

Los datos obtenidos con radio-seguimiento presentan un inconveniente: la falta
de independencia. Asi, y con objeto de estudiar si el tiempo de actividad de los
murciélagos radio-muestreados también depende de la temperatura y de la disponibilidad
de presas, se consigné para cada animal marcado, si dicho tiempo de actividad
presentaba, a lo largo del perfodo de estudio, una tendencia positiva o negativa
conforme aumentaba la temperatura o el *nimero de insectos’ presentes en el medio. La
mayoria de los murciélagos radio-marcados manifestaron un aumento de la actividad
conforme aumentaba la temperatura méxima (x?=10.625, g.1.=1, p<0.005) y el *nimero
de insectos’ presentes en las trampas (x?=3.846, g.1.=1, p<0.05).

5.4 DISCUSION

5.4.1 Uso del tiempo

5.4.1.1 Hibernacion

La temperatura ambiente es un factor crucial en el control de los ciclos naturales
de la fauna de zonas templadas. Mantener actividad durante el perfodo de bajas
temperaturas y conseguir un rendimiento energético positivo es muy dificil, ya sea por
la disminucién en la disponibilidad de presas (como vimos en el Capitulo Insectos, la

relacién entre los insectos y la temperatura es muy estrecha y durante los meses
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invernales la presencia de éstos es muy reducida) y/o por el incremento del coste
energético que supone mantener una temperatura corporal constante (Speakman y Racey,
1989). Hay tres estrategias para solucionar este problema: emigrar, almacenar energia
o reducir el gasto de energia mediante modificaciones fisioldgicas (hipotermia). Una
suma de estas dos tltimas estrategias es la que siguen la mayoria de los murciélagos de
zonas templadas (Speakman y Racey, 1989). En el Capitulo Colonia vimos como E.
serotinus empieza a recuperar el peso perdido durante la fase de hibernacidn a partir
del mes de marzo. Posteriormente después de la crianza va aumentado de peso hasta
alcanzar el mdximo en el mes de octubre (aunque no tenemos datos de los dos meses
siguientes). La actividad anual medida con los detectores empieza en marzo al mismo
tiempo que los E. serotinus llegan a la colonia del Puente (ver Capitulo Colonia). Los
murciélagos comienzan a abandonar la colonia en septiembre, terminando a primeros
de octubre, fecha en la que los niveles de actividad se reducen considerablemente.
Durante el mes de septiembre la actividad es similar a la del perfodo abril-julio, esto
indica que los murciélagos permanecen activos en el drea aunque una parte de la colonia
haya cambiado de refugio. Aunque carecemos de informacién al respecto, con toda
seguridad este cambio de comportamiento estd relacionado, al igual que ocurre con otros
vespertiliénidos no cavernicolas europeos (Nyctalus noctula, Pipistrellus pipistrellus, P.
nathusii, P. kuhlii) (Racey y Tam, 1974; Bradbury, 1977), con el apareamiento que tiene
que producirse en estas fechas. Toda esta informacién y el hecho de que E. serotinus
sea una especie de costumbres sedentarias, sugieren que la hibernacién se inicia durante
el mes de octubre y finaliza en marzo, alcanzando su fase mas profunda durante los
meses de diciembre y enero.

La hibernacién supone un periodo de tiempo muy importante de la vida de los
murciélagos de zonas templadas (hasta de mds de la mitad de la vida), por lo tanto no
es de extrafiar que haya numerosos estudios sobre distintos aspectos de 1a hibernacién
(fisiologia, seleccién de refugios, termopreferencia, seleccién de refugios, gregarismo,
actividad invernal, etc.). Es por esto que resulta sorprendente la escasa informacién
sobre las fechas de inicio y finalizacion del proceso y por lo tanto de su duracién. Esto
es especialmente cierto para especies no cavernicolas de las que se conocen refugios

invernales en muy raras ocasiones. Sluiter y van Heerdt (1966) caracterizan los meses
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de noviembre-abril como aquellos durante los cuales Nyctalus noctula hiberna en
Holanda (aunque cita la posibilidad de que algunos ejemplares emigren). Funakoshi y
Uchida (1978) limitan el perfodo de hibernacién de Pipistrellus abramus a los meses
de noviembre-marzo (latitud 33°N en Jap6n). Sin embargo, Racey (1973) apunta que
Pipistrellus pipistrellus no ocupa los refugios invernales hasta diciembre. Funakoshi y
Uchida (1978) arguye que el grado de tolerancia a las bajas temperaturas y la capacidad
de mantenerse inactivo durante méis o menos tiempo es la causa de este diferente
comportamiento entre ambas especies del género Pipistrellus. Sin embargo, los
murciélagos cambian de refugio invernal dependiendo de las necesidades y las
condiciones climéticas de cada mes, estando estos desplazamientos condicionados por
la seleccién de una temperatura adecuada en el refugio (Ransome, 1968). Por lo tanto,
determinar que la hibernacién se inicia cuando los murciélagos abandonan el refugio
estival o cuando llegan al de hibernacién (caso de Racey) puede inducir a error, pues
puede quedar un lapso de tiempo de dudosa clasificacién. Sin duda son métodos mds
correctos el controlar el nimero de entradas y salidas de un refugio invernal ocupado
por quirépteros (Funakoshi y Uchida, 1978) o el utilizado por primera vez en este
trabajo con detectores de ultrasonidos que permite una cuantificacién objetiva.

Si en los pafses centroeuporeos se mantiene la coincidencia entre el inicio de la
actividad y la llegada al refugio de cria y entre la partida y la entrada a la hibernacién,
la duracién del perfodo de hibernacién de E. serotinus serd sensiblemente menor en

nuestras latitudes (Glas, 1981; Degn, 1983; Labee y Voiite, 1983).

5.4.1.2 Actividad invernal

Pero la hibernacién no es simplemente una fase de estitica (Ransome, 1968).
Incluso durante este perfodo es posible encontrar algin E. serotinus activo: se detectan
pasos durante los meses de noviembre y febrero y el animal marcado con radio-emisor
en el mes de enero estlivo activo més de la mitad de los dfas de seguimiento. Otros
autores también han descrito este comportamiento (O’Farrell y Bradley, 1970; Daan,
1973; Avery, 1985 y 1986a). Algunos han establecido umbrales de temperatura a partir

de los cuales la actividad cesa. Asi, éste serfa de 10.5°C para Antrozous pallidus
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(O’Shea y Vaughan, 1977) y 5°C para Pipistrellus pipistrellus (Venables, 1943). Avery
(1985) comenta que por debajo de los 8-10°C salir del refugio es poco rentable. Se ha
aducido que la necesidad de conseguir alimento es la causa de dicha actividad invernal
(Avery, 1985; Brigham, 1987). Speakman y Racey (1989) infieren que, a pesar de que
los murciélagos vuelan mas conforme aumenta la temperatura ambiental y que durante
estas fases de actividad se detectan "buzzes" (Avery, 1985), la sed es la causa de este
comportamiento (un murci€lago muere antes por deshidratacién que por falta de
alimento). De esta manera, la pérdida de energfa que supone el salir de la hipotermia
y volar se veria subsanado por este alimento extra (Speakman y Racey, 1989). La
bajisima frecuencia de "buzzes" en invierno podria indicar que efectivamente la
principal actividad de los E. serotinus es para beber, aunque también puede deberse a
que escuchar un "buzz" es un suceso raro y dado los bajos niveles de actividad en esas
fechas la probabilidad de registrar uno es muy pequefia. Otras especies parece que no
actian movidas por la necesidad. Asf, Hays et al. (1992) llegan a la conclusién que
Plecotus auritus no s6lo sale de su refugio invernal cuando le es fisiol6gicamente
necesario.

Como ya hemos dicho antes, Avery (1985) postul6 que por encima de los 8-10°C
volar le puede resultar rentable a P. pipistrellus. La temperatura media entre los meses
de noviembre-marzo en nuestra zona de estudio es de 12.8°C (muy superior a la media
en el sur de Gran Bretafia). Consiguientemente puede suponerse que en nuestras
latitudes, E. serotinus, tiene mds posibilidades de que volar le sea energéticamente
rentable y que, por lo tanto, la hibernacién no sea tan estricta como en las poblaciones
mdés septentrionales. Ademds, puesto que las limitaciones termorreguladoras y la
estacionalidad de los recursos tréficos son los determinantes méds importantes del
crecimiento y supervivencia de los quirépteros de zonas templadas (Tuttle y Stevenson,
1982), es obvio pensar que, para estrategias similares, unas condiciones climéticas méis

adecuadas promuevan una probabilidad de supervivencia mayor.

5.4.1.3 Entrada y salida de la hibernacién

Teniendo en cuenta que la actividad estd muy relacionada con la temperatura y
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la abundancia de insectos, resultan especialmente llamativos los bajos niveles de
actividad de octubre y pricticamente nulos de noviembre con temperaturas superiores
a abril y similares a las de marzo respectivamente y disponibilidades de insectos
mayores a las de abril y similares a los de marzo respectivamente. Sin duda este hecho
se debe a la existencia de ritmos endégenos circanuales (Funakoshi y Uchida, 1982) que
en este caso regulan la entrada y salida de la hibernacién por el fotoperfodo. El inicio
y la finalizacién de la hibernacién coinciden con bastante precisién con los equinoccios
de otofio y primavera respectivamente.

Después de terminar la crianza de los jovenes y posiblemente mientras tiene
lugar el aparcamiento, las hembras comienzan a almacenar reservas grasas hasta
alcanzar unos niveles determinados tras lo cual entran en hibernacién al margen de la
condiciones ambientales. Este descenso de actividad se verfa al menos en parte
favorecido por el importante aumento de peso (ver Capitulo Colonia) que reduce la
capacidad de maniobra en vuelo del individuo y que, ademds, el desplazar este peso
adicional le supone un aumento del gasto energético (Speakman y Racey, 1987). De esta
manera desaprovechan o les sobran los meses de octubre y noviembre en los que la
temperatura y disponibilidad de insectos son bastante favorables. La benignidad
climatoldgica permitirfa asegurar la entrada a la hibernacién en buenas condiciones a
la préctica totalidad de la poblacion. Los E. serotinus en nuestras latitudes tienen un
estrategia de comienzo a la hibernacién muy conservadora. Esta estrategia puede ser

mala si se alarga el invierno y la primavera es fria.

5.4.1.4 Periodo de actividad (abril-septiembre)

El aumento en el nivel de actividad que se produce durante los meses de abril-
julio estd relacionado con los mayores requerimientos energéticos de las hembras adultas
debidos a la gestacién y, sobre todo, a la lactancia (Speakman y Racey, 1987; Brigham,
1991; Rydell, 1993); y de los machos, a causa del inicio de la muda y la
espermatogénesis (Kunz, 1974). Las hembras subadultas también aumentan su periodo
de actividad durante estos meses y como no tienen especiales limitaciones reproductivas,

es posible que ya vayan haciendo acopio de reservas para recuperar las pérdidas sufridas
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durante la hibernacién y para prepararse al siguiente periodo de descanso invernal. Esta
tendencia a aumentar el tiempo de actividad, en dicho perfodo, no es constante en el
caso de las hembras gestantes, que sufren una inflexién durante el mes de junio (mes
en que el desarrollo fetal es mdximo). Podria pensarse que el peso del emisor, afiadido
al del feto, ocasionase esta reduccién temporal en el perfodo de caza. Sin embargo,
Kunz (1974) encuentra que en las fases tardfas de la gestacion, estas hembras consumen
menos cantidad de alimento cada noche y Rydell (1993) también anota como el tiempo
dedicado a volar se reduce conforme el feto se desarrolla. El incremento en peso que
supone el feto (casi el 50%) implica, como ya hemos comentado en pérrafos anteriores,
doblar el coste que supone volar (Speakman y Racey, 1987), asi como una posible
reduccién en la maniobrabilidad y en la eficacia de caza. Todo esto puede llevar a que
el rendimiento energético durante esta fase llegue a ser negativo (Speakman y Racey,
1987). Ransome (1973) sugiere que Rhinolophus ferrumequinum podria entrar en torpor
en los dltimos dias de la gestacién con objeto de reducir gasto. Sin embargo, Racey
(1982) comenta que esta estrategia no es energéticamente adecuada, pues podria retrasar
el desarrollo fetal y, consiguientemente, la fecha de emancipacién de los juveniles, por
lo que se reducirfan sus posibilidades de supervivencia al no conseguir suficientes
reservas para ¢l invierno.

En zonas templadas si la hembra estd gestando o dando leche y la temperatura
ambiental baja y la densidad de alimento decae, los murciélagos cesan su actividad y
entran en torpor, produciéndose un retraso en el desarrollo del feto o de la crfa (Racey,
1982). En nuestros datos podemos observar como el nivel de actividad durante estas
fases del ciclo reproductor es del 100%. Esto supone que las crias se independizen
antes, que dispohgan de mds tiempo para prepararse para la hibernacién y que,
consiguientemente, aumenten sus probabilidades de supervivencia.

Las diferencias en el tiempo que dedican a cazar entre las hembras adultas y
subadultas-juveniles se explica por razones energéticas (Speakman y Racey, 1987) y por
la habilidad y la experiencia en la caza (Kunz, 1973). Asi, las hembras en edad
reproductora necesitan hacer méds acopio de alimento durante las primeras fases de la
gestacion (abril-mayo), mientras que las hembras subadultas no tienen esa premura. Sin

embargo, durante los meses previos a la hibernacién (septiembre en nuestro caso) y los
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que siguen a la salida de ésta (marzo en nuestro caso), todos los individuos tienen las
mismas necesidades, por lo que la menor experiencia de las hembras subadultas
explicaria el que necesiten de mds tiempo. Durante la lactancia (julio), también las
hembras subadultas lactantes tienen un periodo de actividad mayor que las adultas
lactantes. Sin embargo, cabria esperar que las hembras lactantes tuviesen que dedicar
mds tiempo a cazar (Speakman y Racey, 1987), mientras que observamos como los
individuos subadultos que no dan leche y el juvenil estin mds tiempo volando durante
el primer periodo de 1a noche. Posiblemente, el tiempo del primer perfodo no refleje las
necesidades reales de la clase lactante, ya que otro tipo de limitaciones, como son tener
que amamantar a sus crias o el hecho de que su estémago ya esté completamente lleno
(Erkert, 1982; Rydell, 1993), les obligue a volver al refugio. Consiguientemente, la
energia que les resta por obtener la podian conseguir en posteriores salidas, que como
de hecho ocurre, siendo las lactantes subadultas las que se les detecta mayor nimero de
salidas, seguidas por las adultas, mientras que la subadulta no lactante y el juvenil no
parece que tengan mds de una salida.

Este patrén de actividad bimodal, con picos de actividad tras la puesta del sol
y antes de su salida, es muy comin entre los quirépteros insectivoros (ver revision en
Erkert, 1982). Este ritmo refleja la actividad de los insectos (Swift, 1980; Racey y Swift,
1985; Taylor y O’Neill, 1988; ver Capitulo Insectos), ademds de las limitaciones
digestivas y reproductivas ya citadas en el parrafo anterior. Sin embargo, el patrén de
actividad no se mantiene bimodal a lo largo de todo el afio. Funakoshi y Uchida (1978),
Swift (1980) y Maier (1992), entre otros, también han descrito que durante la primavera
y el otofio los patrones de actividad son unimodales, con un pico tras la puesta del sol,
mientras que durante el verano son bimodales. Como ya hemos dicho, la gestacién y la
lactancia en las hembras y la muda y la espermatogénesis en los machos son los
periodos en los que los requerimientos energéticos son maximos. Para incrementar el
nimero de presas capturadas, E. serotinus, al igual que otros muchos murciélagos
insectivoros, no opta por mantenerse activo continuamente, sino que restringe sus
periodos de caza a aquellos momentos en que los condicionantes antes expuestos (nivel
de presas y limitaciones digestivas y reproductivas) no le supongan un déficit energético

u otro tipo de problemas. El hecho de que el ritmo sea unimodal durante los meses
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febrero-abril y octubre-noviembre también refleja una estrategia de minimizar el tiempo
que se dedica a la bisqueda de alimento y que permita obtener la energia que se
necesita (Schoener, 1971; Pyke et al., 1977). De esta forma, cuando la temperatura es
baja y/o la cantidad de presas disponibles es escasa, se reduce la actividad, elimindndose
en primer término aquellos periodos de vuelo que se producen tras el primer pico de
actividad. Kronwitter (1988) apunt6 que cuando la temperatura baja de un cierto nivel,
Nyctalus noctula, que tiene tres picos de actividad, elimina primerd el de la medianoche,
luego el de antes de la salida del sol y finalmente reduce la longitud del primer médximo.
Anthony et al. (1981) también describe como Myotis lucifugus pasa mds tiempo
descansando en los refugios nocturnos cuando la temperatura y el nimero de insectos
son bajos. Al ahorro energético que supone no volar cuando las condiciones no son las
adecuadas, hay que afiadirle el ahorro que se produce cuando el murciélago entra en
torpor. Studier y O’Farrell (1972) observaron que M. lucifugus se comportaba como
heterotermo hasta las dltimas fases de la gestacién, convirtiéndose entonces en
homeotermo hasta el total desarrollo de las crias. A partir de este momento volvia a
escoger la estrategia heteroterma.

Entre los dos picos suele existir un cierto grado de actividad. En numerosos
trabajos, basados en el control de los refugios, aunque se establecen patrones de
actividad bimodal, se describen continuas entradas y salidas de individuos (ejem.: Swift,
1980; McAney y Fairley, 1988a; Rydell, 1993). Sin embargo, esta metodologia no
permite conocer que es lo que estdn haciendo los murciélagos. Con nuestros datos,
aunque no podemos establecer con seguridad qué es lo que hacen, si que sabemos que
en ningiin caso, con excepcién del mes de septiembre, se detectan "buzzes" durante la
medianoche y que el tiempo medio de los pasos, en ese mismo periodo, es mds corto
que el correspondiente a los picos de actividad. Ademds, la emisién de "buzzes" estd
relacionada con tiempos medios de paso largos. Stutz y Haffner (1986) describe un
comportamiento similar en un estudio sobre los patrones de actividad de Nyctalus
noctula. Por ello, podemos deducir que la actividad que E. serotinus efectda entre los
dos méaximos de actividad debe ser principalmente de desplazamiento.

La actividad en el mes de septiembre también muestra una cierta peculiaridad.

El segundo méximo, que se produce tras la puesta del sol y que estd solapado con el
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primero, se caracteriza por un tiempo medio de paso corto. Aunque es posible escuchar
algin "buzz" durante dicho perfodo, es dificil creer que E. serotinus necesite tanto
tiempo para cazar, puesto que, ademads, la cantidad de insectos presentes en el medio es
muy grande (Capitulo Insectos). Gould (1955) encontr6 que los murciélagos son
cazadores muy eficientes. Kunz (1974) apunta que Myotis velifer consigue el 80% del
alimento que necesita durante las dos primeras horas de actividad. Nosotros también
hemos descrito como E. serotinus emite el 84% de todos los "buzzes" en las primeras
2/10 partes de la noche. Kunz (1974) encuentra que M. velifer consume menor cantidad
de insectos durante el otofio, consiguiendo ademds, acumular grasa para pasar el
invierno. Adem4s, por todo lo dicho con anterioridad, alargar el tiempo de vuelo para
conseguir mds alimento no parece una estrategia muy rentable. Teniendo en cuenta que,
como dijimos en el Capitulo Colonia, la cépula se lleva a cabo durante el otofio,
podemos deducir que ese segundo pico de actividad esté relacionado con el cortejo. Esta
conclusién estd apoyada por el hecho de que s6lo en septiembre se detect el uso de un ‘
refugio nocturno alejado del Puente y que fue una hembra adulta la que lo utilizé.

Nuestros datos sobre los ritmos de actividad circadianos de E. serotinus son
similares a los descritos para otras especies de quirépteros de zonas templadas. Para la
mayoria de las especies, perfodos de 2-3 horas de actividad nocturna son muy corrientes
(ejem.: Pipistrellus pipistrellus, Swift (1980); Eptesicus fuscus, Brigham (1991);
Eptesicus nilssonii, Rydell (1993)). Para otras especies se¢ han descrito tiempos mds
dilatados (ejem.: Lasiurus cinereus, Barclay (1989); Myotis myotis, Audet (1990)).

La disparidad en el tiempo que dura el primer pico de actividad, obtenido a partir
de los datos procedentes de las grabaciones de ultrasonidos u obtenido a partir dél radio-
seguimiento puede ser debido a la diferencia de tiempo que existe entre el primer
murciélago que sale y el dltimo, a que las muestras de sonidos sean de perfodos de 15
minutos y/o a la variacién intra ¢ interindividual en el tiempo dedicado a volar (que
como hemos visto es importante). Podrfa pensarse que el radio-emisor ocasionase algin
tipo de efecto sobre la actividad, sin embargo, en repetidas ocasiones se ha puesto en
evidencia que los emisores, cuyo peso suponga menos del 5% del peso del animal, no
afectan de forma notoria el comportamiento del murciélago (ejem.: Brigham y Fenton,

1986; Kronwitter, 1988). No obstante, Aldridge y Brigham (1988) estimaron que los
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Myotis yumanensis que transportaban un emisor, de un 5% de su peso, experimentaban
una perdida de maniobrabilidad del 5%. En nuestro caso tampoco hemos notado ningtn
efecto importante, ya que los individuos marcados no sélo no perdian peso, sino que en
determinadas ocasiones lo ganaban. Otro efecto colateral del marcaje, como es la
pérdida de pelo en la zona donde se pega el emisor, también ha sido observado por
varios autores, entre los que se encuentran alguno de los antes citados, y todos han
constado que dicho pelo se recupera con rapidez y sélo si el emisor se pega varias veces
al mismo animal puede ocasionar una pérdida total del mismo (Wilkinson y Bradbury,
1988).

5.4.1.5 Inicio de la actividad

El momento en el cual los murciélagos se despiertan de su descanso diario esta )
controlado por un ritmo endégeno sincronizado por la oscilacién diaria de las 24 horas.
En numerosos trabajos se ha puesto de manifiesto que el patrén de salidas del refugio
corre més 0 menos paralelo a la evolucién de la puesta del sol, aunque, realmente dicho
patr6n estd correlacionado con la intensidad luminica (ver revisién en Erkert, 1982). La
hora a la que salen los E. serotinus del refugio estd mas o menos dentro de lo descrito
por otros autores para esta misma especie (Glas, 1981; Degn, 1983). Otras especies
salen de sus refugios mucho més tarde (Myotis daubentoni, 105 minutos después de la
puesta del sol) estando la explicacién de este comportamiento, segiin Swift y Racey
(1983), en un intento de evitar competencia interespecifica y/o adaptarse al ritmo
circadiano de sus presas. Incluso dentro de la misma especie se han descrito patrones
de salida diferentes dependiendo del estado reproductor y de la edad. Asi, Kunz (1974)
describe como las hembras lactantes salen m4s tarde de los refugios con objeto de evitar
que las salidas del resto de los miembros de la colonia ocasionen caidas en sus crias y
como los adultos salen antes que los jévenes, porque estos tltimos todavia tienen leche
en sus estémagos y se encuentran menos hambrientos que los adultos. El hambre
también ha sido utilizada como explicacién de los pequefios perfodos de actividad diurna
que presentan algunas especies (Degn, 1983; Kronwitter, 1988).

Como hemos comentado en el anterior parrafo, el patrén de salida del primer
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individuo estd més o menos correlacionado con la puesta del sol. En diversas especies
se ha descrito como este patrén se retrasa ligeramente durante la época de partos y de
lactancia (Kunz, 1974; Kronwitter, 1988; McAney y Fairley, 1988a). Estos autores
aducen que en la mayor longitud del crepdsculo en las noches cercanas al solsticio de
verano s¢ encuentra la explicacién a dicho fenémeno. Sin embargo, nosotros hemos
encontrado un comportamiento totalmente opuesto. Podria esperarse que conforme las
noches son més cortas, la limitacién en el tiempo disponible para cazar obligase a los
murciélagos a salir antes. No obstante, ésto supondria que el animal empezase a volar
con niveles de luz mas altos, 1o que podria aumentar el riesgo de predacioén por rapaces
diurnas (Erkert, 1982). La limitacién en el tiempo disponible no debe ser un factor
importante ya que la casi totalidad de casos conocidos en que se retrasa el inicio de la
actividad se refieren a latitudes mayores y por tanto con noches mds cortas que en
nuestro caso. McAney y Fairley (1988a) apuntaron que el factor social condicionaba el
patrén de salida. Ellos encontraron que la hora media a la cual salia la colonia se
atrasaba conforme aumentaba el nimero de murciélagos presentes en la misma. Cabe
pensar que para colonias numerosas la dificultad de salir del refugio (dificultad que no
existia en el trabajo subscrito por estos Gltimos autores) provoque un retraso en la salida
de todos los individuos y, consiguientemente, ésto suponga una limitacién al reducirse
el tiempo disponible para conseguir alimento. Esto podrfa obligar a que el primer
murciélago saliese antes. Sin embargo, en nuestro caso, aunque el tamafio del grupo estd
relacionado con el tiempo en que tarda en salir toda la colonia, éste no parece
condicionar la salida del primer individuo. Avery (1986b) también describié que el
tiempo de emergencia medio de la colonia estaba correlacionado con el nimero de
murciélagos presentes en el refugio, pero que de este Gltimo factor no dependia la hora
a la cual salia el primer ejemplar. Diversos factores meteorolégicos, como la lluvia, la
temperatura, €l viento o el grado de cobertura del cielo por las nubes afectan en mayor
o menor grado la hora de salida (ejem.. Kunz, 1974; McAney y Fairley, 1988a).
Nosotros no controlamos con precision todas estas variables, aunque en ningin caso las
condiciones fueron extremas. No obstante, cabe pensar que su efecto se diluya en la
muestra a causa del azar y que, ademds, es dificil pensar que el efecto de tantas

variables produzcan una tendencia tan clara. Es posible que elegir la salida del primer
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murciélago como indicativo del patrén de salida no sea un método muy adecuado,
aunque éste haya sido utilizado con mucha profusién (Erkert, 1982). En nuestro caso,
los meses en que la media de salida del primer individuo es més temprana, es mds alto

el coeficiente de variacién.
5.4.2.USO DEL HABITAT

E. serotinus caza mayoritariamente en zonas de pasto, grupos de drboles y bordes
de bosques (Degn, 1983; Hutson, 1991). En nuestro estudio E. serotinus usa todos los
hébitats considerados, aunque el arroyo fue el mds utilizado en general (tanto en
intensidad como en ndmero de meses) y como zonas de caza (frecuencia y nimero de
"buzzes"). En numerosos trabajos se ha puesto en evidencia como diversas especies de
murciélagos utilizan especialmente zonas con vegetacién de ribera (ejem: Racey y Swift,
1985; McAney y Fairley, 1988b; Rachwald, 1992). Tales dreas presentan densidades de
insectos muy elevadas (Racey y Swift, 1985). En el Capitulo Insectos vimos como el
arroyo es el hédbitat que presenta la relacién 'nimero de insectos’-peso medio mds alta,
mientras que la peor corresponde al cereal. Hay que resaltar que la relacion existente
entre el uso de los diferentes hdbitats por parte de los murciélagos y la abundancia de
insectos en cada hdbitat es menor de lo que se podria esperar. De hecho la diferencia
en el uso de los hdbitats es mayor que la encontrada en la distribucién de los insectos.

En varios trabajos se sugiere la idea de que la asociacién especie-hdbitat no es
muy especifica en la mayoria de los quirépteros insectivoros (Kunz, 1973; Fenton y
Thomas, 1980; Furlonger et al., 1987). Racey y Swift (1985) concluyeron que la
existencia de concentraciones de insectos adecuadas es la causa de la presencia de
Pipistrellus pipistrellus en un determinado hdbitat, no el hédbitat en si mismo. P. kuhli
(Barak y Yom-Tov, 1989), Lasiurus borealis (Hickey y Fenton, 1990), Nyctalus noctula
(Kronwitter, 1988) y E. serotinus (Catto et al., 1993) cazan habitualmente en las
concentraciones de insectos que se producen en las cercanfas de las luces,
concentraciones que funcionan como parches mis o menos predecibles. No obstante, la
menor dependencia de los niveles de actividad en el arroyo con respecto a las variables

temperatura y cantidad de insectos, parece sugerir que E. serotinus visita este hdbitat
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con m4s frecuencia de la que cabria esperar segin lo dicho antes. Por ello, debe existir
alguna otra razén que explique este mayor nimero de visitas. Asf, la morfologia alar y
el disefio de las sefiales ecolocadoras son determinantes en el comportamiento de caza
y en la seleccién del hébitat (Miller y Degn, 1981; Aldridge y Rautenbach, 1987,
Norberg y Rayner, 1987; Neuweiler, 1990). La forma de las alas de E. serotinus
(Norberg y Rayner, 1987) y el tipo de sonidos que emite (Miller y Degn, 1981) le
permiten moverse y cazar en zonas abiertas préximas a la vegetacién (Neuweiler, 1990).
Entre los hébitats considerados todos tienen estas caracteristicas con la excepcién del
eucaliptar. Quizds sea esta la razén de que sea utilizado menos de lo que podria
esperarse de acuerdo a la disponibilidad de insectos que ofrece.

La disponibilidad de refugios adecuados también condiciona la distribucién de
los quirépteros (Furlonger et al., 1987). Brigham (1991) encuentra que Eptesicus fuscus
utiliza hébitats y diferentes estrategias de caza en dos zonas de Canadd en las que dicha
especie ocupa diferentes tipos de refugios. Jones y Morton (1992) observan que
Rhinolophus ferrumequinum utiliza hébitats diferentes en primavera y en otofio y
apuntan como una posible causa de este cambio el hecho de que dicha especie utilice,
en dichas épocas, refugios situados en zonas diferentes. Si E. serotinus caza donde hay
suficientes insectos, cabe pensar que, como la distribuciéon de los insectos es
espacialmente heterogénea y muy variable (Capitulo Insectos), también lo sea la
distribucién de E. serotinus. Como hemos visto los coeficientes de variacién del nimero
de pasos por dia son muy altos en todos los hébitats.

El significado de la variacién del tiempo medio de paso a lo largo de 1a noche
y entre hdbitats tiene, como ya hemos indicado, una obvia explicacién, y que es su
correspondencia con periodos de caza. Sin embargo, ésta no es tan inmediata en el caso
de la variacién intermensual. Puede deberse a que el drea de campeo de cada murciélago
sea mis extensa en los meses en que el tiempo medio de paso es menor, y
consiguientemente el tiempo que un murciélago permanece en el rango de deteccién de
la estacién de escucha sea menor. Si esto fuese asf, cabria esperar que la probabilidad
de que un detector registrase una sefial fuese mayor, con lo cual 1a variacién del mimero
de pasos por dia en cada mes fuese menor. Esto parece apoyarse por el hecho de que

las desviaciones intermensuales son significativamente diferentes. Ademds, podemos
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observar como durante el mes de julio las diferencias entre los niveles de actividad de
cada hdbitat se reducen. Esto dltimo enlaza con lo dicho en el pdrrafo anterior y que
puede estar en relacién con una mds amplia y/o mds impredecible distribucién de los

insectos presa (ver Capitulo Insectos).



CAPITULO 6:

USO DEL ESPACIO
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6.1 INTRODUCCION

Al estudiar las caracteristicas de los movimientos de los murciélagos hay que
tener presente que, como ya se mencioné en el Capitulo de Actividad, la actividad
nocturna de estos animales estd casi exclusivamente destinada a la bisqueda de
alimento. Por lo tanto al hablar del uso del espacio nos referiremos a este aspecto.

Las teorfas de forrajeo asumen que los animales son eficientes a la hora de
conseguir su alimento e intentan predecir, con una serie de limitaciones, los
comportamientos que maximizen la tasa energética u otro tipo de nutrientes. Identificar
y explicar las limitaciones que condicionan las estrategias de bisqueda de alimento es
muy importante a la hora de desarrollar modelos de forrajeo (Krebs y McCleery, 1984).
Factores intrinsecos y extrinsecos pueden condicionar la conducta de forrajeo individual.
Factores intrinsecos incluyen la edad, el sexo, el estado reproductor y el estatus social.
En los factores extrinsecos se incluye la localizacién y las tasas de renovacién del
recurso tréfico, el comportamiento de bisqueda de alimento de las especies
competidoras y el riesgo de predacién.

Las estrategias de uso del refugio de las especies de quirépteros gregarios, como
es el caso de Eptesicus serotinus, es un ejemplo claro de "modalidades de refugiarse”
("refuging systems"), las cuales Hamilton y Watt (1970) define como "la dispersién y
el reagrupamiento ritmico de un grupo de animales a partir de un punto fijo en el
espacio” (que en este caso serfa el refugio diurno de la colonia). En la mayoria de
| especies que utilizan esta estrategia la densidad de forrajeadores declina conforme nos
alejamos del refugio (Hamilton y Watt, 1970). Existe un compromiso entre la distancia
a recorrer y el grado de competencia intraespecifica.

En este capitulo se pretende describir con detalle cémo explota €l espacio una
especie colonial y cémo factores extrinsecos: la estacionalidad y disponibilidad o
distribucién de recursos tréficos, y factores intrinsecos: la edad y el estado reproductor

condicionan el comportamiento de forrajeo de E. serotinus.
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6.2 MATERIAL Y METODOS

El estudio del uso del espacio se ha llevado a cabo con individuos provistos de
radio-emisor. La metodologia de captura, marcaje y seguimiento de los animales radio-
muestreados, as{ como el tamafio muestral vienen descritos en el Apartado Material y
Métodos del Capitulo Actividad.

A la hora de analizar los datos, primero se estimé cual era el error de las
localizaciones. Para ello se construy6 un poligono con la interseccion de los intervalos
de confianza (95%) de los rumbos de cada una de las estaciones de escucha. La
desviacién tipica del error que nosotros cometemos al estimar la direccién de la sefial
que procede del murciélago radio-marcado es de 2.55. Posteriormente se eliminaron
todas aquellas localizaciones cuyo poligono de error tuviese un drea superior a los 0.5
km?. El resultado fue que de 1654 localizaciones iniciales quedaron 1197, de las cuales
el 80% tenian un error inferior a los 0.2 km? ()_(=O.122, DT=0.118).

En primer lugar se estimaron las dreas de campeo, entendidas como la zona
geogréfica que utiliza normalmente un individuo a lo largo de un periodo de tiempo
(Burt, 1943), a partir del método de la Media Arménica (Dixon y Chapman, 1980) para
el 90% de las localizaciones (MA-90) obtenidas en el seguimiento de cada murciélago.
Para establecer el drea que usan mds intensamente se utilizé la Media Arménica para
el 50% de las localizaciones (MA-50) que otros autores denominan centro de actividad
(Hayne, 1949) y que aqui denominaremos drea de uso del 50%. Para conocer como se
va ampliando diariamente el drea de campeo de cada individuo se utilizo el método del
Minimo Poligono Convexo (Mohr, 1947).

Posteriormente en un mapa se representaron todas las localizaciones, méds sus
poligonos de error, de cada uno de los murciélagos marcados con radio-emisor para cada
uno de los dias de seguimiento. Junto a estas localizaciones se escribia la hora en que
éstas habian sido tomadas. Todas aquellas localizaciones que, ademds de presentar una
proximidad geogréfica, eran consecutivas en el tiempo, se agruparon y se les denominé
centros de actividad (CA). Asi, en este trabajo entendemos que un CA es una entidad
espacio-temporal. El resto de las localizaciones se entendia que significaban

desplazamientos. Todas las localizaciones corresponden al primer perfodo de actividad.
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El hecho de utilizar estaciones fijas de radio-seguimiento impone una serie de
limitaciones, como son la existencia de unas zonas en las que el error en la
determinacién de las localizaciones es excesivo, o perder al animal debido a la orografia
del terreno y a la imposibilidad de desplazar el equipo de seguimiento. Parte de estos
problemas se solucionaron alternando las estaciones de seguimiento y para ello se tuvo
en cuenta los movimientos que el murciélago habia tenido en el dia o en dias
precedentes. Aidn asi, debido a éste y a otros problemas, no siempre fue posible
mantener contacto todo el tiempo con el animal marcado. Sin embargo, este sistema de
seguimiento es mucho mds adecuado que el método que implica seguir los
desplazamientos del animal. La raz6n de ello estd en la considerable velocidad de los
murciélagos, su corto perfodo de actividad, la escasez de carreteras que faciliten el
acceso a las zonas ocupadas por los animales marcados y ademds, la necesidad de
mantener entre el emisor y el receptor de radio, una altura relativa que posibilite una
facil y mds segura deteccion de la seiial.

En algunas ocasiones se escuchaba la sefial de radio desde una sola de las
estaciones. Si el rumbo coincidia espacial y temporalmente con un CA, se incluia el
rumbo como localizacién en dicho CA. Si no existfa CA y una serie de rumbos
consecutivos en el tiempo apuntaban en un sentido comiin, se consideraba que existia
un CA, aunque no se conociese su ubicacion.

Considerando todas las localizaciones y aquellos rumbos a los que hemos hecho
mencion en el parrafo anterior, se pudo mantener un buen contacto con los murciélagos
marcados en un 78% de las 2925 localizaciones que se deberfan haber obtenido durante
todo el perfodo de estudio.

Para caracterizar la conducta de los E. serotinus marcados con radio-emisor se
utilizaron los siguientes pardmetros: |

-Extensién ocupada por las dreas de campeo.

-Nimero de CA por noche de seguimiento.

-Extension de los CA (calculada con el método de Minimo

Poligono Convexo.

-Tiempo que cada animal permanece en cada CA (medido como

el nimero de perfodos de cinco minutos).
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-Porcentaje del perfodo de actividad diario que cada
murciélago permanece en sus CA (medido como el ndimero total de
periodos de cinco minutos que pasa en los CA dividido por el nimero

total de periodos de cinco minutos que tiene su fase de actividad).

-Distancia del centro del CA al refugio diurno.

-Distancia total recorrida (la suma de la distancia del

refugio al primer CA, m4s la distancia del refugio al dltimo CA, m4s los

desplazamientos entre los distintos CA).

Para estudiar el grado de solapamiento de los CA utilizados por un individuo en
dias sucesivos se crearon dos sencillos indices: indice de repeticién e indice de cambio.
Si el murciélago utilizaba alguno de los CA del dfa anterior se le daba valor 1 a la
variable repeticién, si no el 0; si utilizaba algin CA distinto del dia anterior se le da
valor 1 a la variable cambio, si no el 0. Puede darse la combinacién que utilice un CA
nuevo y que ademds repita otro del dia anterior. Entonces, para calcular cada uno de los
fndices se suman los valores 0 y 1 y se divide por el nimero de dfas de seguimiento.
Sélo se utilizaron aquellos murciélagos de los que se disponia de un nimero adecuado
de dias consecutivos de seguimiento.

Con objeto de normalizar alguna de las variables s¢ realizaron. las siguientes
transformaciones:

-Nimero de centros: la raiz cuadrada del valor mas 3/8

(Zar, 1984).

-Area de los CA: la raiz cuadrada del valor.

-Porcentaje del tiempo en CA: el arcoseno de la raiz

cuadrada de cada valor.

Como valores medios de estas variables se dan los inversos de los transformados
y entre paréntesis la media de la transformada y su desviacién tipica.

Las medias de todas las variables se calculan de la siguiente manera: primero se
estima la media para cada murciélago marcado y después se estima la media de estos
valores.

Para poder contar con una muestra suficiente para los andlisis estadisticos se

agruparon los meses de los diferentes afios por estaciones, quedando de la siguiente
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manera:

-Primavera: meses abril y mayo.

-Verano: meses junio y julio.

-Otofio: mes septiembre.

El invierno no se considera debido a la escasa fiabilidad de los datos.

Con las localizaciones obtenidas con el radio-seguimiento no se ha realizado
ningin andlisis de uso de hdbitats porque los poligonos de error superaban
frecuentemente el tamafio de las parcelas de los distintos habitats.

Para los andlisis estadisticos de los datos se ha utilizado un modelo mixto de
andlisis de varianza encajado con repeticién, donde los factores fijos del modelo son la
estacién del afio y la edad del individuo y donde el individuo se considera como factor
aleatorio. Los célculos se llevaron a cabo con el procedimiento PROC GLM del SAS
(1989). :

6.3 RESULTADOS
6.3.1 Area de campeo

Para poder estimar correctamente el drea de campeo de un animal hay que contar
con un mimero suficiente de localizaciones que abafquen el territorio por el que
normalmente se mueve. Analizando las curvas de la frecuencia acumulada de aumento
del 4rea de campeo en los sucesivos dias que se realizé el seguimiento (método del
minimo poligono convexo), se observa que estos periodos son demasiado cortos para
obtener un 4rea de campeo completa ya que al terminar los seguimientos el drea de
campeo todavia sigue creciendo sin que se asintote (figura 6.1).

A pesar de esta limitacién, impuesta por las caracteristicas del grupo estudiado,
y teniendola en cuenta, los valores obtenidos sirven como una primera aproximacién con
estimas de las dreas de campeo menores de las reales pero que nos permiten comparar
los resultados entre diferentes meses y edades.

El é4rea de campeo tiende a aumentar a lo largo del afio, sin embargo, durante

el mes de junio, en las hembras gestantes aparece una inflexi6n en dicha tendencia
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Figura 6.1.-

Curvas de frecuencia acumuladada de las 4reas de

campeo en dias sucesivos de seguimiento para los individuos radio-
marcados de los qgue se dispone de suficiente informacidén. Se agrupan por
meses. Todos los casos son adultos excepto los seflalados como subadultos

(

subad) .
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(tabla 6.1). En ese mismo mes, una hembra adulta no gestante presenta un valor muy
superior. Lo mismo ocurre con una hembra subadulta (tabla 6.1). En el mes de julio las
dreas de campeo alcanzan, en conjunto, valores mdximos; las hembras lactantes, junto
con una subadulta, son las que presentan dreas de campeo de extensién mayor (tabla
6.1). En los meses de abril y mayo no parece observarse una diferencia entre las
hembras adultas y las subadultas (tabla 6.1). De todas formas el tamafio muestral para
comparar las dos clases de edad es muy pequefio.

En la tabla 6.1 también aparecen reflejados las estimaciones de la isolinea del

50% de las localizaciones, valor que hemos denominado 4rea de uso del 50%.

Tabla 6.1.- Estimacidén de la extensidén ocupada por las Aareas de
campeo (Media Armdénica 90%) y las &areas del 50% (Media Armdnica 50%)
(expresadas en km?) de aquellos animales marcados con radio-emisor de los
gue se tienen buenos datos. (Adultos=ad, subadultos=subad, juveniles=juv;
REP=estado reproductor, ges=gestacidn, lac=lactancia).

MES EDAD REP EJEMPLAR MA-90 MaA-50
ABRIL subad 928 4.3 1.0
ad 315 1.2 0.1

332 0.9 0.1

856 5.1 1.2

MAYO subad 949 9 0.9
ad 897 8.9 1.5

939 9 1.4

JUNIO subad 1425 11.0 4.4
ad ges 504 3.7 0.8

ges 510 3.3 0.5

ges 582 2.6 0.6

ges 825 6.6 0.9

1133 15.6 3.9

JULIO juv. - 949 8.9 2.3
subad lac 1444 13.8 3.4

ad lac 516 15.2 2.2

lac 832 9.9 1.5

SEPTIEMBRE ad 892 7.9 2.1

En la figura 6.2 se han dibujado las dreas de uso del 50% (MA-50) de los 20
individuos que fueron seguidos satisfactoriamente a lo largo de todo el periodo de

estudio. El solapamiento entre todas estas 4reas se ha estimado como la suma de
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Figura 6.2.- Areas de uso del 50% de 20 individuos seguidos
satisfactoriamente. El1 punto negro es el refugio del Puente. Las
coordenadas son UTM, la distancia entre dos coordenadas sucesivas es 1
km.
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Figura 6.3.- Area de influencia de la colonia. La isolinea exterior
estd calculada para el 90% de las localizaciones (MA-90) y las siguientes
para el 75% (MA-75%) y 50% (MA-50) respectivamente. Escala y simbolos
como en figura 6.2.
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superficies compartidas por cada uno de los individuos con cada uno de los restantes
dividido por el drea del individuo en cuestién. Este indice de solapamiento puede variar
entre 0 (sin solapamiento) y N (solapamiento completo entre los N individuos). Los
valores encontrados varian de 0 hasta 5.5, siendo el valor medio de 1.32 y la DT=1.34.
El drea de campeo global para todos los individuos radio-marcados, o drea de
influencia de la colonia es de 18.7 km? (MA-90) o de 4.7 km*® (MA-50) (figura 6.3).

6.3.2 Centros de Actividad (CA)

Eptesicus serotinus no utiliza uniformemente toda su potencial 4drea de campeo,
sino que, cada dia, restringe sus movimientos a pequefios centros de actividad (CA). En
la figura 6.4 podemos observar algunos patrones de uso del espacio. Asi, un E. serotinus
puede utilizar un solo CA durante toda su periodo de actividad de caza (figura 6.4a) o
mds de uno (figuras 6.4b-c). O bien, el murciélago estd utilizando un CA, realiza una
corta excursién fuera de dicho CA y posteriormente vuelve a él (figura 6.4d). Otro
patrén supone la existencia de dos o mis CA entre los que el animal realiza diversos
desplazamientos (figura 6.4e). Por dltimo, también puede ocurrir que el murciélago no

use ningin CA, sino que se desplace de forma continuada (figura 6.4f).

6.3.2.1 Nimero y tamaiio de los centros de actividad

El nimero de CA que utiliza un individuo en una noche varfa a lo largo de las
estaciones, siendo mayor durante el verano y el otofio (F=1.63, g.1.=52, p=0.0228). Asi,
durante la primavera es de 1.26 (X=1.28, DT=0.11), en el verano es de 1.64 (X=1.42,
DT=0.20) y de 2.75 durante el otofio ()_(=1.77, DT=0.18).

La edad no influye en la cantidad de CA. Tampoco se observan diferencias entre
los individuos muestreados, ni diferencias intraindividuales.

El mayor mimero de CA que tuvo un murciélago (ejemplar 892) en una noche
fue cinco y ocurri6 durante el mes de septiembre. También en este mes y el mismo
murcié¢lago utilizé, tras todo el perfodo de seguimiento, la mayor cantidad de CA

distintos, cuyo cantidad asciende a nueve CA tras cinco dias de marcaje.
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Figura 6.4a.- Seguimiento de un individuo en una noche que utilizé
un sbélo CA. El1 individuo (315) y la fecha (26-04-91) aparecen en la
esqguina superior izquierda. El1 Puente (refugio) es el punto negro. Se
indican las horas de comienzo y finalizacién de la actividad asi como de
permanencia en el CA v el itinerario esquemdtico seguido. E1 CA estd
representado por los poligonos de error de las localizaciones (ver
Material y Métodos). La escala es la misma de la figura 6.2.
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Figura 6.4b.- Seguimiento de un individuo en una noche que utilizd
dos CA. Leyenda igual a figura 6.4a excepto que los CA estén
representados por el minimo poligono convexo.
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Figura 6.4c.- Seguimiento de un individuo en una noche que utilizé
tres CA. Leyenda igual a figura 6.4a.
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Figura 6.4d.- Seguimiento de un individuo en una noche gue utilizé
un mismo CA en dos ocasiones separadas por una corta excursidén. Leyenda
igual a figura 6.4b.
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Figura 6.4e.- Seguimiento de un individuo en una noche que utilizé
dos CA uno de ellos en dos ocasiones. Leyenda igual a figura 6.4b.
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Figura 6.4f.- Seguimiento de un individuo en una noche en que se
desplazdé de forma continuada sin utilizar CA. Leyenda igual a figura
6.4a.
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El tamafio de estos CA también varia con la estacién del afio (F=2.12, g.1.=47,
p=0.0047). Durante €l verano el 4rea es de 0.32 km? ()2:0.56, DT=0.19), mientras que
durante la primavera y el otofio es de 0.15 km® ()_(=O.38, DT=0.09) y 0.03 km® (un sélo
murciélago) respectivamente. Tampoco en este caso la edad, ni el individuo, ni la
variaci6n intraindividual afectan de forma significativa al tamafio del CA. Estos valores
s6lo tienen valor relativo puesto que el error en la localizacién del murciélago es
superior al drea ocupada por estos CA.

La superficie de los CA es inferior a la estimada para las dreas de uso del 50%
(MA-50). La causa de esta disparidad es, ademds del diferente método para estimar el
drea (los CA se estimaron con el método del Minimo Poligono Convexo) €l hecho de
utilizar el método de la Media Arménica sélo tienen en consideracién el factor
geogriéfico, obviando el temporal. Asf, en una de estas dreas de uso del 50% se pueden
incluir varios CA de un mismo dia o de diferentes dias.

La densidad por km®> de los CA que conocemos con exactitud su posicién
(N=189) decrece conforme nos alejamos del refugio diurno. Asi, en un radio de 1 km
la densidad es de 9.5 CA, en el anillo comprendido entre 1-2 km ésta es de 5.7, en los
sucesivos anillos la densidad es de: 2.0, 2.8 y 0.4.

La distribucién de estos CA no es uniforme en la zona de influencia de la
colonia (figura 6.3). Asi, si tomamos como centro el refugio diurno, la mayoria de los
CA se localizan en el tercer cuadrante (SW) (53%, N=253). En este cuadrante se
localiza el rio (que presenta un nivel de contaminacién muy elevado) y la prictica
totalidad de la zona cultivada. Los CA restantes se distribuyen por partes iguales entre
los otros cuadrantes. Cabe decir que la proporcién de CA en los cuadrantes primero y
cuarto debe de ser un poco mayor, ya que esa zona presenta una orografia mds
accidentada y en alguna de las ocasiones en las que el murciélago marcado realizaba
incursiones por las mismas era imposible localizarlo. De todas formas la informacién
sobre densidad de CA y su distribucién debe ser considerada de forma cualitativa,

puesto que las muestras no son independientes.
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6.3.2.2 Uso de los centros de actividad

El tiempo que pase el murciélago en un CA y el porcentaje del tiempo de
actividad diario que el animal pase en los CA pueden ser una respuesta a la distribucién
espacial de los recursos tréficos y/o una estrategia de forrajeo. Asi, en el caso de la
primera variable, el modelo resulta significativo (F=2.35, g.l.=47, p=0.0021). Los
factores estacién y edad no son significativos, siendo el tiempo medio de permanencia
en un CA de unos 30 minutos. Sin embargo, la variacién intraindividual y las
diferencias entre los murciélagos marcados, una vez controlada la varianza explicada por
los otros factores, si que lo son. Ademds, la interaccién entre la variaci6n intraindividual
y la edad roza la significacién (p=0.0694). Por consiguiente, las diferencias encontradas
son atribuibles al individuo, a las condiciones diarias y, esto dltimo dependeria de la
edad del ejemplar.

En cuanto al porcentaje de tiempo que el murciélago pasa en los CA, el modelo
también resulta ser significativo (F=1.7, g.1.=43, p=0.0402), aunque en este caso si que
se observan diferencias estacionales, siendo la primavera y el otofio las épocas en las
que el animal permanece porcentualmente mds tiempo a los CA, 81% X=1.13,
DT=0.18) y 89% (}—(=1.23, DT=0.48) respectivamente, mientras que durante el verano
este porcentaje es del 64% ()_(=0.93, DT=0.17). El resto de los factores del modelo no
son significativos, sélo la variacién intraindividual presenta una probabilidad algo baja
(p=0.0826) y que, como en ¢l caso de la variable anterior, podria ser atribuible a las
condiciones diarias.

Otro factor importante a la hora de intentar comprender como E. serotinus utiliza
el espacio es el grado de fidelidad a sus CA. Si estudiamos el nimero de CA utilizados
por un E. serotinus observaremos que éstos aumentan con el paso de los dias (figura
6.5). En dicha figura podemos observar como algunos ejemplares parecen muy fieles
a sus CA, y esto es cierto si consideramos el seguimiento en su conjunto, sin embargo,
esto no quiere decir que dia tras dia estén utilizando el mismo CA sino que puede que
alternen su uso. Para obviar esto utilizaremos el indice de cambio y el de repeticion que
ya hemos descrito en el Apartado Material y Métodos. Durante el verano se cambia con

més frecuencia de CA. Asi, el indice medio de cambio de la primavera es del 0.52,
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Figura 6.5.- Crecimiento porcentual del numero de CA a lo largo del
seguimiento de diversos individuos agrupados por meses. Todos son adultos
excepto los subadultos seflalados con subad.
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mientras que el del verano es de (.78. Con el indice medio de repeticién ocurre a la
inversa, el de la primavera es de 0.65 y el del verano es de 0.44. La edad no parece
influir en el patrén de uso de los CA. Sin embargo, si que parece existir una importante

variabilidad interindividual.

6.3.2.3 Desplazamientos

Podemos distinguir dos componentes en estos desplazamientos: uno seria el
desplazamiento es s{ mismo y supondria recorrer la distancia desde el refugio hasta el
CA; y otro seria la distancia total recorrida y que ya ha sido descrita en Material y
Meétodos.

La distancia de los CA al refugio diurno muestra diferencias significativas
(F=2.34, g.1.=67, p<0.0001), sin embargo, ni la edad, ni la estacién, ni la variacién
intraindividual han resultado significativas. No obstante, una vez controlada toda la
variacién de estos factores, todavia se detectan diferencias significativas entre los
individuos que se muestrearon. Por consiguiente, debe haber algin factor no considerado
en este modelo que explique dicha variacién, o bien, no existe ningin factor y las
diferencias individuales por s{ mismas son un elemento determinante. Los valores
medios, en todas las estaciones, oscilan entre los 1.2 km y los 2.5 km. El CA més
alejado del refugio diurno estuvo a 5 km y ocurri6 en el mes de julio.

El modelo factorial en el que la distancia total recorrida es la variable
dependiente también muestra diferencias significativas (F=1.65, g.1.=47, p=0.0407). En
este caso, las diferencias estacionales si que son significativas, aumentando la distancia
recorrida desde la primavera hasta el otofio. Asi, en primavera la media de la distancia
total recorrida por un murciélago en un noche es de 5.3 km (DT=2.82), en verano es de
8.3 km (DT=2.99) y en otofio es de 9.4 km (DT=1.85). En estc modelo la edad, la
variacién intraindividual y las diferencias interindividuales no son significativas, aunque

este Ultimo factor tiene una probabilidad préxima a la significacién (p=0.0620).
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6.4 DISCUSION

Las dificultades del radio-seguimiento de los murciélagos se pone de manifiesto
al observar que la mayoria de los trabajos publicados en los que se ha utilizado esta
técnica se limitan a ofrecer los resultados de una manera descriptiva (Neuweiler et al.,
1987; Kronwitter, 1988; Krull et al., 1991; Fuhrmann y Seitz, 1992; Jones y Morton,
1992). Son muy escasos los que dan informacién cuantificada que incluya édrea de
campeo, longitud de desplazamientos, etc., y con tamafios de muestra (al menos nimero
de individuos) suficientes (Heithaus y Fleming, 1978; Clark et al., 1993; Adam et al.,
1994).

6.4.1 Areas de campeo y distribucion de los CA

El valor del solapamiento entre las dreas de campeo de los distintos individuos
probablemente estd muy infravalorado puesto que se refiere a una pequefia fraccion de
la colonia que ademds han sido controlados un insuficiente nimero de dias. Todo apunta
a que la hip6tesis avanzada por Degn (1983) es cierta y todos los miembros de la
colonia se mueven por un gran drea general de influencia del grupo. La densidad de E.
serotinus en la colonia estudiada (140 individuos) calculada a partir del drea de
influencia de la colonia es de 7.5 individuos/km® muy similar a la encontrada por Degn
(1983) en Dinamarca por observaci6n directa para una colonia de 20 murciélagos de la
misma especie (10 individuo/km?).

Cabria esperar que, con objeto de reducir la distancia entre el refugio diurno y
los CA, éste deberfa ocupar una posicién central respecto a la distribucién de los CA.
Sin embargo, ni Degn (1983) ni nosotros encontramos este comportamiento. La causa
podria estar en la escasez de refugios adecuados o en que el Puente es un refugio de
caracteristicas muy buenas que permite albergar una colonia muy grande (la mayor de
las citadas en la bibliografia). En cualquier caso a los murciélagos les compensa €l tener
que aumentar la distancia de los desplazamientos (siempre mds de 1 km de valor medio)
respecto a los de Dinamarca estudiados por Degn (1983) que nunca se alejan mds de

1 km. Otras especies utilizan estrategias diferentes para minimizar el gasto por
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desplazamientos, asf, las zonas de forrajeo de Artibeus jamaicensis se encuentran en las
inmediaciones de sus refugios, y para ello, el individuo cambia constantemente de
refugio diurno (Morrison, 1978).

El hecho de que la densidad de CA se reduzca conforme nos alejamos del
refugio estd de acuerdo con el modelo de "6ptima eficiencia de forrajeo” (Hamilton y
Watt, 1970). Existe un compromiso entre disponer de unos recursos que se encuentran
alejados del refugio diurno y el mayor gasto energético que supone recorrer €sas
mayores distancias.

Esa distribucién de los CA en el espacio reduciria la competencia intraespecifica
por el alimento (Hamilton et al., 1967).

La informaci6n disponible sobre dreas de campeo para otras especies de
murciélagos insectivoros son muy escasas y estdn estimadas con métodos muy

heterogéneos que no permiten establecer comparaciones.
6.4.2 Centros de Actividad y desplazamientos

La existencia de CA del tipo de los detallados en este trabajo para E. serotinus,
han sido descritos también para varias especies de quirépteros insectivoros (Pipistrellus
pipistrellus (Racey y Swift, 1985), Nyctalus noctula (Kronwitter, 1988), Plecotus auritus
(Fuhrmann y Seitz, 1992), Nycticeius humeralis (Wilkihson, 1992)) y aves insectivoras:
Delichon urbica (Bryant, 1973), Hirundo pyrrhonota (Brown, 1988), H. rustica
(Hebblethwaite y Shields, 1990). Este comportamiento también ha sido descrito en
quirépteros frugivoros (Artibeus jamaicensis (Morrison, 1978), Carollia perspicillata
(Heithaus y Fleming, 1978), Artibeus lituratus y Vampyrodes caraccioli (Morrison,
1980)). Brown (1988) describe cémo grupos de H. pyrrhonota se concentran en
pequeiias dreas, como permanecen alli unos 30-45 minutos y cémo luego se dispersan
y vuelven a reagruparse 100-500 metros mds alld. Hebblethwaite y Shields (1990)
apuntan que los CA de H. rustica deben cambiar diariamente e incluso dentro de un
mismo dia y que, como en el caso anterior, la explicacién se encuentra en que ambas
especies cazan en agregaciones temporales de insectos voladores. En el caso de los

murciélagos frugivoros se debe a la distribucién en "parches" de las plantas de cuyos
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frutos se alimentan (Heithaus y Fleming, 1978). Para los murciélagos insectivoros se hé
insinuado también que la existencia de CA se debe a la existencia de concentraciones
temporales de insectos aunque unicamente Wilkinson (1992) aporta pruebas de su
existencia. Los "parches” de insectos nocturnos encontrados por este autor permanecen
varias noches (1-3), son utilizados por los murciélagos y se deben a emergencias
masivas de mosquitos, efémeras y frigaenas en charcas. Segtn Catto et al. (1993) E.
serotinus también caza en concentraciones temporales de insectos.

El tiempo medio que un E. serotinus permanece en un CA es de unos 30
minutos. Este no varfa con las estaciones y, sin embargo, s{ que existe variacion
intraindividual durante los dias de seguimiento. Degn (1983) también encuentra que E.
serotinus, en Dinamarca, permanece en dreas de forrajeo hasta 30 minutos. Racey y
Swift (1985) comenta que P. pipistrellus permanece 20-30 minutos cazando en una
pequefia zona y luego se dirige a otra. Adem4s, afiaden que cuando un individuo llega
a una determinada localidad no permanece en ésta mds de un minuto si la densidad de
insectos es baja. Es dificil encontrar una explicacién a la falta de variacién en la
duracién de la permanencia y a la coincidencia en la duracién en todos los casos
conocidos (incluidos las aves). No parece posible que sea por el agotamiento del recurso
ya que se producirfa una variacién importante dependiendo de la cantidad de insectos
y predadores. '

Teniendo en cuenta que el tiempo que permanecen en los CA no varfa
estacionalmente y que la variacién de la distancia al refugio de los CA no tiene una
componente estacional, al aumentar el perfodo de actividad (ver Capitulo Actividad)
parece l6gico que aumente, a lo largo del afio, el nimero de CA, la distancia total
recorrida y posiblemente el drea de campeo. El crecimiento de estos pardmetros se
puede justificar de manera similar al del aumento de la actividad a lo largo del afio. La
causa de este comportamiento radica en las mayores necesidades energéticas impuestas
por la gestacién y la lactancia (ver Capitulo Actividad). Audet (1990), Clark et al.
(1993), Law (1993), Adam et al. (1994) también encuentran aumentos significativos en
las distancias recorridas o en la distancia de los CA al refugio diurno. Estos autores han
argiiido diversas razones para explicar este comportamiento. Asf, Audet (1990) comenta

que los desplazamientos de los murciélagos estdn condicionados por la temperatura,
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realizando menores recorridos cuando la temperatura es baja. Clark et al. (1993) y
Adam et al. (1994) explican que la distancia recorrida estd limitada por el nimero de
visitas que las hembras lactantes deben realizar a su refugio y por la estrategia de
reducir la competencia intraespecifica. Asi, durante la primera fase de la lactancia la
distancia recorrida serfa menor porque deben de realizar mayor nimero de visitas al
refugio, mientras que durante las dltimas fases, los juveniles ya empezarfan a volar y
las hembras se alejarian mas del refugio. Nosotros no hemos encontrado que la distancia
a los CA varie conforme pasan las estaciones.

Ante la falta de una explicacién satisfactoria a la estabilidad de la permanencia
en los CA y sus implicaciones en las restantes variables se podria pensar que sean otros
factores los que justifiquen las variaciones de los pardmetros antes referidos. Un factor
importante podria ser la distribucién espacio-temporal de los recursos tréficos.

Heithaus y Fleming (1978) encuentran que C. perspicillata utiliza mads CA
durante la época seca que durante la himeda y que la razén es la distribucién de las
especies frutales las cuales son mds heterogéneas en la época seca.

La menor fidelidad de los E. serotinus a los CA durante el verano puede
explicarse por el comportamiento espacial de los insectos. Asi, es posible que esta
fidelidad tenga que ver con una menor persistencia de las agregaciones de insectos
durante dicha estacién. Como vimos en el Capitulo Insectos, parece que atin habiendo
mayor nimero de insectos durante el verano, su localizacién es menos predecible. Esto
también podria explicar el menor porcentaje del tiempo de actividad que los murciélagos
pasan en sus CA durante el verano. El porcentaje que resta lo dedica el murcié€lago a
desplazarse entre los CA y a realizar pequefias excursiones por los alrededores de sus
CA. Asi, las excursiones desde los CA podrian significar bdsquedas de otras
agregaciones de insectos.

La fidelidad a los CA que presentan diferentes especies de murciélagos
estudiados depende en gran medida en la predecibilidad en la distribucién de los
recursos tréficos. En el caso de especies frugivoras, como A. jamaicensis (Morrison,
1978) y C. perspicillata (Heithaus y Fleming, 1978), en las que el alimento permanece
fijo durante un cierto tiempo la fidelidad es alta. Lo mismo sucede con el hematéfago

Desmodus rotundus (Wilkinson, 1985) cuando se alimenta sobre ganado que duerme en
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lugares fijos. Con especies insectivoras que cazan en agregaciones temporales de
insectos la fidelidad es generalmente baja, como ocurre con E. serotinus (este trabajo),
Noctilio albiventris, Eptesicus fuscus 'y Scotophilus borbonicus (Fenton et al., 1993). Sin
embargo, Lasiurus borealis (Hickey y Fenton, 1990), Myotis myotis (Audet, 1990) y
Rhinolophus rouxi (Neuweiler et al., 1987) son muy fieles a sus CA. En la primera de
estas especies se justifica por que el estudio se llevé a cabo con individuos habituados
a cazar los insectos atrafidos por las farolas. La presencia de insectos en las
inmediaciones de las farolas es bastante predecible. M. myotis y R. rouxi no toman sus
presas en agregaciones, asi, el primero preda sobre insectos terrestres y el segundo caza
al acecho desde perchas.

El mayor tamafio de los CA durante el verano podrfa guardar relacién con el
seguimiento que los murciélagos realizarfan tras las nubes de insectos. Este aumento de
la extensién de los CA y de las dreas de campeo apoya la hipétesis lanzada en el
Capitulo Actividad y que intentaba explicar la evolucién anual del tiempo medio de
cada paso por el aumento del tamafio del drea de campeo de E. serotinus.

Todo lo dicho hasta ahora estaria de acuerdo con las teorfas energéticas
(Hamilton y Watt, 1970; Schoener, 1971; Pyke et al., 1977). Sin embargo, ciertas
conductas como el hecho de repetir alternativamente la presencia en dos CA (figura le),
parece contradecirlas. Cabria esperar que el murciélago utilizase un "parche” hasta que
se agotase, pasando entonces a buscar otro. Heithaus y Fleming (1978) también
describen esta conducta en el frugivoro Carollia perspicillata. Este comportamiento
serfa propio de animales territoriales. Sin embargo, C. perspicillata no es territorial
(Heithaus y Fleming, 1978). Estos autores concluyen que la causa.de este
comportamiento estd en la estrategia anti-predadora de dicha especie. Nuestros
resultados parecen sugerir que E. serotinus no es territorial. Ademds, en diversas
ocasiones hemos visto varios individuos cazando en un mismo lugar y en los an4lisis
de las grabaciones realizadas con las estaciones automdticas (ver Capitulo Actividad)
también de vez en cuando se escuchan dos E. serotinus cazando juntos. No se sabe si
presenta algin tipo de estrategia anti-predadora. En las zonas tropicales existe una
presién predadora apreciable (Heithaus y Fleming, 1978; Morrison, 1980), sin embargo,

en las zonas templadas, ésta se considera fortuita (Speakman, 1991).
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Para ciertas especies de quirépteros se han descrito comportamientos territoriales:
Myotis daubentoni (Wallin, 1961), Eptesicus nilssoni (Rydell, 1986), Nyctalus noctula
(Kronwitter, 1988). Otras cazan en grupos (ver revision en Bradbury, 1977). Otras
especies como C. perspicillata (Heithaus y Fleming, 1978) y R. rouxi (Neuweiler et al.,
1987) utilizan CA individuales, pero no los defienden ante la presencia de otros
congéneres. Racey y Swift (1985) documenta cdmo Pipistrellus pipistrellus caza en
grupo cuando la densidad de presas es alta y que cuando ésta se reduce, se detecta un
incremento en el nimero de disputas intraespecificas. Como podemos observar, la
diversidad de estrategias es grande. Ademds, es posible que el comportamiento de caza
de muchas de las especies de quirépteros insectivoros de zonas templadas sea flexible,
dependiendo de la dindmica de los insectos presa. Brigham (1991), documenta ¢6mo E.
fuscus muestra una marcada flexibilidad en su estrategia de forrajeo, atribuyendo este
comportamiento a la distribucién y disponibilidad de los refugios y del recurso
alimenticio. Krull et al. (1991) explican como Myotis emarginatus modifica su forma
de cazar dependiendo de dénde y c6mo encuentre a sus presas.

Razones intrinsecas, como la edad, el sexo y el estado reproductor, también
condicionan la estrategia de forrajeo (Fleming, 1988). Asf, se incluirfa en esta categoria
la reduccion del drea de campeo de las hembras gestantes. Las posibles causas de esta
menor extensién pueden ser las mismas que las que explican la reduccidn en el tiempo
de actividad y que ya discutimos en el Capitulo Actividad. Adam et al. (1994) también
observan esta reduccién del drea de campeo en Plecotus townsendii. En C. perspicillata
se ha visto un diferente comportamiento segiin sea el estado reproductor de las hembras
(Fleming, 1988). Sin embargo, en nuestros resultados la edad no parece influir en la
conducta de caza, aunque hay que considerar que la muestra de subadultos es muy
pequeiia.

En este trabajo se pone de manifiesto que el individuo es un elemento importante
a la hora de explicar el comportamiento de bisqueda de alimento. Como vimos en el
Capitulo Actividad, esto también ocurre en el periodo de actividad. Es posible que esta
variacién pueda ser explicada por algin otro factor no considerado en este trabajo. No
obstante, Heithaus y Fleming (1978), que tuvieron en cuenta un mayor nimero de

factores, también encontraron una importante variacién interindividual. Bryant y
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Westerterp (1982) también ponen en evidencia la existencia de importantes diferencias
individuales en la eficiencia de caza del avién comin (Delichon urbica).

Como resumen podria decirse que el comportamiento espacial de E. serotinus
parece estar determinado, entre otros factores, por la dindmica de los insectos, los
requerimientos energéticos, la disponibilidad de refugios, el individuo y su estado
reproductor y que, al contrario que ocurre en especies tropicales, el riesgo de predacion
no parece condicionar el patrén de uso.

Estudiar que efecto tiene la colonialidad y la posible competencia intraespecifica
en el patrén de uso del espacio, asi como conocer cémo se distribuye espacialmente el
recurso tréfico es de suma importancia para comprender muchas de las conductas de E.
serotinus. Todo lo considerado en este trabajo se basa en seguimientos de animales
marcados durante un perfodo de tiempo muy corto, por lo tanto no sabemos cémo

evolucionarian estos comportamientos en un marco temporal més dilatado.
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CONCLUSIONES GENERALES

1.- Las poblaciones de insectos sufren variaciones muy importantes a lo largo
del afio. El mayor nimero de insectos, que por su tamaiio pueden ser presas potenciales
de E. serotinus, se captura durante el verano y el otofio.

2.- El eucaliptar es el hdbitat que presenta un mayor nimero de insectos y unas
variaciones menos acusadas. En el arroyo la relacién nimero de insectos-tamafio medio
es superior a la del resto de hébitats considerados. No obstante, €l hdbitat tiene un
escaso efecto sobre las diferencias encontradas en el ndmero de insectos.

3.- La presencia de insectos, en un determinado lugar, parece ser menos
predecible durante el verano y el otofio.

4.- El ndmero de insectos durante las primeras horas de la noche es
sensiblemente superior al del resto de la noche.

5.- Las variaciones medio ambientales afectan tanto a la condicién fisica media
de E. serotinus como a su rango de variacién (aunque en menor grado).

6.- El indice de condicién fisica y la frecuencia de nacimientos varian muy poco
durante el perfodo de estudio.

7.- Las fluctuaciones ambientales afectan de forma distinta a cada clase de edad,
los juveniles presentan variaciones mayores, luego las hembras adultas y para finalizar
las subadultas. El efecto de éstas también es diferente dependiendo de 1a etapa del ciclo
reproductivo, menor efecto sobre la gestacién y la lactancia y mayor en la etapa de
dispersién.

8.- El estado fisico del animal depende més de las condiciones cambiantes que
se produzcan en un momento dado en el medio que de la condicidn fisica precedente.

9.- Unas peores condiciones medio ambientales no parecen implicar una falta de
sincronizacién en el desarrollo de los juveniles.

10.- El Puente es utilizado durante gran parte del afio y s6lo por hembras. Tan
s6lo 1a copula y la hibernacién se desarrollan en otros refugios.

11.- El perfodo de hibernacién se inicia durante el mes de octubre y finaliza en
marzo, alcanzando su fase mds profunda durante los meses de diciembre y enero.

Aunque la duracién de este perfodo parece ser inferior al de poblaciones mis
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septentrionales, éste podria ser todavia mucho mds corto dadas las condiciones de
temperatura y disponibilidad de alimento en la zona de estudio en otofio.

12.- Los niveles de actividad aumentan conforme lo hacen los requerimientos
energéticos de E. serotinus, siendo la actividad mdxima durante el mes de julio, mes en
que transcurre la lactancia.

13.- El patrén de actividad de E. serotinus evoluciona a lo largo del afio, pasando
de presentar un solo pico de actividad tras el ocaso durante los meses febrero-abril y
octubre-noviembre, a dos picos durante los meses mayo-septiembre. Siendo esta la
forma que tienen de alargar el periodo de actividad.

14.- El primer méximo de actividad engloba la prictica totalidad de la actividad
nocturna. Este supone, como minimo, un 61% de la actividad y en el se desarrollan el
84% de los intentos de caza ("buzzes"). 2 h 15’ es la mdxima duracién media del primer
pico de actividad.

15.- El ritmo circadiano de actividad de las poblaciones de insectos, las
limitaciones fisicas impuestas por el aumento de peso del feto, limitaciones digestivas,
la obligacién de amamantar a las crias y la edad condicionan la duraci6n y el patrén de
la actividad.

16.- El arroyo es el hdbitat que relativamente més se utiliza. La presencia de E.
serotinus en este hébitat y en el eucaliptar parece depender menor de la cantidad de
insectos disponibles. No obstante, hay que resaltar que la relacién existente entre €l uso
de los diferentes hdbitats por parte de los murciélagos y la abundancia de insectos en
cada hébitat es menor que 1o que se podria esperar. De hecho la diferencia en el uso de
los hébitats es mayor que la encontrada en la distribucién de los insectos.

17.- El 4rea de influencia de la colonia es de 18.7 km®. La densidad es de 7.5
individuos/km?. Parece que todos los individuos utilizan conjuntamente toda esta 4rea
de influencia.

18.- El 4rea de campeo de cada individuo aumenta a lo largo de los meses,
alcanzando su mdximo tamafio durante el mes de julio. Lo mismo ocurre con la
distancia diaria recorrida por cada animal.

19.- E. serotinus no utiliza uniformemente toda su potencial drea de campeo, sino

que, cada dia, restringe sus movimientos a pequefios centros de actividad (CA). El
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nimero medio de estos CA varia entre 1.26 en primavera y 2.75 en otofio. El 4rea de
estos CA también varfa, siendo mayor en verano.

20.- E. serotinus cambia constantemente de CA, siendo este cambio mds
importante durante los meses estivales.

21.- La densidad por km? de los CA decrece conforme nos alejamos del refugio
diurno. Ademds, su distribucién no es uniforme alrededor del refugio diurmo de la
colonia.

22.- El factor individual es un elemento importante a la hora de comprender los
patrones de uso de tiempo y del espacio.

23.- El comportamiento espacial de E. serotinus parece estar determinado, entre
otros factores, por la dindmica de los insectos, los requerimientos energéticos, la

disponibilidad de refugios, el individuo y su estado reproductor.
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Apéndice 1.- Valores medios del nimero de pasos a lo largo de la
el error estandar

noche y por meses.

Se dan los tamafios muestrales,
(ERRSTD) y la desviacidén tipica (DT).

MES HORA N MEDIA ERRSTD DT

2 -0.10 4 0.000 0.000 0.000
2 -0.05 18 0.000 0.000 0.000
2 0.00 55 0.127 0.090 0.668
2 0.05 59 0.101 0.052 0.402
2 0.10 62 0.032 0.022 0.178
2 0.15 66 0.015 0.015 0.123
2 0.20 64 0.015 0.015 0.125
2 0.25 59 0.000 0.000 0.000
2 0.30 60 0.000 0.000 0.000
2 0.35 68 0.000 0.000 0.000
2 0.40 47 0.000 0.000 0.000
2 0.45 70 0.000 0.000 0.000
2 0.50 52 0.000 0.000 0.000
2 0.55 65 0.000 0.000 0.000
2 0.60 63 0.000 0.000 0.000
2 0.65 53 0.000 0.000 0.000
2 0.70 66 0.000 0.000 0.000
2 0.75 60 0.000 0.000 0.000
2 0.80 58 0.000 0.000 0.000
2 0.85 58 0.000 0.000 0.000
2 0.90 67 0.000 0.000 0.000
2 0.95 52 0.000 0.000 0.000
2 1.00 46 0.000 0.000 0.000
2 1.05 9 0.000 0.000 0.000
3 -0.10 3 0.000 0.000 0.000
3 -0.05 25 0.000 0.000 0.000
3 0.00 42 0.023 0.023 0.154
3 0.05 43 0.348 0.128 0.841
3 0.10 42 0.071 0.040 0.260
3 0.15 35 0.085 0.048 0.284
3 0.20 39 0.051 0.035 0.223
3 0.25 34 0.088 0.049 0.287
3 0.30 28 0.071 0.049 0.262
3 0.35 45 0.044 0.031 0.208
3 0.40 34 0.000 0.000 0.000
3 0.45 47 0.000 0.000 0.000
3 0.50 38 0.000 0.000 0.000
3 0.55 40 0.000 0.000 0.000
3 0.60 41 0.000 0.000 0.000
3 0.65 40 0.000 0.000 0.000
3 0.70 42 0.000 0.000 0.000
3 0.75 39 0.000 0.000 0.000
3 0.80 44 0.000 0.000 0.000
3 0.85 41 0.000 0.000 0.000
3 0.90 38 0.000 0.000 0.000
3 0.95 42 0.000 0.000 0.000
3 1.00 38 0.000 0.000 0.000
3 1.05 18 0.000 0.000 0.000
3 1.10 1 0.000 .

4 -0.15 1 0.000 . .

4 -0.10 13 0.000 0.000 0.000
4 -0.05 46 0.000 0.000 0.000
4 0.00 65 0.600 0.321 2.590
4 0.05 74 3.000 0.734 6.322
4 0.10 71 2.281 0.627 5.286
4 0.15 66 1.666 0.492 4.001
4 0.20 65 0.707 0.303 2.447
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MES HORA N MEDIA ERRSTD DT

4 0.25 73 0.315 0.173 1.480
4 0.30 74 0.067 0.055 0.477
4 0.35 62 0.016 0.01s6 0.127
4 0.40 61 0.114 0.057 0.450
4 0.45 60 0.050 0.037 0.286
4 0.50 64 0.000 0.000 0.000
4 0.55 68 0.014 0.014 0.121
4 0.60 59 0.016 0.016 0.130
4 0.65 66 0.030 0.021 0.172
4 0.70 63 0.015 0.015 0.125
4 0.75 62 0.000 0.000 0.000
4 0.80 67 0.000 0.000 0.000
4 0.85 56 0.000 0.000 0.000
4 0.90 60 0.000 0.000 0.000
4 0.95 53 0.000 0.000 0.000
4 1.00 53 0.000 0.000 0.000
4 1.05 25 0.000 0.000 0.000
4 1.10 6 0.000 0.000 0.000
4 1.15 1 0.000 . .

5 -0.20 10 0.000 0.000 0.000
5 -0.15 20 0.000 0.000 0.000
5 -0.10 38 0.000 0.000 0.000
5 -0.05 51 0.000 0.000 0.000
5 0.00 65 0.661 0.355 2.862
5 0.05 63 1.873 0.596 4.733
5 0.10 65 1.092 0.289 2.336
5 0.15 57 0.947 0.221 1.673
5 0.20 60 1.250 0.584 4.530
5 0.25 59 0.186 0.091 0.706
5 0.30 59 0.135 0.119 0.918
5 0.35 63 0.126 0.057 0.457
5 0.40 66 0.030 0.021 0.172
5 0.45 66 0.015 0.015 0.123
5 0.50 66 0.000 0.000 0.000
5 0.55 66 0.015 0.015 0.123
5 0.60 66 0.015 0.015 0.123
5 0.65 65 0.030 0.021 0.174
5 0.70 64 0.046 0.046 0.375
5 0.75 59 0.000 0.000 0.000
5 0.80 61 0.016 0.016 0.128
5 0.85 60 0.050 0.028 0.219
5 0.90 60 0.183 0.084 0.650
5 0.95 59 0.288 0.149 1.145
5 1.00 45 0.000 0.000 0.000
5 1.05 22 0.000 0.000 0.000
5 1.10 4 0.000 0.000 0.000
6 -0.30 2 0.000 0.000 0.000
6 -0.25 4 0.000 0.000 0.000
6 -0.20 18 0.000 0.000 0.000
6 -0.15 40 0.000 0.000 0.000
6 -0.10 63 0.000 0.000 0.000
6 -0.05 88 0.011 0.011 0.106
6 0.00 90 0.644 0.201 1.915
6 0.05 65 1.046 0.217 1.753
6 0.10 43 1.372 0.445 2.919
6 0.15 50 1.220 0.416 2.943
6 0.20 49 0.408 0.172 1.206
6 0.25 53 0.396 0.214 1.560
6 0.30 60 0.133 0.055 0.430
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Apéndice 1.- Continuacidn.

MES HORA N MEDIA ERRSTD DT

6 0.35 67 0.11¢ 0.049 0.409
6 0.40 59 0.084 0.036 0.280
6 0.45 46 0.260 0.100 0.681
6 0.50 75 0.013 0.013 0.115
6 0.55 80 0.000 0.000 0.000
6 0.60 82 0.060 0.031 0.287
6 0.65 80 0.012 0.012 0.111
6 0.70 79 0.037 0.028 0.250
6 0.75 64 0.062 0.030 0.243
6 0.80 47 0.021 0.021 0.145
6 0.85 74 0.013 0.013 0.116
6 0.90 74 0.229 0.104 0.899
6 0.95 69 0.275 0.183 1.523
6 1.00 29 0.034 0.034 0.185%
6 1.05 4 0.000 0.000 0.000
7 -0.30 1 0.000

7 -0.25 4 0.000 0.000 0.000
7 -0.20 4 0.000 0.000 0.000
7 -0.15 13 0.000 0.000 0.000
7 -0.10 30 0.000 0.000 0.000
7 -0.05 64 0.000 0.000 0.000
7 0.00 72 0.138 0.063 0.538
7 0.05 75 1.973 0.427 3.705
7 0.10 70 2.114 0.343 2.876
7 0.15 72 1.180 0.180 1.532
7 0.20 67 0.746 0.131 1.077
7 0.25 65 0.476 0.129 1.047
7 0.30 69 0.579 0.223 1.858
7 0.35 68 0.220 0.054 0.452
7 0.40 67 0.208 0.075 0.616
7 0.45 68 0.426 0.119 0.982
7 0.50 71 0.225 0.060 0.512
7 0.55 53 0.132 0.054 0.394
7 0.60 66 0.212 0.073 0.595
7 0.65 63 0.158 0.056 0.447
7 0.70 65 0.092 0.042 0.341
7 0.75 67 0.179 0.055 0.458
7 0.80 65 0.123 0.046 0.375
7 0.85 63 0.238 0.083 0.665
7 0.90 60 0.600 0.225 1.748
7 0.95 56 0.964 0.471 3.526
7 1.00 36 0.000 0.000 0.000
7 1.05 14 0.000 0.000 0.000
7 1.10 3 0.000 0.000 0.000
8 -0.05 2 0.000 0.000 0.000
8 0.00 10 5.800 3.140 9.930
8 0.05 10 7.800 2.965 9.378
8 0.10 10 3.100 1.320 4.175
8 0.15 8 1.750 0.940 2.659
8 0.20 8 0.375 0.182 0.517
8 0.25 6 0.166 0.166 0.408
8 0.30 6 0.000 0.000 0.000
8 0.35 6 0.833 0.542 1.329
8 0.40 6 1.333 0.557 1.366
8 0.45 7 0.857 0.340 0.899
8 0.50 8 0.625 0.323 0.916
8 0.55 6 0.333 0.333 0.816
8 0.60 6 0.333 0.333 0.816
8 0.65 6 0.000 0.000 0.000
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MES HORA N MEDIA ERRSTD DT

8 0.70 6 0.166 0.166 0.408
8 0.75 6 0.166 0.166 0.408
8 0.80 6 1.500 1.118 2.738
8 0.85 6 1.166 0.600 1.471
8 0.90 6 1.333 0.714 1.751
8 0.95 4 0.500 0.500 1.000
8 1.00 1 0.000 . .

9 -0.15 1 0.000 . .

9 -0.10 8 0.000 0.000 0.000
9 -0.05 23 0.000 0.000 0.000
9 0.00 54 0.518 0.170 1.255
9 0.05 58 0.965 0.262 1.999
9 0.10 59 1.169 0.298 2.290
9 0.15 60 0.733 0.188 1.459
9 0.20 47 0.553 0.151 1.038
9 0.25 57 0.508 0.162 1.226
9 0.30 39 0.794 0.335 2.092
9 0.35 49 0.795 0.291 2.041
9 0.40 45 0.777 0.364 2.448
9 0.45 43 0.813 0.406 2.665
9 0.50 50 0.540 0.219 1.554
9 0.55 43 0.209 0.186 1.225
9 0.60 63 0.095 0.043 0.346
9 0.65 44 0.068 0.038 0.254
9 0.70 44 0.045 0.031 0.210
9 0.75 61 0.032 0.032 0.256
9 0.80 48 0.041 0.041 0.288
9 0.85 53 0.075 0.036 0.266
9 0.90 40 0.025 0.025 0.158
9 0.95 47 0.617 0.291 1.995
9 1.00 19 0.157 0.157 0.688
10 0.00 13 0.000 0.000 0.000
10 0.05 23 0.130 0.095 0.457
10 0.10 21 0.142 0.078 0.358
10 0.15 24 0.250 0.108 0.531
10 0.20 22 0.136 0.074 0.351
10 0.25 21 0.095 0.095 0.436
10 0.30 24 0.041 0.041 0.204
10 0.35 18 0.055 0.055 0.235
10 0.40 25 0.120 0.087 0.439
10 0.45 17 0.000 0.000 0.000
10 0.50 23 0.043 0.043 0.208
10 0.55 17 0.000 0.000 0.000
10 0.60 24 0.000 0.000 0.000
10 0.65 16 0.000 0.000 0.000
10 0.70 21 0.000 0.000 0.000
10 0.75 15 0.066 0.066 0.258
10 0.80 19 0.000 0.000 0.000
10 0.85 16 0.000 0.000 0.000
10 0.90 17 0.000 0.000 0.000
10 0.95 13 0.000 0.000 0.000
10 1.00 6 0.000 0.000 0.000
10 1.05 2 0.000 0.000 0.000
11 -0.05 9 0.000 0.000 0.000
11 0.00 21 0.095 0.095 0.436
11 0.05 52 0.000 0.000 0.000
11 0.10 46 0.021 0.021 0.147
11 0.15 54 0.000 0.000 0.000
11 0.20 56 0.017 0.017 0.133




APENDICES

Apéndice 1.- Continuacién.
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MES HORA N MEDIA ERRSTD DT
11 0.25 60 0.000 0.000 0.000
11 0.30 50 0.000 0.000 0.000
11 0.35 43 0.000 0.000 0.000
11 0.40 52 0.000 0.000 0.000
11 0.45 48 0.000 0.000 0.000
11 0.50 44 0.000 0.000 0.000
11 0.55 36 0.000 0.000 0.000
11 0.60 48 0.000 0.000 0.000
11 0.65 48 0.000 0.000 0.000
11 0.70 40 0.000 0.000 0.000
11 0.75 44 0.000 0.000 0.000
11 0.80 44 0.000 0.000 0.000
11 0.85 37 0.000 0.000 0.000
11 0.90 36 0.000 0.000 0.000
11 0.95 34 0.000 0.000 0.000
11 1.00 9 0.000 0.000 0.000
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Apéndice 2.- Valores medios del tiempo medio de paso a lo largo de
la noche y por meses. Se dan los tamafios muestrales, el error estandar
(ERRSTD) vy la desviacién tipica (DT).

MES HORA N MEDIA ERRSTD DT
2 0.0 4 0.155 0.021 0.042
2 0.1 5 0.110 0.029 0.066
2 0.2 1 0.210 . .

3 0.0 4 0.133 0.046 0.092
3 0.1 11 0.111 0.014 0.049
3 0.2 5 0.112 0.038 0.086
3 0.3 5 0.094 0.021 0.047
3 0.4 4 0.070 0.013 0.050
4 0.0 26 0.118 0.007 0.038
4 0.1 45 0.108 0.005 0.034
4 0.2 28 0.149 0.008 0.043
4 0.3 7 0.113 0.023 0.062
4 0.4 5 0.107 0.019 0.043
4 0.5 2 0.060 0.010 0.014
4 0.6 2 0.040 0.010 0.014
4 0.7 2 0.100 0.020 0.028
5 0.0 27 0.108 0.008 0.043
5 0.1 54 0.124 0.007 0.054
5 0.2 27 0.137 0.009 0.048
5 0.3 9 0.110 0.018 0.056
5 0.4 5 0.133 0.047 0.105
5 0.5 1 0.050 . .

5 0.6 2 0.070 0.000 0.000
5 0.7 3 0.062 0.023 0.040
5 0.8 2 0.080 0.025 0.035
5 0.9 14 0.143 0.012 0.045
5 1.0 1 0.145 . .

6 0.0 35 0.114 0.007 0.041
6 0.1 35 0.113 0.010 0.059
6 0.2 20 0.071 0.007 0.032
6 0.3 10 0.065 0.005 0.017
6 0.4 12 0.090 0.016 0.058
6 0.5 6 0.057 0.015 0.037
6 0.6 5 0.097 0.022 0.051
6 0.7 5 0.153 0.011 0.026
6 0.8 2 0.150 0.050 0.070
6 0.9 12 0.121 0.014 0.049
6 1.0 1 0.030 .

7 0.0 18 0.101 0.011 0.048
7 0.1 89 0.105 0.006 0.058
7 0.2 61 0.088 0.007 0.057
7 0.3 33 0.096 0.008 0.049
7 0.4 23 0.095 0.013 0.062
7 0.5 24 0.081 0.011 0.057
7 0.6 18 0.097 0.009 0.039
7 0.7 13 0.084 0.010 0.039
7 0.8 19 0.098 0.011 0.049
7 0.9 21 0.121 0.009 0.044
7 1.0 20 0.140 0.014 0.041
8 0.0 10 0.147 0.039 0.123
8 0.1 15 0.144 0.026 0.100
8 0.2 5 0.055 0.011 0.026
8 0.3 2 0.067 0.017 0.024
8 0.4 6 0.096 0.025 0.061
8 0.5 7 0.077 0.010 0.028
8 0.6 1 0.065 .

8 0.7 2 0.065 0.035 0.045
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Apéndice 2.- Continuacién.

MES HORA N MEDIA ERRSTD DT
8 0.8 5 0.091 0.026 0.059
8 0.9 5 0.066 0.019 0.042
8 1.0 1 0.065 . .

9 0.0 22 0.113 0.012 0.059
9 0.1 43 0.122 0.014 0.093
9 0.2 30 0.068 0.006 0.037
9 0.3 21 0.089 0.025 0.117
9 0.4 20 0.061 0.010 0.045
9 0.5 le 0.067 0.017 0.071
9 0.6 8 0.081 0.013 0.037
9 0.7 3 0.068 0.028 0.050
9 0.8 3 0.093 0.034 0.060
9 0.9 6 0.130 0.020 0.049
9 1.0 5 0.177 0.018 0.040
10 0.1 7 0.057 0.010 0.028
10 0.2 6 0.056 0.023 0.058
10 0.3 2 0.050 0.020 0.028
10 0.4 2 0.055 0.005 0.007
10 0.5 1 0.020

10 0.8 1 0.050

11 0.0 1 0.140

11 0.1 1 0.150

11 0.2 1 0.070




APENDICES
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Apéndice 3.- Valores medios del numero de pasos a lo largo de la

noche, por meses y por hédbitats

olivar: 4).

Se dan los tamafios muestrales,
la desviacidén tipica (DT).

(arroyo: 1;

cereal:
el error estandar (ERRSTD) y

2;

eucaliptar:3;

MES HABITAT HORA N MEDIA ERRSTD DT

4 1 -0.10 3 0.000 0.000 0.000
4 1 -0.05 12 0.000 0.000 0.000
4 1 0.00 17 1.764 1.183 4.880
4 1 0.05 20 9.700 2.080 9.302
4 1 0.10 19 8.052 1.774 7.735
4 1 0.15 18 5.722 1.429 6.066
4 1 0.20 16 2.687 1.113 4.453
4 1 0.25 16 1.250 0.750 3.000
4 1 0.30 17 0.000 0.000 0.000
4 1 0.35 14 0.071 0.071 0.267
4 1 0.40 14 0.214 0.154 0.578
4 1 0.45 14 0.000 0.000 0.000
4 1 0.50 15 0.000 0.000 0.000
4 1 0.55 16 0.062 0.062 0.250
4 1 0.60 14 0.071 0.071 0.267
4 1 0.65 16 0.125 0.085 0.341
4 1 0.70 15 0.066 0.066 0.258
4 1 0.75 15 0.000 0.000 0.000
4 1 0.80 15 0.000 0.000 0.000
4 1 0.85 12 0.000 0.000 0.000
4 1 0.90 13 0.000 0.000 0.000
4 1 0.95 12 0.000 0.000 0.000
4 1 1.00 12 0.000 0.000 0.000
4 1 1.05 5 0.000 0.000 0.000
4 2 -0.10 5 0.000 0.000 0.000
4 2 -0.05 12 0.000 0.000 0.000
4 2 0.00 16 0.250 0.170 0.683
4 2 0.05 18 0.555 0.231 0.983
4 2 0.10 17 0.176 0.176 0.727
4 2 0.15 17 0.176 0.128 0.528
4 2 0.20 17 0.176 0.095 0.392
4 2 0.25 19 0.052 0.052 0.229
4 2 0.30 19 0.052 0.052 0.229
4 2 0.35 16 0.000 0.000 0.000
4 2 0.40 15 0.000 0.000 0.000
4 2 0.45 14 0.000 0.000 0.000
4 2 0.50 15 0.000 0.000 0.000
4 2 0.55 16 0.000 0.000 0.000
4 2 0.60 14 0.000 0.000 0.000
4 2 0.65 16 0.000 0.000 0.000
4 2 0.70 15 0.000 0.000 0.000
4 2 0.75 15 0.000 0.000 0.000
4 2 0.80 17 0.000 0.000 0.000
4 2 0.85 14 0.000 0.000 0.000
4 2 0.90 15 0.000 0.000 0.000
4 2 0.95 13 0.000 0.000 0.000
4 2 1.00 13 0.000 0.000 0.000
4 2 1.05 9 0.000 0.000 0.000
4 2 1.10 3 0.000 0.000 0.000
4 3 -0.15 1 0.000 . .

4 3 -0.10 3 0.000 0.000 0.000
4 3 -0.05 13 0.000 0.000 0.000
4 3 0.00 16 0.250 0.193 0.774
4 3 0.05 18 0.666 0.255 1.084
4 3 0.10 18 0.277 0.135 0.574
4 3 0.15 15 0.200 0.106 0.414
4 3 0.20 14 0.000 0.000 0.000




APENDICES

Apéndice 3.- Continuacién.
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MES HABITAT HORA N MEDIA ERRSTD pr
4 3 0.25 19 0.105 0.105 0.458
4 3 0.30 19 0.210 0.210 0.917
4 3 0.35 16 0.000 0.000 0.000
4 3 0.40 16 0.250 0.170 0.683
4 3 0.45 16 0.062 0.062 0.250
4 3 0.50 17 0.000 0.000 0.000
4 3 0.55 18 0.000 0.000 0.000
4 3 0.60 16 0.000 0.000 0.000
4 3 0.65 19 0.000 0.000 0.000
4 3 0.70 17 0.000 0.000 0.000
4 3 0.75 17 0.000 0.000 0.000
4 3 0.80 19 0.000 0.000 0.000
4 3 0.85 16 0.000 0.000 0.000
4 3 0.90 17 0.000 0.000 0.000
4 3 0.95 14 0.000 0.000 0.000
4 3 1.00 14 0.000 0.000 0.000
4 3 1.05 6 0.000 0.000 0.000
4 3 1.10 1 0.000 . .

4 4 -0.10 2 0.000 0.000 0.000
4 4 -0.05 9 0.000 0.000 0.000
4 4 0.00 16 0.062 0.062 0.250
4 4 0.05 18 0.333 0.140 0.594
4 4 0.10 17 0.058 0.058 0.242
4 4 0.15 16 0.062 0.062 0.250
4 4 0.20 18 0.000 0.000 0.000
4 4 0.25 19 0.000 0.000 0.000
4 4 0.30 19 0.000 0.000 0.000
4 4 0.35 16 0.000 0.000 0.000
4 4 0.40 16 0.000 0.000 0.000
4 4 0.45 16 0.125 0.125 0.500
4 4 0.50 17 0.000 0.000 0.000
4 4 0.55 18 0.000 0.000 0.000
4 4 0.60 15 0.000 0.000 0.000
4 4 0.65 15 0.000 0.000 0.000
4 4 0.70 16 0.000 0.000 0.000
4 4 0.75 15 0.000 0.000 0.000
4 4 0.80 16 0.000 0.000 0.000
4 4 0.85 14 0.000 0.000 0.000
4 4 0.90 15 0.000 0.000 0.000
4 4 0.95 14 0.000 0.000 0.000
4 4 1.00 14 0.000 0.000 0.000
4 4 1.05 5 0.000 0.000 0.000
4 4 1.10 2 0.000 0.000 0.000
4 4 1.15 1 0.000 . .

5 1 -0.20 4 0.000 0.000 0.000
5 1 -0.15 6 0.000 0.000 0.000
5 1 -0.10 10 0.000 0.000 0.000
5 1 -0.05 14 0.000 0.000 0.000
5 1 0.00 18 1.277 1.220 5.176
5 1 0.05 17 4.294 2.050 8.454
5 1 0.10 18 3.277 0.843 3.577
5 1 0.15 17 2.29%4 0.586 2.417
5 1 0.20 17 4.235 1.914 7.894
5 1 0.25 17 0.529 0.298 1.230
5 1 0.30 18 0.388 0.388 1.649
5 1 0.35 18 0.222 0.152 0.646
5 1 0.40 18 0.055 0.055 0.235
5 1 0.45 18 0.000 0.000 0.000
5 1 0.50 18 0.000 0.000 0.000




APENDICES

Apéndice 3.- Continuaciédn.
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MES HABITAT HOCRA N MEDIA ERRSTD DT

5 1 0.55 18 0.000 0.000 0.000
5 1 0.60 18 0.000 0.000 0.000
5 1 0.65 18 0.055 0.055 0.235
5 1 0.70 18 0.000 0.000 0.000
5 1 0.75 17 0.000 0.000 0.000
5 1 0.80 17 0.000 0.000 0.000
5 1 0.85 17 0.000 0.000 0.000
5 1 0.90 17 0.294 0.142 0.587
5 1 0.95 17 0.705 0.490 2.023
5 1 1.00 13 0.000 0.000 0.000
5 1 1.05 6 0.000 0.000 0.000
5 1 1.10 2 0.000 0.000 0.000
5 2 -0.15 1 0.000 . .

5 2 -0.10 8 0.000 0.000 0.000
5 2 -0.05 11 0.000 0.000 0.000
5 2 0.00 15 0.200 0.200 0.774
5 2 0.05 16 1.250 0.460 1.843
5 2 0.10 15 0.266 0.153 0.593
5 2 0.15 12 0.416 0.193 0.668
5 2 0.20 14 0.000 0.000 0.000
5 2 0.25 13 0.000 0.000 0.000
5 2 0.30 13 0.000 0.000 0.000
5 2 0.35 15 0.066 0.066 0.258
5 2 0.40 14 0.000 0.000 0.000
5 2 0.45 14 0.000 0.000 0.000
5 2 0.50 14 0.000 0.000 0.000
5 2 0.55 14 0.000 0.000 0.000
5 2 0.60 14 0.000 0.000 0.000
5 2 0.65 14 0.000 0.000 0.000
5 2 0.70 14 0.000 0.000 0.000
5 2 0.75 12 0.000 0.000 0.000
5 2 0.80 13 0.076 0.076 0.277
5 2 0.85 13 0.076 0.076 0.277
5 2 0.90 13 0.461 0.332 1.198
5 2 0.95 13 0.230 0.166 0.599
5 2 1.00 10 0.000 0.000 0.000
5 2 1.05 5 0.000 0.000 0.000
5 2 1.10 1 0.000 . .

5 3 -0.20 2 0.000 0.000 0.000
5 3 -0.15 9 0.000 0.000 0.000
5 3 -0.10 11 0.000 0.000 0.000
5 3 -0.05 9 0.000 0.000 0.000
5 3 0.00 12 1.250 0.538 1.864
5 3 0.05 11 1.454 0.545 1.809
5 3 0.10 12 0.500 0.194 0.674
5 3 0.15 10 0.800 0.326 1.032
5 3 0.20 12 0.166 0.112 0.389
5 3 0.25 12 0.083 0.083 0.288
5 3 0.30 11 0.000 0.000 0.000
5 3 0.35 12 0.166 0.166 0.577
5 3 0.40 16 0.062 0.062 0.250
5 3 0.45 16 0.000 0.000 0.000
5 3 0.50 16 0.000 0.000 0.000
5 3 0.55 16 0.062 0.062 0.250
5 3 0.60 16 0.062 0.062 0.250
5 3 0.65 16 0.000 0.000 0.000
5 3 0.70 16 0.000 0.000 0.000
5 3 0.75 16 0.000 0.000 0.000
5 3 0.80 15 0.000 0.000 0.000
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Apéndice 3.- Continuaciédn.

MES HABITAT HORA N MEDIA ERRSTD DT
5 3 0.85 15 0.000 0.000 0.000
5 3 0.90 15 0.000 0.000 0.000
5 3 0.95 14 0.071 0.071 0.267
5 3 1.00 10 0.000 0.000 0.000
5 3 1.05 5 0.000 0.000 0.000
5 4 -0.20 4 0.000 0.000 0.000
5 4 -0.15 4 0.000 0.000 0.000
5 4 -0.10 9 0.000 0.000 0.000
5 4 -0.05 17 0.000 0.000 0.000
5 4 0.00 20 0.100 0.068 0.307
5 4 0.05 19 0.473 0.221 0.964
5 4 0.10 20 0.100 0.068 0.307
5 4 0.15 18 0.111 0.076 0.323
5 4 0.20 17 0.058 0.058 0.242
5 4 0.25 17 0.058 0.058 0.242
5 4 0.30 17 0.058 0.058 0.242
5 4 0.35 18 0.055 0.055 0.235
5 4 0.40 18 0.000 0.000 0.000
S 4 0.45 18 0.055 0.055 0.235
5 4 0.50 18 0.000 0.000 0.000
5 4 0.55 18 0.000 0.000 0.000
5 4 0.60 18 0.000 0.000 0.000
5 4 0.65 17 0.058 0.058 0.242
5 4 0.70 16 0.187 0.187 0.750
5 4 0.75 14 0.000 0.000 0.000
5 4 0.80 16 0.000 0.000 0.000
5 4 0.85 15 0.133 0.090 0.351
5 4 0.90 15 0.000 0.000 0.000
5 4 0.95 15 0.066 0.066 0.258
5 4 1.00 12 0.000 0.000 0.000
5 4 1.05 6 0.000 0.000 0.000
5 4 1.10 1 0.000
6 1 -0.25 2 0.000 0.000 0.000
6 1 -0.20 4 0.000 0.000 0.000
6 1 -0.15 8 0.000 0.000 0.000
6 1 -0.10 13 0.000 0.000 0.000
6 1 -0.05 20 0.000 0.000 0.000
6 1 0.00 22 1.000 0.534 2.507
6 1 0.05 15 2.800 0.648 2.512
6 1 0.10 11 4.363 1.356 4.500
6 1 0.15 12 4.416 1.389 4.813
6 1 0.20 13 1.384 0.572 2.063
6 1 0.25 17 1.117 0.641 2.642
6 1 0.30 19 0.315 0.153 0.671
6 1 0.35 21 0.047 0.047 0.218
6 1 0.40 17 0.117 0.080 0.332
6 1 0.45 13 0.307 0.208 0.751
6 1 0.50 21 0.000 0.000 0.000
6 1 0.55 22 0.000 0.000 0.000
6 1 0.60 22 0.136 0.099 0.467
6 1 0.65 22 0.000 0.000 0.000
6 1 0.70 22 0.136 0.099 0.467
6 1 0.75 17 0.117 0.080 0.332
6 1 0.80 13 0.076 0.076 0.277
6 1 0.85 20 0.000 0.000 0.000
6 1 0.90 20 0.550 0.311 1.394
6 1 0.95 17 1.058 0.724 2.988
6 1 1.00 4 0.000 0.000 0.000
6 1 1.05 1 0.000




APENDICES

Apéndice 3.- Continuaciédn.
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MES HABITAT HORA N MEDIA ERRSTD DT
6 2 -0.20 5 0.000 0.000 0.000
6 2 -0.15 9 0.000 0.000 0.000
6 2 -0.10 18 0.000 0.000 0.000
6 2 -0.05 22 0.045 0.045 0.213
6 2 0.00 22 0.090 0.090 0.426
6 2 0.05 17 0.470 0.174 0.717
6 2 0.10 14 0.285 0.163 0.611
6 2 0.15 20 0.150 0.081 0.366
6 2 0.20 18 0.000 0.000 0.000
6 2 0.25 18 0.000 0.000 0.000
6 2 0.30 18 0.000 0.000 0.000
6 2 0.35 20 0.050 0.050 0.223
6 2 0.40 16 0.062 0.062 0.250
6 2 0.45 14 0.000 0.000 0.000
6 2 0.50 21 0.000 0.000 0.000
6 2 0.55 22 0.000 0.000 0.000
6 2 0.60 24 0.041 0.041 0.204
6 2 0.65 24 0.041 0.041 0.204
6 2 0.70 24 0.000 0.000 0.000
6 2 0.75 18 0.055 0.055 0.235
6 2 0.80 15 0.000 0.000 0.000
6 2 0.85 22 0.000 0.000 0.000
6 2 0.90 22 0.090 0.090 0.426
6 2 0.95 22 0.045 0.045 0.213
6 2 1.00 7 0.000 0.000 0.000
6 2 1.05 2 0.000 0.000 0.000
6 3 -0.30 1 0.000 . .

6 3 -0.25 1 0.000 . .

6 3 -0.20 5 0.000 0.000 0.000
6 3 -0.15 15 0.000 0.000 0.000
6 3 -0.10 20 0.000 0.000 0.000
6 3 -0.05 24 0.000 0.000 0.000
6 3 0.00 24 0.541 0.282 1.382
6 3 0.05 17 0.470 0.244 1.007
6 3 0.10 10 0.000 0.000 0.000
6 3 0.15 12 0.416 0.193 0.668
6 3 0.20 11 0.090 0.090 0.301
6 3 0.25 10 0.100 0.100 0.316
6 3 0.30 11 0.090 0.090 0.301
6 3 0.35 16 0.312 0.176 0.704
6 3 0.40 15 0.133 0.090 0.351
6 3 0.45 11 0.727 0.304 1.009
6 3 0.50 20 0.050 0.050 0.223
6 3 0.55 20 0.000 0.000 0.000
6 3 0.60 20 0.050 0.050 0.223
6 3 0.65 20 0.000 0.000 0.000
6 3 0.70 20 0.000 0.000 0.000
6 3 0.75 18 0.055 0.055 0.235
6 3 0.80 12 0.000 0.000 0.000
6 3 0.85 20 0.050 0.050 0.223
6 3 0.90 20 0.000 0.000 0.000
6 3 0.95 18 0.000 0.000 0.000
6 3 1.00 11 0.000 0.000 0.000
6 3 1.05 1 0.000 . .

6 4 -0.30 1 0.000 .

6 4 -0.25 1 0.000 . .

6 4 -0.20 4 0.000 0.000 0.000
6 4 -0.15 8 0.000 0.000 0.000
6 4 -0.10 12 0.000 0.000 0.000




APENDICES

Apéndice 3.- Continuacién.
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MES HABITAT HORA N MEDIA ERRSTD DT
6 4 -0.05 22 0.000 0.000 0.000
6 4 0.00 22 0.954 0.540 2.535
6 4 0.05 le 0.625 0.314 1.258
6 4 0.10 8 0.875 0.515 1.457
6 4 0.15 6 0.000 0.000 0.000
6 4 0.20 7 0.142 0.142 0.377
6 4 0.25 8 0.125 0.125 0.353
6 4 0.30 12 0.083 0.083 0.288
6 4 0.35 10 0.100 0.100 0.316
6 4 0.40 11 0.000 0.000 0.000
6 4 0.45 8 0.000 0.000 0.000
6 4 0.50 13 0.000 0.000 0.000
6 4 0.55 16 0.000 0.000 0.000
6 4 0.60 16 0.000 0.000 0.000
6 4 0.65 14 0.000 0.000 0.000
6 4 0.70 13 0.000 0.000 0.000
6 4 0.75 11 0.000 0.000 0.000
6 4 0.80 7 0.000 0.000 0.000
6 4 0.85 12 0.000 0.000 0.000
6 4 0.90 12 0.333 0.333 1.154
6 4 0.95 12 0.000 0.000 0.000
6 4 1.00 7 0.142 0.142 0.377
7 1 -0.10 6 0.000 0.000 0.000
7 1 -0.05 15 0.000 0.000 0.000
7 1 0.00 17 0.176 0.176 0.727
7 1 0.05 18 3.166 1.341 5.690
7 1 0.10 13 3.846 1.572 5.669
7 1 0.15 11 1.636 0.636 2.110
7 1 0.20 9 0.888 0.454 1.364
7 1 0.25 8 1.125 0.854 2.416
7 1 0.30 11 1.818 1.299 4.308
7 1 0.35 12 0.250 0.179 0.621
7 1 0.40 13 0.461 0.268 0.967
7 1 0.45 16 0.875 0.436 1.746
7 1 0.50 19 0.315 0.153 0.671
7 1 0.55 15 0.200 0.106 0.414
7 1 0.60 18 0.388 0.230 0.978
7 1 0.65 17 0.411 0.149 0.618
7 1 0.70 17 0.117 0.080 0.332
7 1 0.75 17 0.176 0.128 0.528
7 1 0.80 16 0.250 0.144 0.577
7 1 0.85 16 0.500 0.288 1.154
7 1 0.90 15 1.400 0.803 3.112
7 1 0.95 16 2.750 1.512 6.049
7 1 1.00 11 0.000 0.000 0.000
7 1 1.05 7 0.000 0.000 0.000
7 1 1.10 2 0.000 0.000 0.000
7 2 -0.25 2 0.000 0.000 0.000
7 2 -0.20 1 0.000 . .

7 2 -0.15 5 0.000 0.000 0.000
7 2 -0.10 8 0.000 0.000 0.000
7 2 -0.05 17 0.000 0.000 0.000
7 2 0.00 20 0.050 0.050 0.223
7 2 0.05 20 1.400 0.613 2.741
7 2 0.10 20 1.750 0.339 1.517
7 2 0.15 21 1.047 0.262 1.203
7 2 0.20 20 0.600 0.168 0.753
7 2 0.25 20 0.200 0.091 0.410
7 2 0.30 22 0.272 0.117 0.550




APENDICES

Apéndice 3.- Continuacién.
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MES HABITAT HORA N MEDIA ERRSTD DT

7 2 0.35 20 0.050 0.050 0.223
7 2 0.40 19 0.263 0.168 0.733
7 2 0.45 18 0.277 0.135 0.574
7 2 0.50 18 0.055 0.055 0.235
7 2 0.55 13 0.000 0.000 0.000
7 2 0.60 16 0.000 0.000 0.000
7 2 0.65 15 0.000 0.000 0.000
7 2 0.70 16 0.000 0.000 0.000
7 2 0.75 16 0.125 0.085 0.341
7 2 0.80 16 0.000 0.000 0.000
7 2 0.85 15 0.066 0.066 0.258
7 2 0.90 14 0.000 0.000 0.000
7 2 0.95 11 0.000 0.000 0.000
7 2 1.00 8 0.000 0.000 0.000
7 2 1.05 3 0.000 0.000 0.000
7 3 -0.30 1 0.000 . .

7 3 -0.25 2 0.000 0.000 0.000
7 3 -0.20 3 0.000 0.000 0.000
7 3 -0.15 8 0.000 0.000 0.000
7 3 -0.10 10 0.000 0.000 0.000
7 3 -0.05 19 0.000 0.000 0.000
7 3 0.00 20 0.25 0.160 0.71
7 3 0.05 20 1.40 0.549 2.45
7 3 0.10 20 1.95 0.393 1.76
7 3 0.15 22 1.31 0.396 1.86
7 3 0.20 20 0.70 0.206 0.92
7 3 0.25 20 0.50 0.170 0.76
7 3 0.30 20 0.55 0.223 0.99
7 3 0.35 19 0.42 0.116 0.50
7 3 0.40 18 0.16 0.090 0.38
7 3 0.45 18 0.44 0.145 0.61
7 3 0.50 18 0.33 0.140 0.59
7 3 0.55 12 0.33 0.188 0.65
7 3 0.60 17 0.29 0.113 0.46
7 3 0.65 17 0.00 0.000 0.00
7 3 0.70 17 0.23 0.136 0.56
7 3 0.75 18 0.27 0.108 0.46
7 3 0.80 18 0.16 0.090 0.38
7 3 0.85 18 0.16 0.090 0.38
7 3 0.90 18 0.22 0.152 0.64
7 3 0.95 17 0.05 0.058 0.24
7 3 1.00 11 0.00 0.000 0.00
7 3 1.05 1 0.00 . .

7 4 -0.10 6 0.00 0.000 0.00
7 4 -0.05 13 0.00 0.000 0.00
7 4 0.00 15 0.06 0.066 0.25
7 4 0.05 17 2.05 0.788 3.24
7 4 0.10 17 1.41 0.343 1.41
7 4 0.15 18 0.88 0.227 0.96
7 4 0.20 18 0.88 0.332 1.40
7 4 0.25 17 0.47 0.193 0.79
7 4 0.30 16 0.18 0.100 0.40
7 4 0.35 17 0.17 0.095 0.39
7 4 0.40 17 0.00 0.000 0.00
7 4 0.45 16 0.12 0.085 0.34
7 4 0.50 16 0.18 0.100 0.40
7 4 0.55 13 0.00 0.000 0.00
7 4 0.60 15 0.13 0.090 0.35
7 4 0.65 14 0.21 0.154 0.57




APENDICES 162

Apéndice 3.- Continuacién.

MES HABITAT HORA N MEDIA ERRSTD - DT
7 4 0.70 15 0.00 0.000 0.00
7 4 0.75 16 0.12 0.125 0.50
7 4 0.80 15 0.06 0.066 0.25
7 4 0.85 14 0.21 0.113 0.42
7 4 0.90 13 0.84 0.355 1.28
7 4 0.95 12 0.75 0.664 2.30
7 4 1.00 6 0.00 0.000 0.00
7 4 1.05 3 0.00 0.000 0.00
7 4 1.10 1 0.00 . .

8 1 0.00 1 21.00 . .

8 1 0.05 2 24.00 4.000 5.65
8 1 0.10 2 9.50 4.500 6.36
8 3 0.00 4 7.00 6.670 13.34
8 3 0.05 4 4.75 2.495 4.99
8 3 0.10 4 2.00 0.707 1.41
8 3 0.15 4 3.25 1.600 3.20
8 3 0.20 4 0.25 0.250 0.50
8 3 0.25 4 0.25 0.250 0.50
8 3 0.30 4 0.00 0.000 0.00
8 3 0.35 4 1.25 0.750 1.50
8 3 0.40 4 2.00 0.577 1.15
8 3 0.45 4 1.250 0.478 0.957
8 3 0.50 6 0.833 0.401 0.983
8 3 0.55 4 0.500 0.500 1.000
8 3 0.60 4 0.000 0.000 0.000
8 3 0.65 4 0.000 0.000 0.000
8 3 0.70 4 0.000 0.000 0.000
8 3 0.75 4 0.250 0.250 0.500
8 3 0.80 4 2.250 1.600 3.201
8 3 0.85 4 1.750 0.750 1.500
8 3 0.90 4 2.000 0.912 1.825
8 3 0.95 2 1.000 1.000 1.414
8 4 -0.05 2 0.000 0.000 0.000
8 4 0.00 5 1.800 1.356 3.033
8 4 0.05 4 2.750 1.314 2.629
8 4 0.10 4 1.000 0.707 1.414
8 4 0.15 4 0.250 0.250 0.500
8 4 0.20 4 0.500 0.288 0.577
8 4 0.25 2 0.000 0.000 0.000
8 4 0.30 2 0.000 0.000 0.000
8 4 0.35 2 0.000 0.000 0.000
8 4 0.40 2 0.000 0.000 0.000
8 4 0.45 3 0.333 0.333 0.577
8 4 0.50 2 0.000 0.000 0.000
8 4 0.55 2 0.000 0.000 0.000
8 4 0.60 2 1.000 1.000 1.414
8 4 0.65 2 0.000 0.000 0.000
8 4 0.70 2 0.500 0.500 0.707
8 4 0.75 2 0.000 0.000 0.000
8 4 0.80 2 0.000 0.000 0.000
8 4 0.85 2 0.000 0.000 0.000
8 4 0.90 2 0.000 0.000 0.000
8 4 0.95 2 0.000 0.000 0.000
8 4 1.00 1 0.000 . .

9 1 -0.15 1 0.000 . .

9 1 -0.10 4 0.000 0.000 0.000
9 1 -0.05 8 0.000 0.000 0.000
9 1 0.00 17 0.647 0.296 1.221
9 1 0.05 16 2.000 0.790 3.162




163

APENDICES
Apéndice 3.- Continuacién.

MES HABITAT HORA N MEDIA ERRSTD DT
9 1 0.10 17 3.470 0.781 3.223
9 1 0.15 17 1.941 0.496 2.045
9 1 0.20 14 - 0.857 0.375 1.406
9 1 0.25 17 0.941 0.326 1.344
9 1 0.30 10 1.800 1.123 3.552
9 1 0.35 10 2.400 1.240 3.921
9 1 0.40 11 2.181 1.406 4.665
9 1 0.45 11 2.272 1.459 4.839
9 1 0.50 14 1.214 0.720 2.694
9 1 0.55 11 0.727 0.727 2.412
9 1 0.60 15 0.000 0.000 0.000
9 1 0.65 10 0.000 0.000 0.000
9 1 0.70 10 0.000 0.000 0.000
9 1 0.75 15 0.000 0.000 0.000
9 1 0.80 9 0.000 0.000 0.000
9 1 0.85 13 0.153 0.104 0.375
9 1 0.90 8 0.125 0.125 0.353
9 1 0.95 8 0.000 0.000 0.000
9 1 1.00 2 0.000 0.000 0.000
9 2 -0.05 1 0.000 . .

9 2 0.00 6 0.166 0.166 0.408
9 2 0.05 8 0.250 0.163 0.462
9 2 0.10 9 0.222 0.146 0.440
9 2 0.15 10 0.400 0.400 1.264
9 2 0.20 6 0.333 0.210 0.516
9 2 0.25 8 0.125 0.125 0.353
9 2 0.30 6 0.000 0.000 0.000
9 2 0.35 8 0.000 0.000 0.000
9 2 0.40 6 0.333 0.333 0.816
9 2 0.45 4 0.250 0.250 0.500
9 2 0.50 5 0.000 0.000 0.000
9 2 0.55 4 0.000 0.000 0.000
9 2 0.60 9 0.111 0.111 0.333
9 2 0.65 6 0.000 0.000 0.000
9 2 0.70 6 0.000 0.000 0.000
9 2 0.75 8 0.000 0.000 0.000
9 2 0.80 7 0.000 0.000 0.000
9 2 0.85 8 0.000 0.000 0.000
9 2 0.90 6 0.000 0.000 0.000
9 2 0.95 7 0.000 0.000 0.000
9 2 1.00 3 0.000 0.000 0.000
9 3 -0.10 1 0.000 . .

9 3 -0.05 7 0.000 0.000 0.000
9 3 0.00 16 0.312 0.176 0.704
9 3 0.05 18 0.555 0.201 0.855
9 3 0.10 19 0.263 0.128 0.561
9 3 0.15 20 0.100 0.068 0.307
9 3 0.20 16 0.250 0.144 0.577
9 3 0.25 19 0.052 0.052 0.229
9 3 0.30 13 0.153 0.104 0.375
9 3 0.35 17 0.117 0.080 0.332
9 3 0.40 15 0.133 0.090 0.351
9 3 0.45 15 0.000 0.000 0.000
9 3 0.50 17 0.235 0.136 0.562
9 3 0.55 15 0.000 0.000 0.000
9 3 0.60 20 0.100 0.068 0.307
9 3 0.65 14 0.142 0.097 0.363
9 3 0.70 14 0.071 0.071 0.267
9 3 0.75 19 0.000 0.000 0.000




APENDICES

Apéndice 3.- Continuacién.

164

MES HABITAT HORA N MEDIA ERRSTD DT
9 3 0.80 16 0.000 0.000 0.000
9 3 0.85 17 0.000 0.000 0.000
9 3 0.90 14 0.000 0.000 0.000
9 3 0.95 17 0.470 0.258 1.067
9 3 1.00 7 0.428 0.428 1.133
9 4 -0.10 3 0.000 0.000 0.000
9 4 -0.05 7 0.000 0.000 0.000
9 4 0.00 15 0.733 0.482 1.869
9 4 0.05 16 0.750 0.403 1.612
9 4 0.10 14 0.214 0.154 0.578
9 4 0.15 13 0.384 0.212 0.767
9 4 0.20 11 0.727 0.359 1.190
9 4 0.25 13 0.846 0.529 1.908
9 4 0.30 10 1.100 0.585 1.852
9 4 0.35 14 0.928 0.339 1.268
9 4 0.40 13 0.538 0.268 0.967
9 4 0.45 13 0.692 0.429 1.548
9 4 0.50 14 0.428 0.227 0.851
9 4 0.55 13 0.076 0.076 0.277
9 4 0.60 19 0.157 0.115 0.501
9 4 0.65 14 0.071 0.071 0.267
9 4 0.70 14 0.071 0.071 0.267
9 4 0.75 19 0.105 0.105 0.458
9 4 0.80 16 0.125 0.125 0.500
9 4 0.85 15 0.133 0.090 0.351
9 4 0.90 12 0.000 0.000 0.000
9 4 0.95 15 1.400 0.844 3.268
9 4 1.00 7 0.000 0.000 0.000
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